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Summary of the Thesis

Background

Due to their geographic isolation, oceanic archipelagos generally develop unique flora
and fauna, which evolve with very little capacity to compete against other species (Darwin,
1859). Hence, they are very sensitive to direct or indirect human impact (N. Myers et al.,
2000b; Whittaker, 1998). Moreover, island fauna tends to have small populations and
reduced genetic diversity having evolved from few individuals that achieved colonization,
adaptation, and evolution on the islands to the point of shaping the species (Garrido-
Pérez, 2020; Lomolino, 2000).

A clear example of this phenomenon is found in the Galapagos Islands, an oceanic
archipelago formed completely by volcanic activity, and located directly on the equator
over 600 nautical miles from the coast of Ecuador (DPNG, 2014). These islands have
never been connected to any continental mass (Heads & Grehan, 2021) and, up until a
little over 150 years ago, there were no humans on the islands (Grenier, 2007). Their
geographic isolation, combined with their volcanic origins and tropical context, have
generate many unique ecosystems (Trueman & d'Ozouville, 2010). Although species
richness is not as great as expected for a tropical archipelago, Galapagos stands out for
its many endemic species (Gosliner, 2009).

This pattern is the most apparent in the case of reptiles, for which 97% of the species in
the Galapagos are endemic with many restricted to only one island, one specific volcano,
or even to one area on an island (DPNG, 2014). Lacking colonization by large, giant
tortoises and land iguanas have attained large body sizes, becoming the main large-
bodied herbivores in the islands, causing many physical changes to their habitats and
migration destinies because of their activies and movements (Gibbs et al., 2010).
Additionally, while other species also play a similar role, giant tortoises and land iguanas
are fundamental in the process of seed dispersion of native and endemic plants (Heleno
etal., 2011; Traveset et al., 2016), although they are not the only organisms responsible

for this important task (Sadeghayobi et al., 2011).



Giant tortoises named the archipelago (the Galapagos Islands or “Islands of Tortoises”)
and are the most emblematic species, not only because they are ecologically essential
for ecosystems where they inhabit, but also due to the important economic role that they
currently play as the biggest eco-touristic attraction in the Galapagos (lzurieta, 2016).
Unfortunately, they have also been the most directly and indirectly impacted species by
the presence of human beings, which generated the extinction of three of the 15 original
species and the drastic reduction in abundance and distribution of the rest, to the point
where they are all species are listed as endangered according to the IUCN Red List of
Threatened Species (Cayot & Tapia, 2009; Frazier, 2021).

The history of giant tortoises in the Galapagos is, in many senses, one of the most pitiable
(Cayot & Tapia, 2015). Throughout centuries, the tortoise population was systematically
decimated by mariners and whalers, reaching its most critical moment in the early XIX
century during the peak of whale hunting in the archipelago. The elimination of these
magnific creatures is carefully documented in the registers of whale hunting and in the
diaries of the mariners (Conrad & Gibbs, 2021). An extract from captain David Porter from
the American frigate Essex, dated in 1813, illustrates this sad truth: “we took on board
from 200 to 300 of these animals...”. Tortoises were captured and kept onboard during
long periods, without any access to food or water, destined to later being consumed by
the mariners during their long oceanic trips (Sulloway, 2021).

Furthermore, goats were introduced in many of the islands instead, as they were a reliable
food source for the mariners in future trips (Conrad & Gibbs, 2021). As a result of the rapid
elimination of tortoises, and the introduction of goats, the more arid islands transformed
notably, with consequences that are visible to this day, especially due to the extreme
decrease of arboreal cacti, which are known as keystone species for those islands as
they are a vital food and shelter source for tortoises and many other species (Tapia et al.,
2021b; Tapia et al., 2021c).

To revert this situation, the Galapagos National Park was constituted, and with the support
of many organizations began a long-term campaign started with the aim of restoring the
species of giant tortoises and the ecosystems on the islands there they inhabited (Snell

et al, 1988). Eradication of goats and other invasive mammals was the main action



initially, since they were competing for food, destroying habitats, and in some cases
preying on giant tortoises (Tapia et al., 2021b).

With the aim of restoring tortoise population in the 1960’s, the Galapagos National Park
Service and the Charles Darwin Research Station, centered their research on the status
of the giant tortoise populations (Cayot, 2008). Since the 1970’s, field research has
included behavior analysis to determine the requirements for successful reproduction,
nesting, and breeding. These results were later included to the activities in the initial
breeding center, which was initiated in 1965 as a tool for the restoration of the most
threatened species (Cayot et al., 2011; Fritts ef al., 2000). Later in the 1980’s, attention
was extended to land iguanas, since the populations in Cartago Bay in Isabela Island and
Conway Bay in Santa Cruz Island were close to extinction because of predation from wild
dogs and cats. Meanwhile, on Baltra Island land iguanas had become extinct due to the
establishment of United states military base during World War II; fortunately, a few
individuals relocated in 1933 from Baltra to North Seymour Island were still alive (Cayot,
2008).

Simultaneously, the Galapagos National Park Service focused on the protection of
tortoise nests in the wild, as well as the control and the eradication of introduced
mammals where possible, through which a gradual recovery of many populations was
initiated (Carrion et al., 2008).

In the Galapagos, the process of rewilding or restoring reptile in ecosystems and even on
islands where they were extracted from and where absent for long periods of time or their
populations were reduced almost to functional extinction, has been ongoing for a long
time. Started in 1965 in the case of tortoises with the breeding program for the species
from Pinzon and Espafiola islands, rewilding efforts have been extended to at least five
more species (Tapia, 2005). To this day, captive rearing remains a necessary long-term
tool carried out in three different centers to advance restoration of many populations
(Gibbs et al., 2021).

In the specific case of iguanas, due to the successful rewilding of the three intervened

populations, the breeding program was discontinued in 2008, with the last relocation of



captivity-born iguanas completed in 1991 in Cerro Dragon (Conway Bay), in 1993 in Cerro
Cartago, and in 2008 in Baltra (Cayot, 2008).

Although Galapagos is one of the most studied archipelagos on the planet, very few
studies have been made about functional biodiversity and the ecological role of species,
including those relocated or introduced as analogous species that originally inhabited an
island, have been completed to this date (Tapia et al., 2009). Consequently, the present
doctorate dissertation aims to fill those voids by focusing on the main megaherbivore
groups in the archipelago -giant tortoises and land iguanas- through an evaluation of their
functional role in arid ecosystems on the Galapagos Islands. Hence the objectives are:
(1) Comparing the role of giant tortoises as key species and arid ecosystems engineers
on oceanic islands; (2) Analyzing the adaptation of giant tortoises in Esparfiola
(Chelonoidis hoodensis (Van Denburgh, 1907)) introduced to Santa Fe as analogous
species to contribute to the ecological restoration process of their ecosystems, and (3)
Comparing the structure of plant communities with and without reptiles as ecosystem
engineers on the scales of the site (with exclusions) and island (within islands with and

without herbivore reptiles).

Introduction of giant tortoises from Espaiiola to Santa Fe Island to facilitate the
ecological restoration process.

During this study, an evaluation of the functional role of giant tortoises and land iguanas
was made, through evaluation of effects on the ecosystem of the introduction of juvenile
giant tortoises from the species Chelonoidis hoodensis (Van Denburgh, 1907), originally
from Espafiola, as an ecological analog or ecologic replacement species of the endemic
giant tortoise from Santa Fe Island (Chelonoidis sp.) which went extinct there over 150
years ago. The purpose of this introduction was for the tortoises to re-instate the functional
role that the original species had prior to extinction.

Although the use of ecological analogues to re-establish the role of ecosystem engineer
species is now increasingly common worldwide, but the attendant challenges and risks
remain poorly understood; therefore, a monitoring system was designed to measure the

effects of the first phase of Santa Fe's rewilding process with these reptiles was included,



after more than a century of absence of its main herbivore and unwanted changes

generated by introduced goats while they were present on the island.

Unlike most rewilding efforts elsewhere, which focus solely on the fate of the released

species, this study devoted equal effort to monitoring other ecosystem components. As a

result, a long-term applicable monitoring manual was developed and published (Annex

1), and over a period of five years (2015-2020), key findings such as the following were

obtained:

1.

Release and successful establishment of the analogue species: A total of 551 juvenile
and 31 subadult tortoises were released on the island, with most of them (85%)
surviving and survivors exhibiting robust vital rates and growth patterns, similar to their
conspecifics in their native range, which indicates the success of the rewilding process
on Santa Fe.

Gradual dispersal: A modest dispersal of the animals was registered on the island,
which could be due to the abundance of cacti (Opuntia echios barringtonensis), which
provides them with a high availability of food and reduces the need for them to migrate
while still at low densities. Although the tortoises have not rapidly covered the entire
surface of the island as expected, they have gradually colonized approximately 10%

of it since the release site.

Incipient changes: Although the study was found in a preliminary phase of the active
restoration process and significant large-scale effects on the ecosystem were not
detected, due to the number and size of the tortoises, the exclusion fences revealed
evidence of incipient changes. It was shown that the tortoises, by consuming fruits
and cladodes, were having an impact like what occurred in Espariola in the last 60
years, with a slight reduction in the regeneration of woody plants.

Absence of negative effects: The evaluation of possible risks for other species based
on the data obtained, did not reveal any negative effects at the landscape level. In
terms of contribution to the restoration of relationships and ecological processes

interrupted on the island due to the prolonged absence of tortoises and the presence



of goats until 1979 when they were eradicated, a significant increase in the population
of cacti of all ages was found, which also benefited the land iguanas, also endemic to
the island.

5. Increase in the density of iguanas: An interesting effect was the notable increase in
the density of the land iguana (Conolophus pallidus) endemic on the island associated
with the introduction of tortoises. Before the tortoises were released, there were 4.5
individual iguanas per hectare, but five years after the return of the tortoises, 6.2
iguanas per hectare were recorded. This suggests a positive effect for iguanas.
Although it could be a coincidence due to the recovery stage of the island after the
eradication of the goats and the reintroduction of the tortoises, whether this positive

effect will persist will become more evident with further monitoring.

In summary, a robust monitoring system was developed, which will permit lowering the
monitoring frequency, and tracking what will happen with the system in the future
associated with this ongoing rewilding effort.

The Galapagos land iguanas as ecosystem engineers

In this study a quasi-experimental situation was identified that was represented by two
adjacent islands, very similar from a geological and ecological point of view, one with and
one without land iguanas (Conolophus subcristatus Gray 1837). On the smaller
Galapagos islands, land iguanas often dominate as the only large-bodied herbivore
present (Fabiani et al, 2011) and have been known to disperse seeds through great
distances (Traveset et al, 2016). Land iguanas also feed on many plant species
(Costantini et al., 2005). However, the ecosystem services that these megaherbivores
provide to plant communities are largely unknown (Blake et al., 2012; Traveset et al.,
2016).

Therefore, to understand the ecological role of land iguanas on arid islands and the
possible ecological implications for their restoration, high-resolution images were used to
map and characterize the composition of plant communities on each island. The two

contrasted islands are similar in size, adjacent, and comparable in most respects, except



for the presence of herbivores, thus controlling for factors that potentially structured plant

communities unrelated to land iguana herbivory.

Analyzes of more than 1000 plots of 5x5 meters was carried out on each of the studied
islands. The results revealed remarkable disparities in vegetation. Specifically, a
significantly lower presence of woody plant cover was found in areas inhabited by land
iguanas compared to areas where this species was not present. In addition, it was found
that in the presence of iguanas there was much higher density of grasses and a
considerable decrease in cacti. An interesting finding was the change in the dispersion
pattern of cacti in the presence of iguanas. These were found to be more dispersed in
areas where iguanas were present, while in Plaza Norte, where there were no iguanas,

cacti were more abundant and densely grouped.

A greater impact of sea lions (Zalophus wollebaeki) that use the islands for basking and
resting, was observed on one of the islands, although the possibility was raised the
differences observed in vegetation could be due to variation in topography. However, it
was evident that on Plaza Norte it was difficult for sea lions to move due to the presence
of woody plants, while in Plaza Sur, the combination of the topography and the absence
of woody plants, facilitated the access of sea lions. These animals, in turn, alter the soil
with their depositions. Itis likely thatiguanas play a key role in the beginning of this process
through their direct impacts on vegetation, fostering a secondary effect on the plant
community generated by the iguana-induced incursion of sea-lions onto the islands.

Finally, although the hypothesis of the cascading effect of the sea lions constitutes an
assumption, it is considered of great importance, since it is gradually modifying the
ecosystem in Plaza Sur. Land iguanas play a critical role in opening areas that sea lions
take advantage of. Therefore, it is recommended to continue monitoring these three
systems in the future, which will allow generating management strategies based on the

results obtained.

These results clearly indicate that the presence and activity of land iguanas have a
profound impact on the composition and distribution of vegetation in Galapagos. The

influence of iguanas in the reduction of woody cover and cactus density suggests that this



species plays an important role in the structure and dynamics of the ecosystem and
affects many other species. These results offer a deeper understanding of the interactions
between fauna and flora on the studied islands and may have important implications for
the conservation of their biodiversity and the management of these unique ecosystems.
It is crucial to consider the presence and behavior of land iguanas when designing
conservation and/or rewilding strategies on these islands, to ensure the maintenance of

the ecological integrity and resilience of their ecosystems.

The reintroduction of giant tortoises rebuilds plant communities at local and
landscape scales

To understand the role of giant tortoises as ecosystem engineers on arid islands and to
understand how the reintroduction of key species in island ecosystems, as part of the
ecological restoration process, Chelonoidis hoodensis (Van Denburgh, 1907), the giant
tortoise of Espafola Island, was used as a case study as it is known that tortoises
consume a wide variety of plants and disperse seeds over long distances (Blake et al.,
2021). In addition, with their activities and movements in areas where tortoises are found
in effective densities from an ecological point of view, they have a direct impact on the
recruitment of woody plants (Hunter et al., 2021).

In fact, the relationship between giant tortoises and plant communities in Galapagos has
been the subject of interest for decades (Gibbs et al., 2008). Even Charles Darwin, during
his visit in the 19th century, observed the influence of tortoises on vegetation and
hypothesized that these species played an important role in seed dispersal and the
structure of plant communities (Sulloway, 2021). However, over time, the introduction of
invasive species and uncontrolled hunting in past centuries led to a drastic decline in giant
tortoise populations and, as a result, a collapse of their ecological function (Conrad &
Gibbs, 2021).

For this reason, in the last six decades, the Galapagos National Park has implemented
giant tortoise reintroduction programs on different islands of the archipelago, with the
purpose of restoring their populations (Tapia, et al., 2021). Espafiola Island has probably

been one of the sites where the most successful program has been carried out, since
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from only 15 reproductive adults, a population of more than 3000 individuals has been
established (Cayot, 2021). These reintroduction efforts contributed to the recovery of giant
tortoise populations. However, whether these re-introductions reactivated processes
such as seed dispersal and or affect recruitment of woody plants in areas where they had
disappeared is not known (Tapia & Gibbs, 2023). This has generated positive changes in

the vegetation and has restored key interactions in the ecosystems of the islands.

| hypothesized that reintroduction of tortoises would generate positive changes in the
vegetation by restoring key interactions in the ecosystems of the islands. Until now no
specific analysis of these effects has been performed. Therefore, experimental plots and
fences were established that allowed comparing areas with and without tortoises, which
facilitated the evaluation of changes in the composition and structure of the vegetation
over time (8 years). The results revealed a significant reduction in the recruitment of
woody and herbaceous plants in the areas accessible to tortoises.

At the landscape level, analysis of high-resolution aerial imagery of the island revealed a
trend towards the dominance of woody vegetation was found in areas without tortoises,
while in areas of the island where tortoises are established, a decrease in woody
vegetation cover was found. This indicates that giant tortoises exert a suppressive effect
on woody plants, which could alter the structure and composition of vegetation in the long
term. In addition, a positive relationship between tortoise density and reduction in woody
plant growth was identified, suggesting that the impact of tortoises is cumulative as their
density increases.

A highlight of the study was the impact of giant tortoises on cacti, which are a keystone
species for the vertebrate community on Espariola and the Galapagos in general. During
the study, tortoises consumed virtually all downed cladodes, eliminating the possibility of
vegetative reproduction for this species. Although cacti would be expected to spread
asexually, no obvious recruitment was demonstrated in areas where tortoises were
excluded. This suggests that other factors, such as predation of cladodes by land birds,
especially Darwin's finches, mockingbirds, and Galapagos doves, may also influence
cacti reproduction by disrupting their rooting.
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These findings have important implications for the ecological restoration of whole islands
in the Galapagos and other island ecosystems. The reintroduction of ecologically
essential species, such as giant tortoises, is not only essential for the conservation of
biodiversity, but also triggers ecological processes that promote the recovery of plant
communities. The interaction between tortoises and plants, through seed dispersal and
vegetation trampling, can influence the structure, dynamics, and functioning of island
ecosystems, helping to maintain their resilience to disturbances and environmental

changes.

In conclusion, this study demonstrates that the reintroduction of giant tortoises on to
Espariola Island has a significant impact on plant communities at the local and landscape
levels. Tortoises affect the recruitment of woody and herbaceous plants, resulting in
changes in the structure of the vegetation, with likely impacts to many other species.
However, more research is required to better understand these interactions and their

generalization to other contexts.

Finally, it is clear that success of the reintroduction program on Espariola Island highlights
the importance of conserving and restoring populations of key species in island
ecosystems. These efforts have benefits both for endangered species, such as giant
tortoises, and in maintaining the health and resilience of ecosystems as a whole.
Continuing to monitor and support these reintroduction programs is essential to ensure
the conservation of biodiversity in the Galapagos and other places with unique island

ecosystems.
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Resumen

Debido a su aislamiento geografico, los archipiélagos oceanicos generalmente
desarrollan una flora y fauna unicas, que evolucionan con muy poca capacidad para
competir contra otras especies (Darwin, 1859). Por lo tanto, son muy sensibles al impacto
humano directo o indirecto (Myers et al., 2000; Whittaker, 1998). Ademas, la fauna de las
islas tiende a tener poblaciones pequefas y una diversidad genética reducida, ya que
evolucionaron a partir de unos pocos individuos que lograron colonizar, adaptarse y
evolucionar en las islas hasta dar forma a las especies actuales (Garrido-Pérez, 2020;
Lomolino, 2000).

Un claro ejemplo de este fendmeno se encuentra en Galapagos, un archipiélago
oceanico formado completamente por actividad volcanica, ubicado directamente en la
linea ecuatorial a mas de 600 millas nauticas de las costas de la Republica del Ecuador
(DPNG, 2014). Estas islas nunca han estado conectadas a ninguna masa continental
(Heads & Grehan, 2021) y, hasta hace un poco mas de 150 afios, no habia humanos en
las islas (Grenier, 2007). Su aislamiento geografico, combinado con sus origenes
volcanicos y su contexto tropical, ha generado muchos ecosistemas unicos (Trueman &
d’Ozouville, 2010). Aunque la riqueza de especies no es tan grande como se esperaria
para un archipiélago tropical, Galapagos se destaca por sus muchas especies
endémicas (Gosliner, 2009).

Este patron es mas evidente en el caso de los reptiles, ya que el 97% de las especies en
las Galapagos son endémicas, muchas de ellas restringidas a solo una isla, un volcan o
incluso a una zona especifica en una isla (DPNG, 2014). Al carecer de colonizacion por
mamiferos grandes, las tortugas gigantes e iguanas terrestres alcanzaron tamaros
corporales grandes, convirtiéndose en los principales herbivoros de cuerpo grande en
las islas, causando muchos cambios fisicos en sus habitats y destinos de migracion,
debido a sus actividades y movimientos (Gibbs et al., 2010). Ademas, aunque otras
especies también desempefian un papel similar, las tortugas gigantes e iguanas
terrestres son fundamentales en el proceso de dispersion de semillas de plantas nativas
y endémicas (Heleno et al., 2011; Traveset et al, 2016), aunque no son los unicos

organismos responsables de esta importante tarea (Sadeghayobi et al., 2011).
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Las tortugas gigantes dieron su nombre al archipiélago (las Islas Galapagos o "Islas de
las Tortugas”) y son las especies mas emblematicas, no solo porque desde el punto de
vista ecologico son esenciales para los ecosistemas en los que habitan, sino por el
importante papel econdmico que desempefian en la actualidad como la atraccion
ecoturistica mas grande en Galapagos (lzurieta et al., 2018). Lamentablemente, también
han sido las especies mas directa e indirectamente impactadas por la presencia del ser
humano, lo que genero la extincion de tres de las 15 especies originales y una drastica
reduccion en la abundancia y distribucion del resto, hasta el punto en que todas estas
especies estan catalogadas como en peligro de extincion segun la Lista Roja de las
Especies Amenazadas de la UICN (Cayot & Tapia, 2009; Frazier, 2021).

La historia de las tortugas gigantes de Galapagos es, en muchos sentidos, una
de las mas lamentables (Cayot & Tapia, 2015). A lo largo de los siglos, la
poblacion de tortugas fue sistematicamente diezmada por marineros y
balleneros, alcanzando su momento mas critico a principios del siglo XIX durante
el auge de la caza de ballenas en el archipiélago. La eliminacion de estas
magnificas criaturas esta cuidadosamente documentada en los registros de caza
de ballenas y en los diarios de los marineros (Conrad & Gibbs, 2021). Un extracto
del Capitan David Porter de la Fragata Estadounidense Essex, fechado en 1813,
ilustra esta triste verdad: "Subimos a bordo de 200 a 300 de estos animales...".
Las tortugas eran capturadas y mantenidas a bordo durante largos periodos, sin
acceso a agua ni alimento, destinadas a ser consumidas mas tarde por los

marineros durante sus largos viajes oceanicos (Sulloway, 2021).

Ademas, en lugar de eso, se introdujeron cabras en muchas de las islas, ya que eran
una fuente confiable de alimento para los marineros en futuros viajes (Conrad & Gibbs,
2021). Como resultado de la rapida eliminacién de las tortugas y la introduccion de las
cabras, las islas mas aridas se transformaron notablemente, con consecuencias que son
visibles hasta el dia de hoy, especialmente debido a la disminucion extrema de los cactus
arbdreos, que son conocidos como especies clave para esas islas, ya que son una fuente
vital de alimento y refugio para las tortugas y muchas otras especies (Tapia et al., 2021b;
Tapia et al., 2021c).
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Para revertir esta situacion, se constituy6 el Servicio Parque Nacional Galapagos y, con
el apoyo de muchas organizaciones, se inicié una camparia a largo plazo con el objetivo
de restaurar las especies de tortugas gigantes y los ecosistemas en las islas donde
habitaban (Snell et al., 1988). La erradicacion de las cabras y otros mamiferos invasores
fue la principal accién al principio, ya que estaban compitiendo por alimento, destruyendo
habitats y, en algunos casos, depredando sobre las tortugas gigantes (Tapia et al,
2021b).

Con el objetivo de restaurar las poblaciones de tortugas en la década de 1960, el Servicio
Parque Nacional Galapagos y la Estacion Cientifica Charles Darwin centraron su
investigacion en el estado de las poblaciones de tortugas gigantes (Cayot, 2008). Desde
la década de 1970, la investigacion de campo incluy6 el analisis del comportamiento para
determinar los requisitos para una reproduccion, anidacion y crianza exitosas. Estos
resultados se incorporaron posteriormente a las actividades en el centro de crianza inicial,
gue se inicid en 1965 como una herramienta para la restauracion de las especies mas
amenazadas (Cayot et al., 2011; Fritts et al., 2000). Mas adelante, en la década de 1980,
la atencion se extendio a las iguanas terrestres, ya que las poblaciones en Bahia Cartago
en la Isla Isabela y Bahia Conway en la Isla Santa Cruz estaban cerca de la extincion,
debido a la depredacion por los perros y gatos ferales. Mientras tanto, en la Isla Baltra,
las iguanas terrestres se habian extinguido debido al establecimiento de una base militar
de los Estados Unidos durante la Segunda Guerra Mundial; afortunadamente, algunos
individuos reubicados en 1933 desde Baltra a la Isla Seymour Norte, aun estaban vivos
(Cayot, 2008).

Simultaneamente, el Servicio Parque Nacional Galapagos se enfoco en la proteccion de
los nidos de tortugas en su habitat natural, asi como en el control y erradicacion de
mamiferos introducidos donde fue posible, a través de lo cual se inicidé una recuperacion

gradual de muchas poblaciones (Carrion et al., 2008).

En Galapagos, el proceso de repoblacion o restauracion de reptiles en ecosistemas e
incluso en islas de las cuales fueron extraidos y donde estuvieron ausentes durante
largos periodos de tiempo, o sus poblaciones se redujeron casi hasta la extincion

funcional, ha estado en marcha durante mucho tiempo (Tapia & Gibbs, 2023). En el caso
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de las tortugas comenzé en 1965 con el programa de crianza de las especies de las islas
Pinzon y Espariola, y los esfuerzos de repoblacion se han extendido al menos a otras
cinco especies (Tapia, 2004). Hasta el dia de hoy, la reproduccion y crianza en cautiverio
sigue siendo una herramienta necesaria a largo plazo, llevada a cabo en tres centros

diferentes para avanzar en la restauracion de muchas poblaciones (Gibbs et al., 2021).

En el caso especifico de las iguanas, debido al exitoso proceso de reintroduccién en las
tres poblaciones intervenidas, el programa de crianza en cautiverio fue cerrado en 2008.
La ultima repatriacion de las iguanas nacidas en cautiverio se completé en 1991 para
Cerro Dragon (Bahia Conway), en 1993 para Cerro Cartago, y en 2008 para la isla Baltra
(Cayot, 2008).

Aunque Galapagos es uno de los archipiélagos mas estudiados del planeta, se han
realizado muy pocos estudios sobre la biodiversidad funcional y el papel ecologico de las
especies, incluidas aquellas que han sido reubicadas o introducidas como especies
analogas a las que originalmente habitaban una isla (Tapia et al, 2009). En
consecuencia, la presente tesis doctoral tiene como objetivo llenar esos vacios al
centrarse en los principales grupos de megaherbivoros en el archipiélago: las tortugas
gigantes e iguanas terrestres; mediante una evaluacion de su rol funcional en los
ecosistemas aridos de las Islas Galapagos. Por lo tanto, los objetivos son: (1) Comparar
el rol de las tortugas gigantes como especies clave e ingenieras de los ecosistemas
aridos en islas oceanicas; (2) Analizar la adaptacion de las tortugas gigantes en Espariola
(Chelonoidis hoodensis (Van Denburgh, 1907)) introducidas en Santa Fe como especies
analogas para contribuir al proceso de restauracion ecologica de sus ecosistemas, y (3)
Comparar la estructura de las comunidades vegetales con y sin reptiles como ingenieros
de los ecosistemas a nivel de sitio (con exclusiones) e isla (en islas con y sin reptiles

herbivoros).

Introduccion de tortugas gigantes de Espaiiola a la Isla Santa Fe para facilitar el
proceso de restauracion ecologica

Durante este estudio, se realizd una evaluacion del papel funcional de las tortugas

gigantes e iguanas terrestres, mediante la evaluacion de los efectos en el ecosistema de
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la introduccion de tortugas gigantes juveniles de la especie Chelonoidis hoodensis (Van
Denburgh, 1907), originarias de Espafiola, como una especie analoga ecoldgica o
reemplazo ecologico de la especie endémica de tortuga gigante de la Isla Santa Fe
(Chelonoidis sp.), que se extinguid alli hace mas de 150 afos. El propdsito de esta
introduccion fue que las tortugas reestablezcan el papel funcional que la especie original

tenia antes de su extincion.

Aunque el uso de analogos ecologicos para restablecer el rol ecologico de las especies
ingenieras del ecosistema es cada vez mas comun en todo el mundo, los desafios y
riesgos asociados siguen siendo poco comprendidos. Por lo tanto, se incluy6 un sistema
de monitoreo disefiado para medir los efectos de la primera fase del proceso de
restauracion ecoldgica de Santa Fe con estos reptiles, después de mas de un siglo de
ausencia de su principal herbivoro y de los cambios no deseados, generados por las

cabras introducidas mientras estuvieron presentes en la isla.

A diferencia de la mayoria de los esfuerzos de restauracion en otros lugares, que se
centran Unicamente en las especies liberadas, este estudio dedico igual esfuerzo a
monitorear otros componentes del ecosistema. Como resultado, se desarrolld y publicd
un manual de monitoreo aplicable a largo plazo (Anexo 1), y durante un periodo de cinco
anos (2015-2020), se obtuvo hallazgos clave como los siguientes:

1. Liberacion y establecimiento exitoso de la especie analoga: Un total de 551 tortugas
juveniles y 31 subadultas fueron liberadas en la isla mientras duré este estudio, y la
mayoria de ellas (85%) sobrevivieron, mostrando tasas vitales solidas y patrones de
crecimiento similares a los de sus congéneres en su habitat nativo, lo que indica el

éxito del proceso de introduccion en Santa Fe.

2. Dispersion gradual: Se registré una dispersion modesta de los animales introducidos
en la isla, lo que podria deberse a la abundancia de cactus (Opuntia echios
barringtonensis E.Y. Dawson), que les proporciona una alta disponibilidad de
alimento y reduce la necesidad de migrar mientras las densidades de tortugas aun
son bajas. Aunque las tortugas no han cubierto rapidamente toda la superficie de la
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isla como se esperaba, han colonizado gradualmente aproximadamente el 10% de
ella desde el sitio de liberacion.

3. Cambios incipientes: Aunque el estudio se encontraba en una fase preliminar del
proceso activo de restauracion y no se detecto efectos significativos a gran escala en
el ecosistema, debido al numero y tamario de las tortugas, los cercados de exclusion
revelaron evidencia de cambios incipientes. Se demostréo que las tortugas, al
consumir frutos y cladodios, estan teniendo un impacto similar al que ocurrié en
Espafiola en los ultimos 60 afios, con una ligera reduccion en la regeneracion de

plantas lefiosas.

4. Ausencia de efectos negativos: La evaluacion de posibles riesgos para otras
especies endémicas de la isla basada en los datos obtenidos, no reveld efectos
negativos a nivel del paisaje. En términos de contribucion a la restauracion de las
relaciones y procesos ecologicos interrumpidos en la isla debido a la prolongada
ausencia de las tortugas y a la presencia de cabras hasta 1979, cuando fueron
erradicadas, se encontré un aumento significativo en la poblacion de cactus de todas
las edades, lo que también beneficio a las iguanas terrestres, también endémicas de
laisla.

5. Incremento en la densidad de iguanas terrestres: Un efecto muy interesante, fue el
notable incremento en la densidad del otro megaherbivoro en Santa Fe, las iguanas
terrestres (Conolophus pallidus Heller 1903) especie endémica de la isla, asociado
con la introduccion de las tortugas. Antes de la liberacion de las tortugas, habia 4.5
iguanas por hectarea, pero cinco afos después del regreso de las tortugas, se
registro 6.2 iguanas por hectarea. Esto sugiere un efecto positivo para las iguanas.
Aunque podria ser una coincidencia debido a la etapa de recuperacion de la isla
después de la erradicacion de las cabras y la introduccion de las tortugas, la
persistencia 0 no de este efecto positivo se hara mas evidente con mas monitoreo a

través de los anos.

Ademas de los hallazgos descritos, como parte del estuduio se desarroll6 un sistema de

monitoreo robusto, que permitira reducir la frecuencia de monitoreo y rastrear lo que
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sucedera con el sistema en el futuro, asociado con este esfuerzo en curso para la

restauracion ecologica de la isla.

Las iguanas terrestres de Galapagos como ingenieras de los ecosistemas

En este estudio se identificd una situacion cuasi experimental representada por dos islas
adyacentes, muy similares desde un punto de vista geoldgico y ecoldgico, una con y otra
sin iguanas terrestres (Conolophus subcristatus Gray 1831). En las islas mas pequenas
de Galapagos, las iguanas terrestres a menudo dominan como el unico herbivoro de
gran tamaro presente (Fabiani et al., 2011) y se sabe que dispersan semillas a grandes
distancias (Traveset et al., 2016). Las iguanas terrestres también se alimentan de
muchas especies de plantas (Costantini ef al., 2005). Sin embargo, se sabe muy poco
sobre los servicios ecosistémicos que estos megaherbivoros proporcionan a las

comunidades de plantas (Blake et al., 2012; Traveset et al., 2016).

Por lo tanto, para comprender el papel funcional de las iguanas terrestres en las islas
aridas y las posibles implicaciones ecoldgicas para su restauracion, se utilizé imagenes
de alta resolucién para mapear y caracterizar la composicion de las comunidades de
plantas en cada isla. Las dos islas contrastadas son similares en tamano, estan
adyacentes y son comparables en la mayoria de los aspectos, excepto por la presencia
de herbivoros, lo que permite controlar los factores que potencialmente estructuraron las

comunidades de plantas no relacionados con la herbivoria de las iguanas terrestres.

Se analizé mas de 1000 parcelas de 5x5 metros en cada una de las islas estudiadas.
Los resultados revelaron disparidades notables en la vegetacion. Especificamente, se
encontrd una presencia significativamente menor de cobertura de plantas lefiosas en las
areas habitadas por iguanas terrestres, en comparacion con las areas donde esta
especie no estaba presente. Ademas, se descubrié que, en presencia de las iguanas, la
densidad de pastos es mucho mayor y hubo una disminucion considerable en la cantidad
de cactus. Un hallazgo interesante fue el cambio en el patrén de dispersion de los cactus
en presencia de las iguanas. Se encontré que estaban mas dispersos en las areas donde
habia iguanas, mientras que, en Plaza Norte, donde no hay iguanas, los cactus fueron

mas abundantes y estuvieron densamente agrupados.
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Un mayor impacto de los lobos marinos (Zalophus wollebaeki Sivertsen, 1953) que
utilizan las islas para tomar el sol y descansar, se observo en una de las islas, aunque se
planted la posibilidad de que las diferencias observadas en la vegetacion pudieran

deberse a variaciones en la topografia.

Sin embargo, fue evidente que en Plaza Norte es dificil para los lobos marinos
desplazarse, debido a la presencia de plantas lefiosas. Mientras que, en Plaza Sur, la
combinacion de la topografia y la ausencia de plantas lefiosas facilitaba el acceso de los
lobos marinos. Estos animales, a su vez, alteran el suelo con sus deposiciones. Es
probable que las iguanas desempefien un papel clave en el inicio de este proceso a
través de sus impactos directos en la vegetacion, fomentando un efecto secundario en
la comunidad de plantas, generado por la incursion de lobos marinos en la isla, inducida

por las iguanas.

Finalmente, si bien la hipotesis del efecto cascada de los lobos marinos constituye un
supuesto, se considera de gran importancia, ya que paulatinamente esta modificando el
ecosistema en Plaza Sur. Las iguanas terrestres desempefian un papel fundamental en
la apertura de areas que son aprovechadas por los lobos marinos. Por lo que a futuro se
recomienda continuar con el monitoreo de estos tres sistemas, lo cual permitira generar

estrategias de manejo en base a los resultados obtenidos.

Estos resultados indican claramente que la presencia y actividad de las iguanas
terrestres tienen un profundo impacto en la composicién y distribucion de la vegetacion
en Galapagos. La influencia de las iguanas en la reduccion de la cobertura lefiosa y la
densidad de los cactus, sugiere que esta especie juega un papel importante en la
estructura y dinamica del ecosistema y afecta a muchas otras especies.

Estos resultados ofrecen una comprensién mas profunda de las interacciones entre la
fauna y la flora en las islas estudiadas y puede tener implicaciones importantes para la
conservacion de su biodiversidad y el manejo de estos ecosistemas unicos. Es crucial

considerar la presencia y el comportamiento de las iguanas terrestres al disefar
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estrategias de conservacion y/o restauraciéon en estas islas, para garantizar el

mantenimiento de la integridad ecologica y la resiliencia de sus ecosistemas.

La reintroduccioén de tortugas gigantes reconstruye las comunidades de plantas

a escala local y del paisaje

Para comprender el papel de las tortugas gigantes como ingenieras de los ecosistemas
en islas aridas y entender cémo influye la reintroduccion de especies clave en los
ecosistemas insulares en proceso de restauracion ecoldgica, se utilizé como caso de
estudio Chelonoidis hoodensis Van Denburgh, 1907, la tortuga gigante de la Isla
Espariola, ya que se sabe que las tortugas consumen una amplia variedad de plantas y
dispersan semillas a largas distancias (Blake et al., 2021). Ademas, con sus actividades
y movimientos en areas donde las tortugas se encuentran en densidades efectivas
desde el punto de vista ecologico, tienen un impacto directo en el reclutamiento de
plantas lefiosas (Hunter et al., 2021).

De hecho, la relacién entre las tortugas gigantes y las comunidades de plantas en
Galapagos ha sido objeto de interés durante décadas (Gibbs et al., 2008). Incluso
Charles Darwin, durante su visita en el siglo XIX, observé la influencia de las tortugas en
la vegetacion y, planteé la hipotesis de que estas especies desempefiaban un papel
importante en la dispersion de semillas y la estructura de las comunidades vegetales
(Sulloway, 2021). Sin embargo, con el tiempo la introduccién de especies invasoras y la
caceria descontrolada en siglos pasados llevaron a una drastica disminucion de las
poblaciones de tortugas gigantes y, como resultado a un colapso de su funcion ecoldgica
(Conrad & Gibbs, 2021).

Es por esto que en las ultimas seis décadas el Parque Nacional Galapagos ha
implementado programas de reintroduccion de tortugas gigantes en diferentes islas del
archipiélago, con el proposito de restaurar sus poblaciones (Tapia, et al, 2021).
Probablemente la Isla Espafiola ha sido uno de los sitios donde se ha llevado a cabo el
programa con mayor éxito, ya que a partir de tan solo 15 adultos reproductores se ha
establecido una poblacion de mas de 3000 individuos (Cayot, 2021). Estos esfuerzos de

reintroduccion contribuyeron a la recuperacion de la poblacion de tortugas gigantes. Sin
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embargo, se desconoce si estas reintroducciones reactivaron procesos como la
dispersion de semillas o afectaron el reclutamiento de plantas lefiosas en areas donde
habian desaparecido (Tapia & Gibbs, 2023). Esto ha generado cambios positivos en la

vegetacion y ha restablecido interacciones clave en los ecosistemas de las islas.

Mi hipétesis fue que la reintroduccidn de las tortugas generaria cambios positivos en la
vegetacion, al restaurar interacciones clave en los ecosistemas de las islas. Hasta el
momento no se habia realizado ningun analisis especifico de estos efectos. Por lo tanto,
se establecio parcelas experimentales y cercados que permitieron comparar areas con
y sin tortugas, lo que facilito la evaluacion de los cambios en la composicion y estructura
de la vegetacion a lo largo del tiempo (8 arfios). Los resultados revelaron una reduccion
significativa en el reclutamiento de plantas lefiosas y herbaceas en las zonas accesibles

a las tortugas.

A nivel de paisaje, el andlisis de imagenes aéreas de alta resolucion de la isla revel6 una
tendencia hacia el predominio de la vegetacion lefiosa en areas sin tortugas, mientras
que en areas de la isla donde estan establecidas las tortugas, se encontré6 una
disminucién en la cubierta vegetal lefiosa. Esto indica que las tortugas gigantes ejercen
un efecto supresor sobre las plantas lefiosas, lo que podria alterar la estructura y
composicion de la vegetacion a largo plazo. Ademas, se identificd una relaciéon positiva
entre la densidad de tortugas y la reduccién del crecimiento de las plantas lefiosas, lo
que sugiere que el impacto de las tortugas es acumulativo a medida que aumenta su

densidad.

Lo mas destacado del estudio fue el impacto de las tortugas gigantes sobre los cactus,
que son una especie clave para la comunidad de vertebrados en Espariola y Galapagos
en general. Durante el estudio, las tortugas consumieron practicamente todos los
cladodios caidos, eliminando la posibilidad de reproduccion vegetativa de esta especie.
Aunque se esperaria que los cactus se propagaran asexualmente, no se demostro
ningun reclutamiento obvio en areas donde se excluyo las tortugas. Esto sugiere que
otros factores, como la depredacion de cladodios por aves terrestres, especialmente los
pinzones de Darwin, los cucuves y las palomas de Galapagos, también pueden influir en

la reproduccién de los cactus al impedir su enraizamiento.
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Estos hallazgos tienen implicaciones importantes para la restauracion ecologica de islas
enteras en Galapagos y otros ecosistemas insulares. La reintroduccion de especies
ecolégicamente esenciales, como las tortugas gigantes, no sélo es esencial para la
conservacion de la biodiversidad, sino que también desencadena procesos ecoldgicos
que promueven la recuperacion de las comunidades vegetales. La interaccion entre las
tortugas y las plantas, a través de la dispersion de semillas y el pisoteo de la vegetacion,
puede influir en la estructura, la dinamica y el funcionamiento de los ecosistemas
insulares, ayudando a mantener su resiliencia ante las perturbaciones y los cambios

ambientales.

En conclusion, este estudio demuestra que la reintroduccion de tortugas gigantes en la
Isla Espafiola tiene un impacto significativo en las comunidades de plantas, tanto a nivel
local (sitio) como del paisaje (isla). Las tortugas afectan el reclutamiento de plantas
lefiosas y herbaceas, lo que resulta en cambios en la estructura de la vegetacion, con
probables impactos en muchas ofras especies. Sin embargo, se requiere mas
investigacion para comprender mejor estas interacciones y su generalizacion a otros

contextos.

Finalmente, es claro que el éxito del programa de reintroduccion en la Isla Espariola
resalta la importancia de conservar y restaurar poblaciones de especies clave en los
ecosistemas insulares. Estos esfuerzos tienen beneficios tanto para las especies en
peligro de extincion, como el caso de las tortugas gigantes, como para mantener la salud
y la resiliencia de los ecosistemas en su conjunto. Continuar monitoreando y apoyando
estos programas de reintroduccion es esencial para asegurar la conservacion de la

biodiversidad en Galapagos y otros lugares con ecosistemas insulares unicos.
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Prefacio

a. Formato de la Tesis

La presente tesis fue desarrollada bajo el formato de “tesis por compendio de
publicaciones” regulado en el Articulo 21 en el “Reglamento de Doctorado de la

Universidad de Malaga”. El cual establece que:

“‘Podran presentarse para su evaluacion como tesis doctoral un conjunto de
trabajos publicados por el doctorando, directamente relacionados sobre el tema
de la tesis doctoral.

Las tesis presentadas como compendio de publicaciones deberan constar de
una introduccion en la que se presenten los trabajos y se justifique la unidad
tematica de los mismos para conformar una tesis, un resumen global de los
resultados, la discusion de estos resultados —si procede-, las conclusiones y una
copia de los trabajos que forman parte integrante de la tesis. La introduccion
debe ser lo suficientemente extensa y debe incluir el estudio del estado de la
cuestion, preliminares y aquellos detalles que no se han podido incluir en las

publicaciones que avalan la tesis por limitaciones de espacio.

Para la presentacién de tesis por compendio de publicaciones sera necesario
que esté compuesta por un minimo de tres publicaciones (articulos, capitulos de
libro o libros). Dichas publicaciones son las que se tendran en cuenta para avalar
la tesis.

La suma de las puntuaciones de las publicaciones que forman parte de una tesis
presentada como compendio de publicaciones ha de ser igual o superior a 1
punto, segun los criterios utilizados por la ANECA, o los elaborados por las
diferentes comisiones académicas de doctorado, siempre en cumplimiento con
los criterios de la ANECA.”

27



b. Aval y estructura de la tesis

La presente memoria de tesis esta constituida por una compilacién de tres articulos
publicados por el doctorando como primer autor, los mismos que se presentan a
continuacioén como capitulos. Todos los articulos aqui agrupados estan indexados segun
los criterios del Journal Citation Reports (JCR, Science Edition, Clarivate) de su afo de
publicacion y corresponden al primer cuartil (Q1) en sus respectivas categorias. La
primera, Tapia et al., en Restoration Ecology (2021), se centra en la introducciéon de
tortugas gigantes como ingenieras de los ecosistemas en la Isla Santa Fe, Galapagos.
La segunda, Tapia y Gibbs en Peerd (2022), analiza el rol de las iguanas terrestres de
Galapagos como ingenieras de los ecosistemas. Mientras que la ultima, Tapia y Gibbs
en Conservation Letters (2023), examina como la reintroduccion de tortugas gigantes
influye en las comunidades vegetales. Cabe indicar que todos los estudios que dieron
como resultado estas publicaciones se desarrollaron en islas aridas. En consecuencia,
siguiendo los criterios del programa de doctorado de la Universidad de Malaga y
especificamente del programa de Biodiversidad y Medio Ambiente, cada articulo recibe
1 punto, lo que implica que la puntuacion total de estas publicaciones que avalan la tesis
asciende a un total de 3 puntos.

c. Finaciacion de la tesis
La presente tesis fue desarrollada como parte de la Iniciativa Galapagos, un

Programa implementado con el financiamiento de Galapagos Conservancy y
ejecutado en conjunto con la Direccion del Parque Nacional Galapagos.
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d. Difusiéon y comunicacion de los resultados de la tesis

Los resultados de la presente tesis se han difundido mediante tres publicaciones
en revistas indexadas (JCR), libros, capitulos de libro y articulos, tanto

indexados, como de comunicacion popular.

Articulos de la Tesis:

Tapia, W., Goldspiel, H. B., & Gibbs, J. P. (2021). Introduction of giant tortoises
as a replacement “ecosystem engineer” to facilitate restoration of Santa
Fe Island, Galapagos. Restoration Ecology, e13476.
https://doi.org/10.1111/rec.13476

Tapia, W., & Gibbs, J. P. (2022). Galapagos land iguanas as ecosystem
engineers. Peerd, 10, e12711. http://doi.org/10.7717/peerj.12711

Tapia, W., & Gibbs, J. P. (2023). Rewilding giant tortoises engineers plant
communities at local to landscape scales. Conservation Letters, 00,
€12968. https://doi.org/10.1111/conl.12968

e. Otras publicaciones relacionadas con la tesis

Adicionalmente a estos articulos, hasta la fecha de depdsito de esta memoria,
se han obtenido diferentes resultados complementarios relacionados con el
proyecto de tesis, pero no incluidos en el compendio de publicaciones por

diferentes motivos:

Libros

Rueda, D., Castaro, P. A., Campbell, K. J., Colosimo, G., Gerber, G. P., Ledn,
P., Tapia, W., & Gentile, G. (Eds.). (2023). Galapagos pink land iguana
(Conolophus marthae): Conservation and management plan 2022—2027.
Gland, Switzerland: IUCN.
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Tapia, W., Goldspiel, H., Sevilla, C., & Gibbs, J. P. (2021). Protocol for ecological
monitoring on Santa Fe Island, Galapagos. Puerto Ayora, Galapagos-
Ecuador: Galapagos Conservancy and Galapagos National Park

Directorate. pp. 1-28.

Tapia, W., Goldspiel, H, Sevilla, C., y J. P., Gibbs, J. (2021). Protocolo de
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Herping. pp. 1-208.
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Capitulos de Libro

Tapia, W., Goldspiel, H., Sevilla, C., Malaga, J., & Gibbs, J. P. (2021). Santa Fe
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Academic Press.
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1.Introduccion

1.1. Crisis de la Biodiversidad

Desde finales del siglo XX, producto de la destruccién generalizada de los
ecosistemas que las albergan, la pérdida y fragmentacion de habitats, sumado a
los efectos de borde, son la principal causa de pérdida de la biodiversidad en
todo el mundo (Brook, et al., 2003; Gutierrez et al., 2019). Produciendo una
verdadera crisis, debido a la probable extincién de hasta el 50% de las especies
en los proximos 50 anos (Koh et al., 2004; Sala et al., 2000).

Por esta razdn, la biologia de la conservacion recientemente experimento un
cambio de un campo cuyo enfoque principal era evaluar el riesgo de extincion y
detener la pérdida de diversidad, con énfasis en las especies amenazadas
(Costanza et al., 1997), a una visidbn mas centrada en el proceso, cuyo enfoque
es la conservacion de ecosistemas funcionales (Coux, et al., 2016; Dirzo et al.,
2014), pues los impactos de las actividades humanas insostenibles, la pérdida y
fragmentacién de habitat, las especies exoticas y el cambio climatico estan
ocasionando una rapida y potencialmente irreversible pérdida tanto de la
integridad ecologica como de la resiliencia de los ecosistemas (Keenleyside et
al., 2014; Ladle & Malhado, 2019; Rodriguez et al., 2014).

A medida que pasa el tiempo y se evidencia mas signos de que la humanidad
esta saliendo de la estabilidad climatica del Holoceno y entrando en lo que
muchos autores denominan Antropoceno, la crisis de la biodiversidad se agrava
(Cowie et al., 2022; O’Hara, 2022). Actualmente, las tasas de extincion de
especies estan aumentando de manera alarmante, siendo aproximadamente de
entre cien y mil veces superiores a las tasas de extinciéon natural por procesos
evolutivos (Bello et al., 2015; Ceballos et al., 2015; Rounsevell et al., 2020). Estas
alarmantes tasas estan impulsadas principalmente por las extinciones en los
ecosistemas terrestres, ya que las extinciones marinas muestran ser

significativamente menores (McCauley et al., 2015). Aunque las extinciones
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globales causadas por actividades humanas pueden ser poco frecuentes en los
océanos (IUCN, 2023), existen registros significativos de extinciones locales,
ecologicas.

La reciente pérdida de animales que algunos autores denominan defaunacién
del Antropoceno, es el resultado de los impactos humanos en el planeta y sin
duda uno de los impulsores principales del cambio global (Barnosky et al., 2011;
Dirzo et al., 2014). Este fendmeno es particularmente evidente en las islas
oceanicas donde las tasas de extincion (Figura 1) son mucho mayores que en

areas continentales (Pérez-Mellado, 2016).
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Figura 1. Los territorios insulares (excepto Butan) con el mayor porcentaje de especies de
mamiferos (a) y aves (b) amenazadas y extintas en el planeta. Solo se incluye aquellos con mas

de 10 especies. Tomado de Fernandez-Palacios et al. (2021).

Los problemas generados por la pérdida de la biodiversidad son mas visibles en
islas oceanicas (Balzan, et al., 2016), en donde se desarrollan muchos
endemismos extraordinarios, ejemplos de radiacion adaptativa (Figura 2) y
cambios adaptativos inusuales, lo cual incrementa su vulnerabilidad (Merlin &
Juvik, 1992; Mueller-Dombois, 1973). Por otra parte, debido a que generalmente
presentan condiciones ambientales y biofisicas unicas, los archipiélagos

44



tropicales son considerados hotspots de biodiversidad por su rica biota vy,

especialmente, por su elevada tasa de endemicidad (Fernandez, 2004; Gosliner,
2009; Myers et al., 2000).

Genus Podarcis (Balearic .
Islands)

BN
Diplodactylid geckos
(New Zealand)

/Genus Partula (French Polynesia) Genus Chelonoidis (Galapagos) nus Psiadia (Mascarenes)
Figura 2. Ejemplos de radiacion adaptativa en diversas islas del mundo, incluyendo las tortugas
gigantes de Galapagos. Tomado de "Scientists’ warning — The outstanding biodiversity of islands
is in peril" Por Fernandez-Palacios et al., 2021, Global Ecology and Conservation, 31, e01847.
https://doi.org/10.1016/j.gecco0.2021.e018478&#8203;™" [oaicite:1] "&#8203;&#8203;" [
oaicite:0] " &#8203;.

1.2. Importancia de las islas en la biodiversidad global

La pérdida de habitat tiene un efecto negativo muy fuerte sobre la biodiversidad
islefa, mientras que la fragmentacion sin pérdida apreciable de habitat, tiene
impactos menores (Whittaker, 1998; Whittaker et al., 2008). Sin embargo,
existen muchos ejemplos de especies invasoras que conducen a extinciones y
transformaciones de habitat generalizadas (Gillespie et al., 2014; Ladle &

Malhado, 2019), debido a que generalmente la biota de islas tiene limitada
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distribucion, capacidad limitada de dispersion y muy alta sensibilidad a
perturbaciones de origen antrépico (Lomolino, 2000; Triantis & Bhagwat, 2011).

Las islas representan solo el 5 % de la superficie terrestre del planeta, pero
albergan una fraccion desproporcionadamente grande de la biodiversidad del
planeta, en particular especies en peligro de extincion (Briggs, 2017). De hecho
la biodiversidad de las islas especialmente de aquellas oceanicas, es mas
propensa a la extincidn con respecto a la de los ecosistemas continentales, mas
del 95% de todas las extinciones en la historia han ocurrido en islas oceanicas
(Leclerc et al., 2021; Veron et al., 2019). En los ultimos 500 afios, el 75 % de las
extinciones de mamiferos, aves, anfibios y reptiles se han producido en islas
(Figura 1) y casi el 40 % de los vertebrados amenazados a nivel mundial son
especies insulares (Briggs, 2017; Heinen et al., 2018; Rodriguez et al., 2014;
Triantis & Bhagwat, 2011).

1.3. Importancia de los herbivoros como ingenieros de los

ecosistemas en islas

En los ecosistemas ocurre de forma natural la coevolucién entre su flora
autoctona y los herbivoros nativos, existiendo una especie de relacion simbidtica,
pues los herbivoros obtienen su alimento, pero a la vez la flora aprovecha su

servicio de dispersion de semillas (Hunter & Gibbs, 2014; Weltzin et al., 1997).

Es conocido que en los ecosistemas de todo el planeta las comunidades
vegetales han cambiado su composicion (Archer, 1995). Por ejemplo, en
ecosistemas aridos los pastos estan siendo reemplazados por plantas lefiosas,
creando matorrales en lugares donde en el pasado existieron pastizales, proceso
que se conoce como invasion de plantas lefiosas (Hunter & Gibbs, 2014; Van
Auken, 2000). Segun varios autores (Browning & Archer, 2011; Holmgren, 2002)
la invasion de plantas lefiosas se debe a la pérdida de herbivoros nativos y la
introduccidén en simultaneo de herbivoros no nativos, generalmente mamiferos
(Gibbs et al., 2008).
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La contribucion a la invasién de plantas lefosas sea por la pérdida de los
herbivoros nativos o por la introduccion de herbivoros exdéticos, normalmente
nunca es clara, debido a que estos dos procesos generalmente suelen ocurrir en
simultaneo (Hunter et al., 2013; Pringle et al., 2023). Sin embargo, existe
evidencia de que la pérdida de herbivoros nativos, produce cambios incluso en
el ciclo de nutrientes que dependen de sus actividades y herbivoria (Archer,
1995). Por otra parte los herbivoros introducidos también pueden afectar a la
integridad ecolégica de los ecosistemas, debido a que generalmente sus
poblaciones tienen numeros excesivos (van de Koppel et al., 1997) y no hay
depredadores nativos u otros tipos de control natural como la presencia de
enfermedades que regulen su poblacion (Doherty et al., 2023; Holmgren, 2002).
Todo esto produce efectos severos como la pérdida de servicios ecosistémicos,
como por ejemplo el control de la erosion y cambios en la disponibilidad de agua,
aspectos que son aprovechados por las plantas lefiosas para expandirse (Hunter
& Gibbs, 2014; Reyes-Benayas et al., 2009).

La presencia de vertebrados introducidos, ya sean herbivoros o depredadores,
ha tenido efectos adversos sobre la flora y fauna nativa de las islas en general
y se ha demostrado que tienen serias implicaciones en las interacciones
mutualistas entre organismos nativos (Donlan et al., 2006; Medel et al., 2009).
Las especies exdgenas invasoras son uno de los impulsores mas importantes
de la degradacion ambiental y la extincidn de especies en todo el mundo y, en
general, se consideran la causa principal de la pérdida de biodiversidad en los
ecosistemas insulares (Bellard et al., 2016; Reaser et al., 2007; Sax & Gaines,
2008).

1.4. Galapagos

1.4.1. Generalidades

El Archipiélago de Galapagos, esta ubicado en el Océano Pacifico a casi 1000
kilbmetros de las costas del Ecuador continental (Figura 3), en la confluencia de
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varias corrientes marinas frias y calidas (Heads & Grehan, 2021). Su origen es
completamente volcanico, sin haber estado jamas conectado con ninguna masa
continental (Gradstein & Weber, 1982; Tye & Francisco-Ortega, 2011). Sin
embargo, al estar asentado sobre la Placa Tectonica de Nazca, lentamente se
mueve hacia el oeste, y subduce bajo la placa de América del Sur. Esta
interaccidn da lugar a una serie de puntos calientes o "hotspots", donde emerge
el magma, creando nuevas islas a medida que las placas tectonicas se

desplazan (Naumann & Geist, 2000).

160 40 100 % )

Figura 3. Ubicacion del archipiélago de Galapagos en el contexto continental e insular del
Pacifico oriental, mostrando las distancias entre islas y al continente americano. Tomado de
DPNG (2014).

Con el tiempo, esta actividad volcanica dio lugar a la formacion de numerosas
islas, algunas de las cuales emergieron sobre el nivel del mar, mientras que otras
permanecieron sumergidas (Collins & Bush, 2010). Cada isla tiene su propia
historia geolégica y evolutiva, o que ha llevado a la aparicion de diferentes
microclimas y paisajes unicos (Geist et al., 2002). Desde el punto de vista
bioldgico existen 127 islas, es decir aquellas unidades de tierra que sin importar
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su superficie, al menos mantienen una comunidad vegetal en su superficie
emergida (Snell et al., 1996).

El aislamiento geografico de Galapagos (Figura 3) ha jugado un papel crucial en
la evolucion de sus especies, pues a lo largo de millones de ainos, las corrientes
marinas y los vientos llevaron semillas y organismos desde tierras distantes.
Estas especies, una vez en las islas, se enfrentaron a condiciones ambientales
particulares, como la escasez de agua, los suelos volcanicos y la falta de
depredadores naturales, lo que las llevd a evolucionar y desarrollar
caracteristicas y adaptaciones unicas (Geist et al., 2002; Hamann, 2011; Heads
& Grehan, 2021).

El Archipiélago en términos geoldgicos es joven, pues las edades de sus islas
oscilan entre los 60.000 afios de Fernandina hasta los casi cinco millones de
afnos de Santa Fe (Geist et al., 1985), segun dataciones radiométricas que han
proporcionado informacion sobre la edad y la actividad de los volcanes (Geist et
al., 1985; Heads & Grehan, 2021). Se ha documentado que las islas mas
jovenes, como son el caso de Fernandina e Isabela, estan en una etapa mas
activa de formacién, mientras que las islas mas antiguas, como Santa Fe y
Espafiola, muestran signos de erosion y extincion volcanica (Naumann & Geist,
2000).

Esta distribucion de edades de las islas proporciona una evidencia geoldgica
clara de la dinamica del punto caliente y el movimiento de las placas tectdnicas
en la region (Heads & Grehan, 2021; Simkin, 1984). Cada isla principal,
generalmente posee un volcan que no supera los 800 msnm (Geist et al., 1985).
Isabela, la isla de mayor superficie, constituye una excepcion, ya que tiene seis
volcanes, los cuales se supone que se originaron como islas separadas que
coalescieron en el transcurso del tiempo geoldgico, formando lo que constituye
la isla actual, que ocupa mas del 51% del total de la superficie terrestre del
archipiélago (Black, 1984; Snell et al., 1996).
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1.4.2. Clima

El clima en el archipiélago de Galapagos es un fendmeno complejo y unico
debido a su ubicacion geografica y caracteristicas geoldgicas (Grant & Grant,
1987). Situado en el Océano Pacifico, a unos 1.000 kildmetros de la costa de
Ecuador, este grupo de islas se encuentran atravesadas por la linea ecuatorial y
en la convergencia de diferentes corrientes oceanicas y vientos, lo que da lugar

a un clima variado y cambiante a lo largo del aiio (Grehan, 2001).

El clima de Galapagos es atipico para un archipiélago oceanico tropical. La
cambiante presencia de la corriente de Humboldt, que llega desde el sur del
hemisferio, enfria y seca Galapagos durante gran parte del afo, estacion que
localmente es conocida como de “Garua”. Cuando la influencia de esta corriente
se debilita y aguas tibias del norte, mas tipicamente tropicales, rodean el
archipiélago, comienza la temporada lluviosa y calida (Snell & Rea, 1999;
Trueman & d’Ozouville, 2010). La estacion calida abarca desde diciembre hasta
mayo, mientras que la estacidn de garua se extiende de junio a noviembre
(Figura 4) (Toulkeridis et al., 2020).

Precipitacién (mm)

"7 120

Estacion Calida y Himeda

Figura 4. Clima en el archipiélago de Galapagos, mostrando la temperatura y precipitaciéon por
mensual, durante las dos estaciones climaticas del afo. Adaptado de “Galapagos Islands
Weather,” por Galapagos Travel Center, s.f., URL del sitio web.

(https://www.galapagosislands.com/info/weather.html). Accedido el 13 de diciembre de 2023.

Estas estaciones estan determinadas por la circulacion de masas de aire y la
temperatura superficial del mar, lo cual produce tres amplias zonas climaticas: la
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zona alta humeda, la de transicion y la baja seca (Figura 5). Durante la estacion
calida, las temperaturas son mas altas, oscilando entre los 24 y 30°C; ademas,
las lluvias son mas frecuentes durante este periodo debido a la presencia de la
corriente calida de El Nifio (Trueman & d’Ozouville, 2010). Por otro lado, durante
la estacion de garua, las temperaturas son mas frescas, fluctuando entre los
20°C y los 25°C, las lluvias son menos fuertes y frecuentes y la vegetacion
herbacea se vuelve escasa (Escobar-Camacho et al., 2021; Paltan et al., 2021).
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Figura 5. El archipiélago de Galapagos con sus diferentes microclimas o zonas climaticas: en
verde obscuro la zona alta y humeda, en verde claro la zona de transicion intermedia y, en
amarillo la zona baja y seca. Tomado de “Clima,” por Fundacioén Charles Darwin, s.f., Datazone
de la Fundacion Charles Darwin. Accedido el 13 de diciembre de 2023.

(https://www.darwinfoundation.org/es/datazone/clima).
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Es importante destacar que las diferencias de temperatura y precipitacion entre
las distintas islas son notables debido a su extensién geografica, altitud y a la
presencia de diversas corrientes marinas (Figura 6), esto ha dado lugar a una
diversidad de especies y ecosistemas unicos en cada una de ellas (Charney,
2021; Charney et al., 2021).

Subcorriente Ecuatorial
0 de Cromwell

1000000 1100000

Figura 6. Las corrientes marinas que confluyen en el archipiélago de Galapagos y que
determinan sus condiciones climaticas especiales dando lugar a una diversidad de especies y

ecosistemas Unicos en cada isla. Tomado de DPNG (2014).
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1.4.3. Influencia del Clima en la Biodiversidad

En Galapagos, el clima ha sido objeto de estudio durante décadas, ya que su
ubicacion unica y su aislamiento geografico hacen que este archipiélago sea un
laboratorio natural perfecto para comprender cémo el clima afecta la
biodiversidad (Trueman & D’Ozouville, 2010). La interaccion de factores como
las corrientes marinas tanto frias (corriente de Humboldt) como calidas (Corriente
de Panama, Corriente de Cromwell), la posicion ecuatorial y la ocurrencia de
eventos climaticos anémalos con el de El Nifio, han contribuido a la evolucion de
una variedad sorprendente de especies endémicas (Phillips, 2010; Tye &

Francisco-Ortega, 2011).

La corriente de Humboldt es una corriente marina fria que fluye hacia el norte a
lo largo de la costa oeste de América del Sur, llegando hasta Galapagos, donde
juega un papel fundamental en su clima, debido a que trae hacia la superficie
aguas frias y ricas en nutrientes (Thompson et al., 2017). Este fenbmeno es
conocido como upwelling y tiene un efecto significativo en el clima de las
diferentes islas (Forryan et al., 2021). Influye ademas en la formacion de una
capa de agua fria en la region, lo que modera las temperaturas y contribuye a
crear un clima relativamente estable durante la estacion seca y fria (Gradstein &
Weber, 1982).

Ademas, debido a que el Archipiélago esta atravesado por la Linea Ecuatorial y
la suma de su origen volcanico y el cruce de corrientes marinas, experimenta
una estacionalidad con temperaturas moderadas durante todo el afio (Collins &
Bush, 2010). Esta poco comun combinacién de factores geograficos y
ambientales es la que permitié y aun permite que una gran variedad de especies
se adapten y prosperen en las diferentes islas, sin importar la época del afio.
Varios estudios destacan cdmo esta estacionalidad suave ha sido fundamental
para la aparicion de diversas adaptaciones en las aves de las Galapagos,

incluyendo los famosos pinzones de Darwin.
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Los cambios graduales de temperatura y disponibilidad de recursos a lo largo del
afno han dado lugar a una compleja red de especies que ocupan diferentes
nichos ecologicos (Arbogast et al., 2006; Peck & Kukalova-Peck, 1990). El
Fendmeno de EI Nifo, un evento climatico peridédico caracterizado por un
calentamiento andmalo de las aguas del Pacifico ecuatorial, también afecta
significativamente al clima de las Islas Galapagos (Escobar-Camacho et al,,
2021). Durante un evento de El Nifio, las temperaturas pueden aumentar, y las
lluvias ser mas intensas y prolongadas, lo que altera los patrones climaticos
normales de las islas (Holmgren & Scheffer, 2001). Se ha evidenciado que
durante los eventos de El Nifio, la disponibilidad de alimento para ciertas
especies puede cambiar, lo que afecta a la reproduccién y a la supervivencia de
la fauna local, incluyendo las icdnicas tortugas gigantes (Hamann, 1983;
Marquez et al., 2008).

1.4.4. Geomorfologia

La geomorfologia de las islas de Galapagos es unica y variada, debido a su
origen volcanico (Parent, 2008). Cada una de las islas principales, con la
excepcion antes mencionada de lIsabela, es un volcan individual que ha
emergido del fondo del mar debido a la actividad magmatica asociada con la
tectonica de placas y la presencia de puntos calientes (Gosliner, 2009; Heads &
Grehan, 2021).

El archipiélago se encuentra sobre la Placa Tectdnica de Nazca, que se desplaza
hacia el este sobre la Placa Tectonica de Cocos (Schuster & Grigarick, 1966). A
medida que la Placa de Nazca se mueve, un punto caliente en el manto terrestre
ha generado una cadena de volcanes submarinos que emergen y forman nuevas
islas a lo largo del tiempo, generando islas en diferentes etapas de formacion y
erosion (Geist et al., 2002). Las islas mas jovenes son volcanes activos con
paisajes escarpados y conos volcanicos destacados (Naumann & Geist, 2000).
Estas islas muestran actividad eruptiva reciente y su terreno esta relativamente
poco erosionado (Geist et al., 2002). Por otro lado, las islas mas antiguas, han

experimentado una mayor erosion, la actividad volcanica esta ausente, sus
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paisajes estan mas suavizados y muestran evidencia de erupciones y procesos

erosivos a lo largo de miles de afos (Simkin, 1984).

En las Galapagos hay numerosas calderas y crateres que son el resultado de
erupciones volcanicas antiguas, convirtiéendose en el testimonio claro de la
intensa actividad magmatica que ha ocurrido en el pasado (Amelung et al,,
2000). Algunas calderas son accesibles para visitantes y han sido convertidas
en atractivos turisticos, ofreciendo impresionantes vistas de la geologia
volcanica de las islas, como es el caso del Volcan Sierra Negra en la isla Isabela
(Gregg et al., 2022).

Sin embargo, la geomorfologia de Galapagos no se limita s6lo a paisajes
volcanicos, también incluye una amplia variedad de formaciones costeras, como
playas de arena blanca y negra, acantilados escarpados y formaciones rocosas
unicas, todo lo cual es el resultado de la erosién y la accidn de las olas a lo largo
del tiempo (Stoops, 2014).

Los diferentes paisajes y microhabitats creados por los procesos volcanicos, han
permitido la evolucion y adaptacion de especies unicas, contribuyendo a la
formacion de endemismos y a la diversidad biolégica que caracteriza a
Galapagos (Bisconti et al., 2001). Por lo tanto el archipiélago sigue siendo un
laboratorio natural invaluable para estudiar la interaccion entre la geologia y la

vida, y su conservacion es esencial para proteger su patrimonio unico y valioso.

1.4.5. Biodiversidad

La diversidad de ecosistemas presentes en este archipiélago ha dado lugar a la
presencia de una flora y fauna que si bien no es rica en numero de especies, si
se la compara con otros archipiélagos oceanicos, presenta un muy interesante
numero de endemismos, incluso a nivel de género (Tye & Francisco-Ortega,
2011). Ademas, debido a que casi la totalidad de su territorio, 97% de la
superficie terrestre y la totalidad del area marina, son territorio protegido (Figura
7) bajo el Sistema Nacional de Areas Protegidas del Ecuador (DPNG, 2014),
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cerca del 95 de sus ecosistemas y biodiversidad original aun se conservan en
buen estado, lo que significa que sélo se encuentran en estas islas y en ninguna

otra parte del mundo (Tye & Francisco-Ortega, 2011; Vargas et al., 2014).

Figura 7. Mapa del archipielago de Galapagos mostrando tanto las areas protegidas (Parque
Nacional Galapagos y Reserva Marina de Galapagos) como los centros poblados. Tomado de
DPNG (2014).

Esta singularidad bioldgica ha llevado al archipiélago de Galapagos a ser
conocido como un laboratorio natural de la evolucion y un lugar emblematico
para la investigacion cientifica y la conservacion (Fernandez-Mazuecos et al.,
2020).
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1.4.6. Flora terrestre

La flora de Galapagos es tan fascinante como diversa, con mas de 1200
especies de plantas identificadas (Jaramillo et al., 2021). La adaptacion a
diferentes condiciones climaticas, altitudes y suelos ha llevado a la evolucion de
una variedad de comunidades vegetales unicas en cada isla (Vargas et al,,
2014).

Uno de los ejemplos mas emblematicos de la flora de Galapagos es el género
endémico Scalesia, pues este género de arboles y arbustos se encuentra
distribuido desde la costa hasta las tierras altas de las islas y tiene mas de 15
especies diferentes adaptadas a diferentes altitudes y zonas de vegetacién o
pisos climaticos (ltow, 1995).

1.4.7. Zonas de Vegetacion

Galapagos, debido a su ubicacion geografica y caracteristicas climaticas unicas,
alberga una diversidad de zonas de vegetacién que varian segun la altitud, la
exposicidn al viento y la disponibilidad de agua (Wiggins & Porter, 1971). Cada
zona alberga comunidades vegetales diferentes en la que muchas especies son
endémicas, lo que significa que sélo se encuentran en Galapagos e incluso en
una sola isla (Porter, 1976). Las zonas de vegetacion en Galapagos se dividen
en cuatro tipos principales (Figura 8) cada una con sus propias particularidades
(Tye, 2006):

e La zona litoral o costera
e Lazona arida o seca
e La zona de transicion, y

e Lazona himeda
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La conservacion de estas zonas de vegetacion es de suma importancia para
garantizar la supervivencia de las especies endémicas. Sin embargo, la
introduccidn de especies invasoras, la expansion urbana y el turismo, que afo
tras afo se incrementa, representan amenazas significativas para estos
ecosistemas (Tapia et al., 2009; Watkins, 2007).
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Figura 8. "Secuencia esquematica de las zonas de vegetacion en las islas Galapagos". Tomada
de Guia rapida de liquenes de las Islas Galapagos por F. Bungartz, A. Yanez, F. Nugra, & F.
Ziemmeck, 2013, p. 2, Fundacién Charles Darwin.

La Zona Litoral o Costera supone el primer contacto entre la tierra y el mar, y
sufre la influencia directa de las mareas y las olas (Wiggins & Porter, 1971).
Debido a la exposicidon constante a la salinidad y los vientos marinos, las plantas
que lograron establecerse aqui deben ser extremadamente resistentes (Porter,
1976).

Las plantas mas representativas son los manglares y otras especies que crecen
unicamente en zonas bajas, como Scalesia villosa Stewart, Lecocarpus

lecocarpoides (Rob. & Greenm.) Cronquist & Stuessy, Brachycereus nesioticus
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(Schum.) Backeb que se encuentran principalmente en la zona litoral, donde su
adaptacion a las condiciones costeras es evidente en su morfologia y capacidad
para resistir la salinidad (Tye, 2006; Wiggins & Porter, 1971).

La Zona Arida o Seca es caracteristica de las partes bajas y secas de las islas,
donde el clima es arido y con poca precipitacion anual (Trueman & d’Ozouville,
2010). Las plantas que prosperan en esta area deben estar bien adaptadas a la
escasez de agua y las altas temperaturas. Un ejemplo destacado en esta zona
es Opuntia echios, también conocido como tuna. Este cactus es un componente
vital del ecosistema, ya que proporciona alimento y agua para algunas especies
endémicas como las tortugas gigantes, iguanas terrestres y varias aves,
permitiéndoles sobrevivir durante periodos de sequia prolongados (Hamann,
2001; ltow, 1997).

La Zona de Transicion se encuentra entre las zonas arida y humeda, y sus
condiciones ambientales son mas variables, en ella se encuentran plantas que
pueden tolerar diferentes niveles de precipitacion y humedad (Trueman &
d’Ozouville, 2010). Un ejemplo notable en esta zona es Psidium galapageium
Hook. f., conocido localmente como guayabillo, este arbol juega un papel crucial
en el ecosistema, ya que es un alimento importante para algunas especies de

aves de Galapagos (Urquia et al., 2020; Watson et al., 2010).

La Zona Humeda esta presente en las partes altas de las islas mayores, donde
la precipitacion es mas alta y, por lo tanto, es mas propicia para el crecimiento
de vegetacidon exuberante y bosques, como es el caso del bosque de Scalesia
pedunculata Hook. f. (Wiggins & Porter, 1971). Estos bosques albergan una
amplia variedad de especies, incluidas aves endémicas y otros organismos que
han encontrado en esta zona un refugio unico y especializado (Geladi et al.,
2021; Hamann, 2001; Trueman & D’Ozouville, 2010).
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1.4.8. Fauna terrestre

La fauna de Galapagos, al igual que su flora, es igualmente sorprendente y es
mundialmente conocida por sus especies unicas y su comportamiento inusual
(Watson et al., 2010). Las adaptaciones evolutivas de la fauna a diferentes
habitats y nichos ecolégicos han dado lugar a una gran cantidad de especies
endémicas (Grehan, 2001; Mena et al., 2020).

Aunque se tiende a creer que el archipiélago de Galapagos tiene una
biodiversidad muy rica, lo cierto es que existe poca diversidad, pero un alto
porcentaje de endemicidad (Phillips, 2010). De hecho, en el caso de la fauna
terrestre, el 97% de los reptiles, el 79% de los mamiferos, el 56% de los insectos
y el 49% de las especies de aves son endémicas. Ademas, los anfibios estan
ausentes, y hay una extremadamente baja representacion de los mamiferos con
solo dos especies de murciélagos y 12 especies de ratas, de las cuales ocho
estan extintas; mientras que las aves, reptiles, peces e invertebrados estan mejor
representados (Carrion et al., 2008; Castafieda-Rico et al., 2019; Loope et al.,
1988; Peck & Kukalova-Peck, 1990). La hipdtesis mas confiable para explicar
este patron, sugiere que con seguridad esto se deba a que las especies de fauna
a su arribo a las diferentes islas, debieron enfrentar situaciones problematicas
diversas, que van desde la larga travesia de cerca de 1000 km por mar,
soportanto el agua salada, el fuerte oleaje y, dependiendo de la época del afio,
la alta radiacion solar; pero, ademas, luego de llegar, tuvieron que encontrarse
con un terreno hostil para su vida, una alimentacion diferente a la de sus sitios
de origen y la falta de parejas para la perpetuacion de la especie a través de la
reproduccion (Cayot & Tapia, 2009; Gosliner, 2009; Loope et al., 1988).

De las cerca de 3000 especies que confirman la biodiversidad terrestre nativa y
endémica de Galapagos, los invertebrados representan la mayor parte, a pesar
de que, al igual que ocurre con las plantas y los vertebrados, algunos 6rdenes
de insectos estan completamente ausentes del archipiélago (Gosliner, 2009;
Gradstein & Weber, 1982). Aunque en otros lugares del mundo se sabe con total
certeza de que los invertebrados participan en procesos ecoldgicos importantes
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como la polinizacion, descomposicion y hasta en la dispersion de patdégenos, en
Galapagos, el conocimiento sobre esos procesos es aun muy limitado (Peck &
Kukalova-Peck, 1990).

Aunque especies como las tortugas gigantes, iguanas terrestres y varias
especies de aves como los pinzones de Darwin, son las mas famosas de
Galapagos, el mejor ejemplo de radiacion adaptativa son los caracoles
terrestres, de los que se conoce al menos 83 especies diferentes, de las que 80
son endémicas (Parent et al., 2008). Por su parte, la avifauna galapaguenfia, al
igual que el resto de la fauna, se caracteriza también por la baja diversidad y un
alto nivel de endemicidad (Tye et al., 2005). Sin embargo, llama la atencion, la
inusual abundancia en las poblaciones de aves marinas, lo cual ocurre como
resultado de que el arcipiélago cuenta con un mar rico y abundante en recursos
(Jiménez-Uzcategui & Wiedenfeld, 2002; Phillips, 2010).

1.4.9. Herbivoros Nativos

Los herbivoros nativos desempefan un papel crucial en los ecosistemas, tanto
en areas continentales como en islas oceanicas (Hansen et al., 2008). Su
presencia y actividad trofica regulan las comunidades vegetales y afectan a otras
especies en la cadena trofica (Bitetti, 2008).

Los herbivoros nativos son animales que se alimentan principalmente de plantas
autoctonas y que han coevolucionado con su entorno durante largos periodos de
tiempo (Fornoni, 2011). Su coexistencia con el resto de la biodiversidad ha dado
lugar a relaciones complejas tanto con la flora como con otros animales, su rol
es esencial y tiene implicaciones importantes en la dinamica, estructura y

funcionamiento de los ecosistemas (Atwood et al., 2020; Perello, 2021).
La presencia de herbivoros nativos esta estrechamente vinculada a la diversidad

de especies vegetales, pues al consumir selectivamente ciertas plantas, los

herbivoros regulan la densidad y distribucion de las poblaciones vegetales,
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evitando que algunas especies se vuelvan dominantes y desplacen a otras
(Atwood et al., 2020; Rhoades, 1985; Wilby et al., 2001).

El papel de los herbivoros nativos en el ciclo de nutrientes es esencial para la
salud y el funcionamiento de los ecosistemas, ya que como resultado del
consumo de plantas, estos animales redistribuyen nutrientes en el suelo, a través
de sus excrementos, semillas, y restos de vegetacién no consumidos (Chen et
al., 2013; Wilby et al., 2001).

La conservacion de los herbivoros nativos es crucial para mantener la integridad
ecologica de los ecosistemas, pues la pérdida o disminucion de sus poblaciones
puede desencadenar cambios no deseados y estimular el crecimiento de

especies invasoras (Holmgren, 2002; Ripple et al., 2015).

1.4.10. Tortugas Gigantes

Las tortugas gigantes de Galapagos (Chelonoidis spp.) son, sin lugar a dudas,
las especies mas emblematicas de este archipiélago, pertenecen a la familia
Testudinidae y se encuentran exclusivamente en Galapagos (Soler et al., 2001).
Ademas, son los vertebrados terrestres mas grandes y por su papel funcional y
gran tamafno, se constituyen en especies ecoldégicamente esenciales para los
ecosistemas de las islas y los volcanes en donde sus poblaciones estan
presentes (Gibbs et al., 2014).

Sin embargo, a partir de la llegada a Galapagos de los primeros seres humanos
han sido de las especies mas impactadas, directa e indirectamente debido a que
gran parte de su area de vida en la islas pobladas ha sido ocupada para
establecer zonas de produccion agropecuaria, también debido a la introduccion
intencional y/o accidental de especies de vertebrados e invertebrados que
causan estragos sobre las diferentes poblaciones, tanto por depredacion como
por competencia/destruccion de sus habitats (Bastille-Rousseau et al., 2017,

Grenier, 2007; Sulloway, 2009), pero sobre todo debido a que en el pasado
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fueron intensivamente usadas como fuente de carne fresca y aceite (Conrad &
Gibbs, 2021).

Debido a esto en la actualidad, tres de las 15 especies originales (Figura 9) se
han extinguido y las 12 restantes estan bajo alguna categoria de amenaza segun
la Lista Roja de las Especies de la UICN (Tabla 1), de hecho casi todas estan En
Peligro o en Peligro Critico de Extincion.
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Figura 9. Distribucién de las 15 especies de tortugas de Galapagos, incluyendo una imagen real
de su tipo morfolégico en la edad adulta. Tomada de Frazier, J. (2021). The Galapagos: Island
home of giant tortoises. In Gibbs, J.P., L. J. Cayot, & W. Tapia (Eds.), Galapagos giant tortoises:
3-21. Elsevier/Academic Press.

Ademas, una de las principales razones por las cuales los turistas visitan el
archipiélago de Galapagos, es precisamente para ver a las tortugas en estado
natural, lo cual otorga a estas especies una alta importancia en términos de
contribucion a la economia de la poblacion humana de Galapagos, pues el
turismo es la principal actividad econdmica de la provincia (Camperio et. al.,
2016; DPNG, 2014).
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Tabla 1. Especies de tortugas gigantes de Galapagos del género Chelonoidis: Distribucion,

estado de conservacion (UICN) y amenazas principales.

Isla/ Volcan Nombre Cientifico SJIa(t:l’J‘ls Amenazas/ Tendencia
Espafiola C. hoodensis (Van Denburgh, 1907) CR En proceso de recuperacion
Fernandina C. phantasticus (Van Denburgh, 1907) CR 1 Individuo conocido
Este de Santa Cruz  C. donfaustoi (Poulakakis et al. 2015) CR Pérdida de habitat, especies invasoras
Oeste Santa Cruz C. porteri (Rothschild 1903) CR Pérdida de habitat, especies invasoras
Santiago C. darwini (Van Denburgh, 1907) CR Especies invasoras
V. Darwin C. microphyes (Gunther 1875) EN Especies invasoras
V. Sierra Negra C. guntheri (Baur 1889) EN Pérdida de habitat, especies invasoras
San Cristobal C. chathamensis (Van Denburgh, 1907) EN Pérdida de habitat, especies invasoras
V. Alcedo C. vandenburghi (Desola 1930) VU Especies invasoras
V. Cerro Azul C. vicina (Glnther 1874) VU Especies invasoras
V. Wolf C. becki (Rothschild 1901) VU Especies invasoras
Pinzoén C. duncanensis (Pritchard 1996) VU Especies invasoras
Floreana C. niger (Quoy & Gaimard 1824) EX Hibridos reproducidos en cautiverio
Pinta C. abingdonii (Glinther 1877) EX Hibridos identificados en volcan Wolf
Santa Fe C. sp. EX Extinta sin descripciéon

A pesar de los enormes esfuerzos de la Direccion del Parque Nacional
Galapagos por controlar y/o erradicar las especies introducidas, estas contintuan
impactando negativamente sobre las tortugas gigantes (Cayot & Tapia, 2009).
Estudios recientes muestran que aunque que las islas mantienen la mayor parte
de sus especies nativas y endémicas, y ninguna o muy pocas especies
introducidas, en ausencia permanente o poblaciones reducidas de tortugas se
genera pérdida de la integridad ecoldgica de los ecosistemas (Hunter et al,,
2021). Pues al ser las tortugas gigantes especies ingenieras de los ecosistemas,
su declive ha llevado a un estado sucesional dominado por plantas lefiosas, una
situacion que podria ser mitigada mediante la restauracion de las tortugas a gran
escala (Bastille-Rousseau et al., 2017; Gibbs et al., 2008, 2010; Tapia, et al.,
2021b).

Aun persisten algunas amenazas incluyendo: la caceria furtiva, enfermedades
introducidas por actividades antropicas (introduccion de animales domeésticos,
vectores, plagas), desarrollo de infraestructuras como caminos, cercados y
urbanizaciones en algunas de las islas pobladas, y los impactos continuos y
potenciales causados por las especies invasoras y otros cambios ambientales.
Todo esto resulta problematico tanto para las tortugas, como para sus habitats y
ecosistemas, pues incluye la pérdida de recursos criticos. Especialmente los
cactus en zonas aridas y los campos de forrajeo en las partes altas de las islas
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pobladas (Bastille-Rousseau et al., 2019; Ellis-Soto et al., 2017; Hunter et al,,
2013).

En térmicos ecologicos las tortugas gigantes de Galapagos juegan un papel
crucial ya que sus patrones de pastoreo afectan la estructura de la vegetacion
(Gibbs et al., 2008, 2010). Esto influye en la presencia y abundancia de otras
especies de flora y fauna. Ademas, moldean el ecosistema donde se desarrollan,
ya que sus movimientos y comportamiento de forrajeo ayudan a dar forma al
habitat, creando microambientes para otras especies (Ellis-Soto et al., 2017,
Hunter et al., 2013, 2021).

1.4.11. Iguanas Terrestres

Entre las especies emblematicas del archipiélago de Galapagos, también estan
las iguanas terrestres del género Conolophus, de las cuales existen tres
especies todas endémicas: iguana terrestre amarilla (Conolophus subcristatus
Gray 1831) distribuida en siete islas (Santa Cruz, Isabela, Fernandina, Santiago,
Seymour Norte, Baltra y Plaza Sur); iguana terrestre palida (C. pallidus Heller
1903) endémica para Santa Fe y la recientemente descrita iguana terrestre
rosada (C. marthae Gentile & Snell, 2009) restringida unicamente a
aproximamente 10 km? en el area noreste de volcan Wolf en el norte de la isla
Isabela (Figura 10) (Gentile et al., 2009; Snell & Christian, 1985).

Para los ecosistemas de Galapagos, las iguanas terrestres son un componente
clave, debido a su rol ecologico como ingenieras de los ecosistemas ( Traveset et
al, 2016). Sin embargo, tal como ha sucedido con otras especies en el
Archipiélago, las iguanas terrestres también han sido severamente afectadas por
especies invasoras, ocasionando declives drasticos en sus poblaciones y, por
consiguiente, afectando a su funcionalidad en el area de vida (Christian et al.,
1983; Gentile et al., 2015).
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Iniciativas para eliminar las especies invasoras como agentes de impactos
negativos han sido ejecutadas. Ademas se han desarrollado programas de
crianza inicial, con lo cual se ha logrado detener el declive de las poblaciones de
iguanas terrestres amarillas (Cayot & Oftedal, 1995; Fabiani et al., 2011). Casi
dos décadas han pasado desde el cierre del programa de crianza inicial de
iguanas terrestres amarillas, aunque se conoce la persistencia de especies
invasoras como gatos, cabras e incluso asnos salvajes en las zonas de vida de

estos reptiles endémicos (Harper et al., 2011; Traveset et al., 2016).
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Figura 10. Distribucion de las 3 especies de iguanas terrestres (Conolophus subcristatus (1),
pallidus (2) y marthae (3). Tomada de Marquez, C., Edgar, M., Gentile, G., Tapia, W., Zabala, J.,
Naranjo, S., & Llerena, A. (2010). Estado poblacional de las iguanas terrestres marthae:

Squamata, Iguanidae), Islas Galapagos. Boletin Técnico, Serie Zoologica, 9 (6), 19-37.

Las iguanas terrestres enfrentan diversas amenazas que ponen en riesgo su
supervivencia, una de las principales sigue siendo la introduccion de especies
invasoras, como perros, gatos y ratas, debido a que estos depredadores exoéticos
encuentran en las iguanas terrestres una fuente de alimento facil, lo que las ha
llevado a un declive significativo en algunas islas (Conrad & Gibbs, 2021; Fabiani
et al., 2011; Marquez et al., 2010; Snell et al., 2008; Tapia et al., 2021b).
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2.0bjetivos

El objetivo principal de este estudio fue “Evaluar el papel funcional de las
tortugas gigantes y las iguanas terrestres en los ecosistemas aridos de las

Islas Galapagos”.

Pues a pesar de que el archipiélago es reconocido por su singularidad ecoldgica
y biodiversidad, se identificé notables vacios de conocimiento sobre el rol
funcional de dos de sus grupos de especies mas emblematicas y estudiadas: las
tortugas gigantes y las iguanas terrestres. En particular, se observé una falta de
informacion en cuanto a su papel funcional, especialmente en las islas aridas,
en donde sus poblaciones han sido diezmadas, quedando muy pocos individuos

o incluso se han extinguido.

Por lo tanto, el estudio buscé abordar estos vacios, planteando preguntas
especificas para llenar esos vacios y generar informacién util para su manejo y

la restauracion de los ecosistemas donde viven:

1. ¢Cual es el rol de las tortugas gigantes como especies clave e ingenieras en

los ecosistemas aridos de las islas oceanicas?

2. ¢Cual es la capacidad de adaptacion de las tortugas gigantes de Espafiola
(Chelonoidis hoodensis Van Denburgh, 1907) introducidas en la isla de Santa
Fe y su contribucion potencial al proceso de restauracién ecoldgica de sus

ecosistemas?

3. ¢Qué diferencias existen en la estructura de las comunidades de plantas
entre areas con y sin reptiles (tortugas gigantes e iguanas terrestres) como
ingenieros del ecosistema a escala de sitio, asi como del paisaje (isla)?

4. ¢ Cual es la diferencia entre comunidades vegetales en islas con y sin reptiles

herbivoros?
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En base de los antecedentes expuestos en la introduccidén general que describen
el estado del arte, en cuanto al conocimiento del rol ecolégico que desempefian
los reptiles megaherbivoros en ecosistemas insulares, el propésito de esta
investigacion fue “Evaluar el rol funcional de las tortugas gigantes y las iguanas

terrestres en los ecosistemas aridos de las islas Galapagos”.

Por lo tanto, para responder a las preguntas de investigacién planteadas en

lineas anteriores, fueron objetivos especificos de esta tesis los siguientes:

2.1. Objetivos Especificos

1. Evaluar el rol de las tortugas gigantes como especies clave e ingenieras de
los ecosistemas aridos en islas oceanicas, usando como caso de estudio el

de Chelonoidis hoodensis Van Denburgh, 1907 en la isla Espafola.

2. Analizar la adaptacion de las tortugas gigantes de Espafiola (C. hoodensis
Van Denburgh, 1907) introducidas a Santa Fe como especie analoga, para

contribuir al proceso de restauracion ecoldgica de sus ecosistemas.
3. Comparar la estructura de comunidades de plantas con y sin reptiles como

ingenieros del ecosistema en las escalas de sitio (con el uso de exclusiones)

e isla (entre islas con y sin reptiles herbivoros).
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3.Resultados

Los resultados de esta tesis doctoral estan estructurados en una compilacion de
tres articulos publicados en revistas cientificas indexadas y posicionadas en el
cuartil 1, segun los criterios del Journal Citation Reports (JCR, Science Edition,
Clarivate) de su afio de publicacion. A continuacion se describe cada articulo con
su respectivo titulo, los nombres de los coautores, la referencia de la revista y
una breve sintesis de cada uno de ellos, lo cual es complementado en detalle en
la parte final de esta memoria con la inclusion de los articulos originales

completos.

3.1. Tapia, W., Goldspiel, H. B., & Gibbs, J. P. (2021). Introduction of giant
tortoises as a replacement “ecosystem engineer” to facilitate restoration of Santa
Fe Island, Galapagos. Restoration Ecology, e13476.
https://doi.org/10.1111/rec.13476

3.2. Tapia, W., & Gibbs, J. P. (2022). Galapagos land iguanas as ecosystem
engineers. Peerd, 10, e12711. http://doi.org/10.7717/peerj.12711

3.3. Tapia, W., & Gibbs, J. P. (2023). Rewilding giant tortoises engineers plant
communities at local to landscape scales. Conservation Letters, 00, €12968.
https://doi.org/10.1111/conl.12968
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3.1. Introduccion de tortugas gigantes como "ingenieras del
ecosistema"” sustitutas para facilitar la restauracién de la Isla

Santa Fe, Galapagos

Introduction of giant tortoises as a replacement “ecosystem engineer” to

facilitate restoration of Santa Fe Island, Galapagos

Washington Tapia'?, Harrison B. Goldspiel’, and James P. Gibbs'*
'Galapagos Conservancy, Fairfax, VA, USA

University of Malaga, Science Faculty, Malaga, Spain

®*Department of Environmental Biology, State University of New York College of

Environmental Science and Forestry, Syracuse, NY, USA

Restoration ecology, 2022, vol. 30, no 1, p. e13476
http://doi: 10.1111/rec.13476
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3.1.1. Resumen

El restablecimiento de ingenieros del ecosistema mediante la introduccion de
especies de reemplazo en todo el mundo esta siendo cada vez mas propuesto
para facilitar la restauracion de los ecosistemas de islas. Sin embargo, los
desafios y riesgos asociados permanecen en gran parte desconocidos.
Evaluamos la primera fase (2015-2020) de un programa para restaurar una
poblacidn de tortugas gigantes, ingenieras del ecosistema de los ecosistemas
terrestres de Galapagos, durante la cual un total de 551 tortugas juveniles y 31
subadultas de la especie no nativa de la Isla Espafola (Chelonoidis hoodensis)

fueron trasladadas a la isla Santa Fe.

Después de 5 ainos, la mayoria (85%) de las tortugas liberadas permanecen
vivas, exhibiendo tasas vitales robustas, comparables a las de sus congéneres
en su area de distribucion nativa, habiendo colonizado el 10% de la isla,
mediante dispersion gradual desde el punto de liberacion. Las poblaciones de
un cactus arboreo (Opuntia echios) —una especie clave para muchos
organismos en la isla y beneficiario previsto de la restauracion de las tortugas—
y las iguanas terrestres (Conolophus pallidus) —un reptil herbivoro endémico
considerado potencialmente en riesgo por la introduccién de las tortugas—
ambas incrementaron coincidentemente con la llegada de las tortugas.

Experimentos de exclusion de herbivoros revelaron que la comunidad vegetal de
la isla manifestd una respuesta a la llegada de las tortugas. Sin embargo, la
ingenieria significativa de la vegetacion de la isla requerira muchas décadas.
Estos resultados destacan la primera etapa de lo que parece ser una
intervencidn de conservacion exitosa que puede servir como un "prueba de
concepto” para la introduccidon de reemplazos ecoldgicos a otras islas en
Galapagos, y potencialmente para otros ecosistemas insulares en todo el

mundo.
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3.1.2. Antecedentes

El restablecimiento de las funciones de especies ingenieras de los ecosistemas
mediante la introduccion de especies sustitutas, se esta proponiendo cada vez
mas como herramienta para facilitar la restauracion de ecosistemas insulares en
todo el mundo, pero los desafios inherentes a esa accién, asi como los riesgos

asociados, aun son ampliamente desconocidos.

En este capitulo se evalu6 la primera fase (2015-2020) de un programa para
restaurar una poblacién de tortugas en la isla Santa Fe, durante la cual fueron
liberadas un total de 551 tortugas juveniles y 31 subadultas todas de la especie
endémica de la Isla Esparfiola, Chelonoidis hoodensis Van Denburgh, 1907.

3.1.3. Metodologia

En este estudio publicado en Restoration Ecology, se recopilé6 datos sobre la
supervivencia y tasas vitales de la especie de tortuga introducida,
comparandolas con las de individuos de la misma especie en su isla de origen.
Ademas, se usé un mismo punto de liberacion, para poder estudiar el proceso
de colonizacion de la isla por parte de las tortugas, mediante el registro de su
dispersion desde el punto de liberacién.

También se examino el impacto que podia tener la introduccién de las tortugas
sobre otras especies clave del ecosistema de la Isla Santa Fe. Se puso especial
atencion en el cactus arbéreo Opuntia echios var. Barringtonensis E.Y. Dawson,
que es fundamental para para la supervivencia de numerosos organismos en la
isla, y cuya conservacion se busca garantizar con la restauracion de la poblacion

de tortugas.

Asimismo, se analiz6 la poblacién de iguanas terrestres palidas (Conolophus
pallidus Heller, 1903), especie megaherbivora, también endémica de laisla y que
algunos autores la consideraban potencialmente en riesgo debido a la
introduccién de las tortugas.
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3.1.4. Resultados y Discusion

Entre lo mas destacado de los hallazgos del estudio, esta el hecho que después
de cinco afos de vigencia del programa de introduccion de tortugas, la mayoria
(86%) siguen vivas, mostrando tasas vitales robustas comparables a las de

individuos en su isla original.

Por su parte, el incremento en las poblaciones de cactus Opuntia e iguanas
terrestres palidas, coincidiendo con la llegada de las tortugas, muestra
claramente el efecto positivo que el retorno del megaherbivoro faltante en este
caso en Santa Fe, pero en general en cualquier ecosistema, puede tener en otras

especies y como tal sobre la integridad ecoldgica del ecosistema intervenido.

Un aspecto importante que hay que resaltar, por sobre cualquier otro aspecto de
los resultados de este estudio, es que a pesar de que habia preocupaciones por
los impactos potencialmente indeseables de la introduccion de tortugas en Santa
Fe sobre la iguana palida, la poblacién de iguanas crecidé durante los ocho afos
de monitoreo, incluso en el area de fuerte superposicion con las tortugas
introducidas. Esto claramente sugiere que las dos especies pueden facilitar la

existencia la una de la otra en lugar de entrar en conflicto.

Los experimentos de exclusion de herbivoros, también revelaron que la
comunidad vegetal de la isla mostré una respuesta modesta a la llegada de las
tortugas. Sin embargo, resulté también evidente que para que los efectos de
ingenieria ecosistémica de las tortugas sobre la vegetacion de la isla sean

notorios a nivel del paisaje, se requerira muchas décadas.

No obstante de aquello, estos resultados destacan la primera etapa de lo que
parece ser una exitosa intervencidon de conservacion, que puede servir como una
"prueba de concepto”, para la introduccion de sustitutos ecoldgicos en otras islas
de Galapagos y, potencialmente, en otros ecosistemas insulares alrededor del

mundo.
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3.2. Las iguanas terrestres de Galapagos como ingenieras de los

ecosistemas

Galapagos land iguanas as ecosystem engineers

Washington Tapia'?and James P. Gibbs'?
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3.2.1. Resumen

Se han documentado bien las disminuciones de los reptiles herbivoros de gran
tamano, pero no sus consecuencias para la funcion del ecosistema. Comprender
como los reptiles herbivoros de gran tamafo modelan los ecosistemas es
relevante, dada la actual preocupacion por la restauracion de islas tropicales
donde las tasas de extincidn son desproporcionadamente altas y los reptiles son

prominentes como herbivoros.

En este estudio, medimos los resultados a nivel del ecosistema de un
cuasiexperimento a largo plazo representado por dos islas adyacentes dentro
del Archipiélago de Galapagos, una con y otra sin iguanas terrestres de
Galapagos (Conolophus subcristatus), herbivoros de gran tamafo conocidos por
alimentarse de muchas especies de plantas. Caracterizamos las comunidades
vegetales en cada isla desarrollando imagenes aéreas de alta resolucion (<1
cm?), delimitando la extensidn de asociaciones de plantas y contando las plantas

individuales en cada una.

En presencia de las iguanas, hubo considerablemente menos cobertura de
plantas lefiosas, mas areas con pastos estacionales y muchos menos cactus.
Los cactus tenian una distribucidn mas agrupada donde las iguanas estaban
ausentes que donde estaban presentes.

Este estudio proporcion6 evidencias sdlidas de que las iguanas terrestres de
Galapagos pueden modificar sustancialmente la estructura de las comunidades
de plantas terrestres. Por lo tanto, la restauracion de reptiles herbivoros de gran
tamano, como las iguanas terrestres y las tortugas gigantes, debe considerarse
como un componente importante de la restauracion del ecosistema en general,
especialmente para las islas tropicales de las cuales han sido extirpadas por

causas antrépicas.
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3.2.2. Antecedentes

La disminucion de las poblaciones de reptiles herbivoros de gran tamano,
conocidos como megaherbivoros, ha sido ampliamente documentada. Sin
embargo, las consecuencias para la integridad ecologica de los ecosistemas
donde ocurren dichas dismunciones, no estan bien comprendidas, debido a la

falta de estudios.

Por lo tanto, comprender como estos reptiles herbivoros modifican los
ecosistemas, y contribuyen a su funcionamiento resulta urgente e importante,
especialmente debido a la creciente necesidad de trabajar en la restauracion
ecologica de islas tropicales, donde las tasas de extincion de especies son
desproporcionadamente altas con respecto a las areas continentales, y donde
ante la usencia total o parcial de mamiferos herbivoros, los reptiles son quienes

ocupan ese nicho ecolégicamente esencial.

3.2.3. Metodologia

En este estudio publicado en Peerd, se evaluo los efectos a largo plazo y a nivel
de ecosistema (léase paisaje) de un cuasi-experimento natural, representado por
dos pequenas islas adyacentes dentro del Archipiélago de Galapagos: las islas

Plaza Norte y Plaza Sur, situadas al este de la isla Santa Cruz.

A pesar de ser muy similares y solo estar separadas por un pequefio canal
marino, una isla tiene una poblacion de iguanas terrestres de Galapagos
(Conolophus subcristatus Gray 1831), reptiles herbivoros de gran tamanio,
conocidos por alimentarse de muchas especies de plantas, y la otra no tiene

iguanas.

Para caracterizar las comunidades vegetales de cada isla, se levanto y utilizo
imagenes aéreas de alta resolucién (<1 cm?), logrando delimitar tanto las
asociaciones de plantas, como contar individualmente cada planta en ambas

islas.
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3.2.4. Resultados y Discusidn

Los resultados, mostraron que hay una drastica disminucion en la cobertura de
plantas lefiosas, una mayor area con pastos estacionales y una menor cantidad
de cactus, en presencia de las iguanas terrestres. Otro aspecto a resaltar y
especifico de Opuntia echios Howell, fue que cuando se comparo su distribucion
entre las islas con y sin iguanas, se encontro que presento una distribucion mas

agrupada en areas donde las iguanas estan ausentes.

A partir de la so6lida evidencia que se encontré de que las iguanas terrestres de
Galapagos como ingenieras del ecosistema, pueden tener un impacto
significativo en la estructura y composiciéon de las comunidades de plantas
terrestres en las islas o areas donde habitan, resulta claro que la restauracion de
las poblaciones de reptiles megaherbivoros, como las iguanas terrestres y las
tortugas gigantes, debe ser usado como uno de los componentes mas
importantes del proceso de restauracién ecologica global de ecosistemas,
especialmente en islas tropicales en las que las poblaciones de estos reptiles,
debido a causas atribuibles directa o indirectamente al ser humano, han sufrido
drasticas disminuciones, o inlcuso han sido extirpadas por completo y se

requiere su retorno.

Los resultados obtenidos en este estudio, proporcionan una sélida base cientifica
que resalta lo critico que resulta restablecer las poblaciones de megaherbivoros
en los ecosistemas insulares, como herramienta para promover la salud y la
resiliencia de los ecosistemas, debido a que claramente juegan un papel
fundamental en el mantenimiento de la capacidad de los ecosistemas insulares
de autosostenerse en el tiempo y en el espacio. Especialmente en un contexto

de altas tasas de extincidn y deterioro ambiental en las islas tropicales.

La reintroduccion de herbivoros de cuerpo grande, podria tener un efecto
positivo tanto en la estructura como en el funcionamiento de los ecosistemas
intervenidos. Por lo tanto, deberia ser considerada como una herramienta en

futuros esfuerzos de restauracion ecoldgica de islas tropicales.
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3.3.1. Resumen

La reintroduccion de la megafauna como método para la rewilding trofico esta
siendo cada vez mas utilizada para promover la reintroduccién de megafauna en
ecosistemas insulares, aunque la respuesta del ecosistema a la restauracion
poblacional una vez que ocurre la reintroduccion de megafauna sigue siendo
poco estudiada. En este estudio sobre una poblacidn de tortugas gigantes de
Galapagos reintroducidas en una isla arida, los cercados excluyentes de
tortugas, monitoreados durante un periodo de ocho afios, revelaron que en
respuesta a la presencia de tortugas, la cobertura y el numero de plantas
herbaceas y plantas lefiosas regeneradas disminuyeron, mientras que la
extension de la cobertura de pastos aumento. El mapeo de la vegetacion durante
un periodo de 15 afios en toda la isla indico que una densidad umbral de 1-2
tortugas por hectarea detuvo la incursion de las plantas lefiosas y desencadeno
un cambio en este ecosistema tipo sabana hacia mas pastos. La restauracion de
esta poblacion de tortugas gigantes ha moldeado las comunidades vegetales
tanto a escala local como del paisaje, con efectos en cascada sobre muchos
componentes de la biodiversidad en la isla.

3.3.2. Antecedentes

El restablecimiento de especies de megafauna en ecosistemas insulares, es una
herramienta conocida como "trophic rewilding," que se esta utilizando cada vez
con mas frecuencia para promover la restauracion de dichos ecosistemas. Sin
embargo, un aspecto que ha estado muy poco estudiado es la respuesta del
ecosistema, una vez que se produce la reintroduccion de la especie de

megafauna utilizada.

3.3.3. Metodologia

En este estudio publicado en Conservation Letters, se estudid los efectos de la

presencia de una especie de megaherbivoro reinsertado en un ecosistema
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insular donde fue extirpado. Para ello se us6 como estudio de caso, el de las
tortugas gigantes de la isla Espafola (Chelonoidis hoodensis Van Denburgh,
1907) en el archipiélago de Galapagos, que desde 1971 hasta el 2014,
anualmente, fueron repatriadas a la isla en grupos de tortugas juveniles de cinco
afos de edad. Entonces, el objetivo primario del estudio fue medir su efecto
sobre la comunidad vegetal y otros componentes de la biodiversidad de la isla.

Para lograrlo, se establecio parcelas permanentes con y sin cercado para aislar
a las tortugas y durante un periodo de ocho afos, anualmente se midid los
cambios en la cobertura de plantas herbaceas y en la regeneracién de plantas
lefiosas y el cactus arboreo Opuntia megasperma Howell, en respuesta a la
presencia de las tortugas.

Ademas, con el propdsito de tener la posibilidad de analizar como la densidad
de tortugas afectaba al ecosistema de tipo sabana en la isla, utilizando imagenes
satelitales sin nubes, se analiz6 la extension espacial de la vegetacion lefiosa en
1650 celdas de una hectarea cada una, en la parte central de la isla, donde hay
mayor concentracién de tortugas, y se realizd6 un mapeo de la vegetacion,
durante un periodo de 15 afos entre areas que albergan diferentes densidades
de estos reptiles.

3.3.4. Resultados y Discusion

Los resultados mostraron que la presencia de tortugas gigantes tuvo un impacto
significativo en la comunidad vegetal de la isla, pues en los sitios en los que se
excluy¢ a las tortugas, hubo un incremento en la cobertura de plantas herbaceas
y en el numero de plantas lefiosas, producto de la regeneracion natural. Mientras
que en las areas donde estaban presentes las tortugas, se observd una
disminucién en la cobertura de plantas herbaceas y en el numero de plantas
lefiosas, especialmente aquellas producto de la regeneracion natural. Pero la
cobertura de pastos, en cambio, aumento.
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Producto del mapeo de la vegetacion, se encontré6 que una densidad de 1-2
tortugas por hectarea, es suficiente para evitar que las plantas lefiosas ocupen
areas que deberian ser usadas por otras especies menores, y como resultado
provocar un cambio hacia un ecosistema tipo sabana, mas dominado por pastos,

los cuales son estacionales.

El repoblamiento de la isla Espafiola con tortugas de su propia especie, ha tenido
un impacto positivo y significativo en la estructura y composicion de las
comunidades vegetales de la isla en general, pues la presencia de las tortugas
gigantes, esta contribuyendo a la disminucién de las plantas lefiosas vy
herbaceas, y al incremento de los pastos, como suele ser normal en un

ecosistema tipo sabana.

En sintesis, este estudio muestra que la reintroduccion de megafauna a
ecosistemas insulares, puede tener efectos en cascada en muchos
componentes de la biodiversidad, y que, claramente, la densidad de la poblacién
de la especie de megafauna reintroducida, puede jugar un papel crucial en la

configuracion del ecosistema.
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Discusion General
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4.Discusion General

En la mayoria de regiones del mundo, la megafauna ha sido drasticamente
reducida, lo que la vuelve funcionalmente extinta (Atwood et al., 2020; Plotkin,
1989; Storch et al., 2022). La continua "degradacion tréfica" ha resultado en la
pérdida de grupos funcionales completos y la relajacion del control de arriba
hacia abajo en los ecosistemas actuales (Christianen et al, 2022; Vera-
Chamochumbi, 2020). Se sabe que los grandes herbivoros mamiferos
contemporaneos tienen fuertes efectos en la abundancia de especies de plantas
lefiosas, la diversidad de plantas, el ciclo de nutrientes y otras biotas (Gibbs et
al., 2010; Griffiths et al., 2010). Muchos de estos conocimientos se han
desarrollado mediante el uso de cercados, que son una poderosa forma de aislar
los efectos de los herbivoros en las comunidades de plantas y, por extension, en
los ecosistemas (Malhi et al., 2016).

La mayoria de los estudios sobre los efectos del colapso de los herbivoros en
los ecosistemas se centran en los grandes mamiferos en los continentes, pero
las faunas de las islas han sufrido una extincion mucho mayor y los reptiles son
a menudo los principales herbivoros en tales sistemas (Falcon & Hansen, 2018;
Malhi et al., 2016). Sabemos muy poco sobre el rol de los herbivoros reptiles,
especialmente en los ecosistemas de islas tropicales (Atwood et al., 2020).

Se esta haciendo esfuerzos concertados para restaurar las poblaciones de
reptiles en todo el mundo, pero no esta claro el motivo para hacerlo (Soorae,
2010). Cabe entonces preguntarse por ejemplo ¢por qué restaurar las
poblaciones de tortugas e iguanas terrestres? ;So6lo porque las especies son
interesantes y emblematicas o porque desempenan funciones importantes en el
ambiente? Es por esto por lo que esta tesis se enfoco en los reptiles como los
principales herbivoros de Galapagos, donde varias especies, ecosistemas e
incluso islas completas, tanto en el pasado, como en la actualidad se han

sometido a programas de restauracion.
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Por lo tanto, se hipotetizdé que los reptiles megaherbivoros en Galapagos son
ingenieros del ecosistema. Pero se sabe muy poco sobre su rol ecoldgico.
Ademas, la investigacion doctoral se enfoco en las zonas aridas que predominan
en las Galapagos y son ecosistemas tipo sabana, en los que se esperaba que
los herbivoros sean quienes median las relaciones competitivas, asociadas

principalmente con el agua entre las gramineas y las demas plantas.

Asi entonces, partiendo de la hipétesis de que el clima es el principal impulsor
del cambio en la vegetacion en Galapagos, pero el consumo de pastos por parte
de las tortugas gigantes e iguanas terrestres favoreceria a las comunidades de
plantas herbaceas, al tiempo que reduciria las plantas lefiosas en estos
ecosistemas tipo sabana, se utilizd cercados en dos islas aridas para examinar
los efectos de las tortugas gigantes e iguanas terrestres durante ocho afos, el
cual constituye un periodo de suficiente fluctuacion en el clima de Galapagos
como para medir sus efectos sobre las comunidades vegetales.

Esto es coherente con el creciente interés en el restablecimiento de especies
ingenieras de los ecosistemas, que son especies que cambian el contexto
abidtico del cual dependen en gran medida las interacciones bidticas, para
facilitar la restauracion del ecosistema. De hecho es de creciente interés (Byers
et al., 2006), especialmente en ecosistemas insulares, donde las tasas de
extincion son elevadas (Holmes et al., 2019; Simberloff, 2000), especialmente
entre los herbivoros de gran tamano, los que generalmente suelen ser los

ingenieros del ecosistema (Malhi et al., 2016).

Ademas, los ecosistemas insulares estan compuestos por comunidades bidticas
mas simplificadas que tienen una menor redundancia funcional, por lo que las
extinciones de especies ingenieras del ecosistema generan efectos en cascada,
sustanciales en otras especies (Singh et al., 2018; Thakur et al., 2020). Sin
embargo, en muchos sistemas insulares, la extincion de las especies ingenieras
originales ha eliminado la opcién de introducirlas para restablecer esos procesos
y servicios (Griffiths et al., 2010). Hacerlo, requiere que el nicho dejado vacante

por la extincién de una especie nativa, sea ocupado mediante un reemplazo
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ecologico, es decir, la introduccion de una especie ecoldégicamente similar fuera
de su rango historico (IUCN, 2013).

Estas introducciones de conservacion, se estan proponiendo cada vez mas y de
hecho, ya estan en marcha en algunas areas, aunque a escala espacial limitada
en los ecosistemas insulares (Frazier, 2021), por lo que resulta evidente que se
necesita estudios de caso de la implementacion a gran escala, que aborden los
desafios de utilizar especies ingenieras del ecosistema para restaurar sistemas

ecologicos completos.

4.1. Introduccion de tortugas gigantes como "ingenieras del
ecosistema"” sustitutas para facilitar la restauracion de la

Isla Santa Fe, Galapagos

En ese contexto, en el primer articulo que conforma esta tesis, se incluye un
estudio de caso de la introduccién con fines de conservacion de tortugas
gigantes como ingenieras del ecosistema sustitutas en la Isla Santa Fe, una de
las islas mas antiguas del Archipiélago de Galapagos, deshabitada y hogar de
una variedad de especies endémicas. Como parte de la Iniciativa Galapagos, se
inici6 un proyecto colaborativo de 15 afos (2014-2028) implementado por
Galapagos Conservancy y la Direccion del Parque Nacional Galapagos. Entre el
2015 y 2021 fueron introducidas a la isla tortugas de la especie Chelonoidis
hoodensis Van Denburgh, 1907, originarias de la Isla Espafiola, como reemplazo
ecolbgico de la extinta tortuga endémica de Santa Fe Chelonoidis sp. La isla es
baja (< 260 metros sobre el nivel del mar), de forma rectangular, con un area de
2.413 hectareas, se encuentra en el centro del Archipiélago, y esta dominada
por matorrales abiertos y desérticos, hasta bosques mas densos de estepas de
hoja caducifolia durante la estacion seca (Hamann, 1979).

La biota de Santa Fe incluye especies endémicas y no se conoce que haya

sufrido extinciones, con la unica excepcion de la tortuga gigante endémica de
Santa Fe (Chelonoidis sp.) que fue diezmada hasta la extincion, por la
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sobreexplotacion por parte de los marineros en los siglos XVIIl y XIX (Tapia et
al., 2021b). La extincion de las tortugas gigantes, que son especies
ecolégicamente esenciales en los ecosistemas de Galapagos (Hunter et al.,
2021), combinada con la introduccion de herbivoros exoticos, ha llevado al
estado abiotico degradado actual del ecosistema terrestre de Santa Fe. La
transformacion de la vegetacion de la isla, después de una invasion de al menos
cien afios, por miles de cabras ferales (Carrion et al., 2011), ha sido bien
documentada por (Hamann, 1977 y 1993), mostrando que ha provocado una
grave erosion del suelo y cambios sustanciales en la estructura, pero no en la
composicion de la vegetacion de la isla (Hamann, 1979, 2004). Por otra parte, la
poblacion del cactus endémico Opuntia echios var. barringtonensis E.Y. Dawson,
que fue evaluada por la Direccidn del Parque Nacional Galapagos en 2011
domina el paisaje general, con un tamafo poblacional estimado de

aproximadamente 250.000 individuos.

Sin embargo, cuando se analiz6é un periodo mas largo de tiempo (1000 afos), la
isla parece haber soportado una presencia mas extensa de plantas herbaceas,
como pastos y dicotiledoneas anuales, probablemente debido a la extincidn de
las tortugas gigantes hace casi dos siglos, como lo demuestran las formas de
isotopos de carbono caracteristicos de plantas lefiosas, versus pastos que son
mucho mas frecuentes en las capas superficiales y mas recientes del suelo que

en las capas mas profundas y mas antiguas (Tapia et al., 2021a).

Con las cabras ahora erradicadas, la isla se esta recuperando lentamente (Clark
et al, 1981; Hamann, 1993a), pero hasta hace poco carecia de tortugas
gigantes. Aunque es imposible resucitar a la extinta tortuga gigante de Santa Fe,
en otras islas del Archipiélago, existen tortugas similares, originarias de
ecosistemas aridos, muy parecidos a los tipicos de Santa Fe. Por lo tanto,
considerando que desde el afio 2015, siguiendo las pautas desarrolladas por la
IUCN para dirigir traslocaciones orientadas a la conservacion (IUCN/SSC, 2013),
fueron liberadas mas de 500 tortugas, en su mayoria jévenes de 5 afos, de la
especie de Espafiola (Chelonoidis hoodensis Van Denburgh, 1907), las cuales

estan estrechamente relacionadas genéticamente con la tortuga de Santa Fe
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original (Poulakakis et al., 2008), el presente estudio realiz6 un seguimiento
sistematico de dicho proceso.

En consecuencia, los resultados clave de los primeros cinco afos de esta
introduccién de conservacion, para facilitar la restauracién del ecosistema de la
isla, abordaron tres problemas relevantes para las introducciones de
conservacion de especies ingenieras de los ecosistemas, como sustitutas o
analogas ecolodgicas para facilitar la restauracion de ecosistemas insulares en
todo el mundo: 1) la viabilidad de la poblacion de una especie sustituta
introducida como ingeniera de los ecosistemas desde fuera de su area nativa,
para reemplazar a una especie que se extingui6 hace mucho tiempo, 2) los
beneficios incipientes de la introduccidn al ecosistema, en este caso al facilitar
el reclutamiento de los cactus (Gibbs et al., 2010) y alterando las interacciones
entre las plantas lefiosas y las gramineas (Selles, 2019) en este ecosistema tipo
sabana, y 3) los riesgos potenciales, que en este caso implicaba impactos
potencialmente indeseables en la poblacion de la iguana terrestre, también
endémica de la isla, la iguana terrestre palida (Conolophus pallidus), una especie
también considerada como un megaherbivoro, con el que se podria superponer
la tortuga introducida (Cano, 2018) y que podria llevar a la disminucion en su
poblacion.

A pesar de que algunos miembros de una organizacion cientifica, basados en
percepciones personales, han criticado mordazmente el proyecto y que incluso,
algunos autores han sugerido que la presencia de las tortugas constituye una
amenaza para las iguanas terrestres (Gentile, 2020), el hecho de que la tasa de
supervivencia anual de las tortugas jovenes introducidas en la isla, resultd en
503 tortugas aun vivas del total de 585 liberadas, hasta cuando se finalizé la
toma de datos, ocupando al menos el 11.5% de la isla después de cinco afios y
que la poblacidn de cactus, una especie clave para muchas otras especies en la
isla, y la de iguanas terrestres palidas han aumentado en la ultima década,
coincidiendo con la llegada de las tortugas, sugiere que el uso de las tortugas de
Espafiola como analogo ecolégico esta siendo exitoso. Mas aun, si

93



consideramos que incluso la vegetacion de la isla esta empezando a mostrar una

modesta respuesta a la presencia de las tortugas.

Aunque este ultimo aspecto para que sea significativo, probablemente requerira
muchas décadas, la conclusion general, es que estamos ante la primera etapa
de lo que parece ser una intervencion de conservacion altamente exitosa, que
sirve como prueba de concepto para la introduccién de sustitutos ecolégicos en
otras islas de Galapagos, y potencialmente para otros ecosistemas insulares en
todo el mundo.

Finalmente, considerando los profundos efectos que los eventos anémalos de El
Niflo y La Nifa tienen en la vegetacion de Galapagos (Hamann, 2004), la
mediacidon final de las interacciones entre tortugas-iguanas-plantas, puede
ocurrir durante esos eventos episodicos. Por lo tanto, comprender cémo las
tortugas e iguanas moldean la vegetacion de Santa Fe, probablemente depende
de un monitoreo continuo y de mas largo plazo de los cercados de exclusion de
herbivoros, especialmente durante el proximo ciclo ENSO, dado que poco
cambio puede ocurrir en los afos intermedios, como ha sido el caso durante los

afnos no-ENSO en los que se enmarco este estudio.

4.2. Las iguanas terrestres de Galapagos como ingenieras de los

ecosistemas

Como se ha mencionado en apartados anteriores, los reptiles en islas a menudo
son especies clave en muchos procesos ecoldgicos, tales como la herbivoria, la
dispersion de semillas y el ciclo de nutrientes (Falcén & Hansen, 2018). Sin
embargo, los impactos de los reptiles herbivoros en la vegetacion son
practicamente desconocidos (Mulder & Keall, 2001). Por lo tanto, se necesita
una mejor comprension de los efectos de la herbivoria de los reptiles en los
ecosistemas insulares. Sin embargo, los medios mas definitivos para probar los
posibles efectos del ecosistema de especies clave implican manipulaciones
experimentales de las densidades de herbivoros, como el uso de excluidores de
herbivoros, pero este enfoque generalmente no es posible porque dichos
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experimentos son laboriosos, costosos y dificiles de ampliar (Debinski & Holt,
2000). Sin embargo, existen cuasi-experimentos (Allen et al., 2017) que tienen
muchas de las cualidades de experimentos cuidadosamente disefiados y
controlados (Shadish et al., 2002). Estos pueden tomar la forma de contrastes
ecologicos entre islas adyacentes con y sin herbivoros (Merlin & Juvik, 1992),
proporcionando una oportunidad fortuita para evaluar los procesos causales
(Beatty et al., 2018).

En el segundo articulo de este estudio enfocado en Galapagos, se identifico una
situacion cuasi-experimental natural entre las islas Plaza Norte y Plaza Sur, la
que permitié contrastar los impactos de la herbivoria de reptiles a nivel de
paisaje: dos pequefas islas, una con iguanas terrestres (Conolophus
Subcristatus Gray 1831) y la otra sin ellas. Las dos islas contrastadas tenian un
tamano similar, eran inmediatamente adyacentes y comparables en la mayoria
de los aspectos, excepto por la presencia de iguanas terrestres, lo que permitio
controlar los factores que podrian estructurar las comunidades de plantas y que

no estaban relacionados con la herbivoria de reptiles.

Las iguanas terrestres de Galapagos se alimentan de muchas especies de
plantas y dispersan semillas a largas distancias (Costantini et al., 2005; Traveset
etal., 2016) y a menudo representan el unico herbivoro de gran tamafio presente
en las islas mas pequefias que conforman la mayoria del archipiélago de
Galapagos (Fabiani et al., 2011). Para evaluar los impactos de las iguanas
terrestres en la vegetacion de estas islas, se obtuvo imagenes de alta resolucion
para caracterizar la composicién de la comunidad de plantas en cada una y asi
poder evaluar el rol de los reptiles herbivoros en los sistemas insulares y las
posibles implicaciones ecologicas de la restauracion de reptiles en los
ecosistemas insulares (Hansen, 2010).

Como resultado, este estudio proporciond evidencia de que los reptiles
herbivoros de gran tamafio pueden tener un impacto significativo en la estructura
de las comunidades de plantas terrestres. Pues, no solamente que habia menos

vegetacion lefiosa en la isla con iguanas terrestres, sino que el patron espacial
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de la vegetacion lefiosa también difiri6. Ademas, el impacto de las iguanas
terrestres en los cactus también fue significativo, reduciendo la abundancia de

cactus y alterando su distribucion espacial.

Esto sugiere que las marcadas diferencias en la vegetacion entre las islas, se
debieron principalmente al consumo de plantas por parte de las iguanas. Pues
es conocido que las iguanas terrestres se alimentan de frutas, flores, hojas y

brotes de plantas lefiosas (Traveset et al., 2016).

Es posible que la herbivoria de las iguanas terrestres tenga un efecto cascada
sobre la comunidad bidtica de las pequefas islas oceanicas, al influir en otros
vertebrados terrestres mediante cambios en la estructura y composicién del
habitat. Una interaccién importante que probablemente resulta de la herbivoria
de las iguanas, y que afecta a muchas otras especies en las islas Plaza, involucra

a los mamiferos marinos.

Los lobos marinos no pueden navegar a través de la vegetacion lefiosa cuando
buscan sitios para tomar el sol, y prefieren areas mas escasamente vegetadas,
las cuales son facilitadas por la herbivoria de las iguanas. Los lobos marinos
depositan grandes cantidades de guano, produciendo cambios asociados en la
quimica del suelo (Farifia et al., 2003). Esto fue corroborado por este estudio,
que evidencio que la magnitud del impacto de los mamiferos marinos fue mayor
en la isla ocupada por las iguanas. Esto sugiere que se requiere estudios
adicionales que comparen las comunidades de animales (aves, otros reptiles,
invertebrados) de forma que ayuden a comprender, como los cambios en las
comunidades de plantas desencadenados por las iguanas se extienden al resto
de la comunidad biética en estas islas.

No hay que descartar que las apariciones histéricas de una pequefia poblaciéon
de cabras en la década de 1960 y de ratones domésticos en Plaza Sur, podrian
haber afectado la vegetacion durante su presencia (Campbell et al., 2013; Snell,
1984), pero es poco probable que expliquen las marcadas diferencias en las

comunidades de plantas que son evidentes hoy en dia, como se demostré con
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este estudio, lo que sugiere que la extincidn generalizada de los reptiles
herbivoros que una vez fueron los herbivoros dominantes en muchos
ecosistemas tropicales, podria tener profundas implicaciones en el estado de
dichos ecosistemas y las especies que los conforman actualmente. Por lo tanto,
resulta evidente que la restauracion de las poblaciones de herbivoros de cuerpo
grande o megaherbivoros, como las iguanas terrestres y las tortugas gigantes
de Galapagos, se convierte en un componente importante de cualquier proceso

de restauracion de ecosistemas, tanto a nivel de sitio (local) como de paisaje.

4.3. La reintroduccion de las tortugas gigantes como ingenieras
del ecosistema moldea las comunidades de plantas a

escalas local y de paisaje

Esto fue corroborado con el tercer articulo que conforma esta tesis, pues ese
estudio brind6 la oportunidad de plantear preguntas sobre el rol de las tortugas
gigantes como reptiles megaherbivoros, en la estructuracion de las comunidades
de plantas tanto a nivel local como del paisaje, asi como para explorar las
implicaciones de restaurar poblaciones de reptiles en las islas, como una
herramienta de restauracion activa, para promover la recuperaciéon de un
ecosistema completo (Hansen, 2010). Luego de ocho afios de monitorear los
cambios producidos en la isla Espafola, en areas tanto con tortugas como sin
tortugas, se registré evidencia de que las tortugas gigantes reintroducidas en esa
Isla si modifican la estructura de sus comunidades de plantas terrestres, siendo
posiblemente mediadoras de las relaciones entre las plantas arboreas y los
pastos en estos ecosistemas tipo sabana.

El hecho de que el reclutamiento de la vegetacion lefiosa y de plantas herbaceas
se redujera en areas a las que las tortugas podian acceder (sin cercados) fue
claro, incluso a nivel del paisaje, ya que las areas sin tortugas se volvieron cada
vez mas dominadas por la cobertura lefiosa durante el periodo de estudio,
mientras que las areas donde las tortugas se establecieron con mayor densidad
perdieron la cobertura lefiosa, pasando de una tendencia desde un mayor
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dominio de las plantas lefiosas, hacia una asociacion tipo sabana de arboles y
pastos, a una asociacion tipo sabana de arboles y pastos. Ademas, las tortugas
ejercieron un impacto sustancial, sobre los cactus (O. megasperma Howell), una
especie clave para toda la comunidad de vertebrados. Sin embargo, no hubo
reclutamiento de Opuntia de forma asexual cerca de las plantas adultas, en las
areas donde las tortugas fueron excluidas, a pesar de la gran cantidad de
cladodios depositados durante el periodo de estudio.

Del mismo modo, las tortugas consumieron casi todos los frutos de cactus
depositados en las parcelas sin cercado, lo que presupone que se ampliaria en
gran medida las posibilidades de dispersion de semillas lejos de la planta madre,
donde la depredacion de aves sobre las semillas es mas intensa (Grant y Grant,
1981), contribuyendo de esta forma a un mayor reclutamiento de cactus en el
paisaje mas amplio. Esto basado en lo que ocurre con las tortugas gigantes
(Aldabrachelys gigantea Schweigger 1812) introducidas en un ecosistema
insular en el Océano Indico, las cuales mediante la dispersién de semillas,
desempefiaron un papel importante en la regeneracién de comunidades ricas en
palmeras, mientras que tuvieron efectos modestos en las comunidades

dominadas por plantas herbaceas (Moorhouse- et al., 2022).

Los cambios observados en este estudio, si bien representaron tamanos de
efecto relativamente modestos para todas las variables de respuesta medidas
(excepto para la disponibilidad de frutos y cladodios de cactus), pareceria que la
recuperacion de la poblacion de cactus en la isla esta en marcha después de la
reintroduccion de las tortugas, debido a los servicios de dispersion de semillas
que estas proporcionan (Gibbs et al., 2008), lo cual considerando que los cactus
son un elemento vital para gran parte de la comunidad animal de la isla (Gibbs
et al., 2008), resulta de extrema importancia para la diversidad faunistica de

Espanola.

Viendo los resultados de los estudios que componen esta tesis, en un contexto
mas general de los ecosistemas terrestres, es claro que la diversidad de

especies esta fuertemente relacionada con la heterogeneidad del habitat, un
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resultado que se ve potenciado por la reintroduccién de las tortugas, tanto en
Galapagos [aves: (Geladi et al., 2021); invertebrados: (Desender et al., 1999)],
como en otros lugares [aves: (Roth, 1976); invertebrados: (Prather et al., 2013)].

Los ecosistemas insulares se encuentran entre los mas afectados por los seres
humanos. De hecho, la explotacién humana en las islas ha destruido en gran
medida las poblaciones de herbivoros nativos de gran tamafo, los que
probablemente tenian grandes efectos en la estructura y funcion de los
ecosistemas insulares. Dado que muchas especies de megaherbivoros que
alguna vez habitaron las islas han sido llevadas a la extincion, incluidas las
tortugas gigantes en gran parte del mundo (Falcon & Hansen, 2018), el proceso
es irreversible, excepto en el caso de usar especies "analogas" para reemplazar
los servicios ecologicos de las especies extintas, como lo reportado en el
segundo articulo que es parte de este estudio (Tapia et al., 2021a).

En sintesis, esta tesis proporciona evidencia solida de que el restablecimiento
de la poblacion de un megaherbivoro en una isla puede alterar una comunidad
de plantas y generar efectos en cascada en otros componentes de la
biodiversidad dentro de ella. Sugiere también que el “rewilding” tréfico para la
restauracion de los ecosistemas insulares, representa una justificacion valida
para la reintroduccion de tortugas, iguanas y otras especies de megareptiles

similares.

Dado el incremento en escala y ambicion de los proyectos de restauracion
ecologica que involucran a herbivoros de gran tamafo en islas, muchos de los
cuales se basan en la restauracion de los servicios ecosistémicos que estos
herbivoros podrian haber proporcionado en el pasado, se necesita mas estudios
de este tipo que examinen otros herbivoros en otras islas en el contexto de una

amplia gama de servicios ecosistémicos.
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Capitulo 5

Conclusiones/ Conclusions
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4.Conclusiones

1. Exito de la introduccién de especies sustitutas: la introduccién de tortugas
gigantes de la isla Espafiola en la isla Santa Fe como analogo ecolégico de
la especie original, ha sido un éxito sorprendente, debido a que, entre otros
aspectos, las tortugas introducidas mostraron tasas de supervivencia y
crecimiento comparables a las observadas en su area nativa. Este resultado
es alentador para futuros esfuerzos de restauracidén de ecosistemas
utilizando especies sustitutas.

2. Perspectivas de reproduccion: el crecimiento somatico rapido de las tortugas
jovenes indica que la reproduccion en Santa Fe probablemente sea
inminente. El abundante suelo propicio para anidar en la isla sugiere que no
habra competencia con las iguanas terrestres, por areas para anidar.

3. Impacto en la vegetacion y la fauna de la isla: los resultados muestran que
la presencia de las tortugas gigantes introducidas ha comenzado a tener un
impacto positivo en la vegetacion, especialmente en las poblaciones de
cactus endémicos. Un ejemplo claro es la dispersion de semillas, debido a
que las tortugas, al consumir los frutos, ayudan al proceso de dispersion de
las semillas. De hecho, aunque las interacciones entre las tortugas, iguanas
y la vegetacion aun deben ser estudiadas a lo largo del tiempo y durante
eventos climaticos como El Nifio/La Nifia, hasta ahora no se ha observado

ningun impacto negativo sobre la poblacion de iguanas.

4. Monitoreo como herramienta preventiva: el estudio realizado en la isla Santa
Fe, ademas de proporcionar valiosos conocimientos sobre el uso de
especies sustitutas para restaurar ecosistemas, pone en valor la importancia
de mantener un programa de monitoreo continuo, para evaluar los
resultados a largo plazo y minimizar los riesgos ecoldgicos asociados con

este tipo de intervenciones de conservacion.
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Impacto de las iguanas terrestres en la estructura de las comunidades
vegetales: el estudio proporciond evidencia solida de que las iguanas
terrestres ejercen un impacto significativo en la estructura de las
comunidades vegetales terrestres, pues su presencia se asocia con una
menor cobertura de plantas lefiosas y una mayor area ocupada por pastos
estacionales. Reveld, ademas, que las iguanas afectan negativamente la
abundancia y distribucion espacial de los cactus. Lo cual confirma su rol

como especies ingenieras de los ecosistemas aridos.

Efecto cascada en la comunidad bidtica de las islas: se demostré que las
iguanas terrestres pueden tener un efecto cascada en la comunidad bidtica
de las islas oceanicas pequenas. Debido a que su influencia en la estructura
y composicion de la comunidad puede afectar positiva o negativamente a
otras especies de vertebrados terrestres, incluyendo a los mamiferos
marinos. Ese es el caso de los lobos marinos que se benefician de la
reduccion de la cobertura de plantas lefiosas facilitada por las iguanas, al
disponer mas areas de descanso, y los lobos marinos, a su vez, con sus
deposiciones pueden afectar la quimica del suelo, y esto, a su vez, a otras

especies vegetales.

Limitaciones del estudio y perspectivas futuras: el disefio pseudo-replicado
del estudio, en las islas Plaza con una sola isla de cada tipo de tratamiento,
podria ser un factor que limita la fuerza de las inferencias realizadas y como
tal la generalizacion de los resultados a otras islas o archipiélagos. Es por
esto que se sugiere realizar investigaciones adicionales para explorar mas
en profundidad, cédmo los cambios en las comunidades vegetales inducidos
por las iguanas terrestres pueden afectar a la comunidad bidtica en general.

Efectos sobre el ecosistema de la reintroduccion de megaherbivoros: se
demostré que la reintroduccion de tortugas gigantes a la Isla Espafiola,
aunque aun no ha llegado a los niveles historicos de distribucion y
abundancia, ha tenido un impacto significativo en la estructura de las

comunidades de plantas terrestres, lo que implica que gracias al rol de las
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tortugas como ingenieras del ecosistema, se esta reestableciendo la
integridad ecologica y resiliencia de la isla, lo cual es de suma importancia
en tiempos de cambio climatico y calentamiento global.

Interaccion de doble via entre las poblaciones de Opuntia y los reptiles
herbivoros: aunque es conocida la importancia del cactus como recurso vital
para la fauna de vertebrados en Galapagos, incluyendo a las tortugas
gigantes e iguanas terrestres, el estudio permitié develar la otra cara de la
moneda, es decir, el rol esencial que tienen estos dos reptiles
megaherbivoros en la dinamica de las poblaciones de cactus. Se demostro
que la dispersion de semillas realizada, especialmente por las tortugas,
contribuye a estimular la reproduccién sexual, mientras que la herbivoria
intensiva sobre los cladodios, impide o limita fuertemente la reproduccion

asexual.

“‘Rewilding” para reestablecer la capacidad de los ecosistemas de generar
servicios: finalmente, quedd evidenciado que tanto la reintroduccion de una
especie, como la introduccion de analogos ecologicos similares a la especie
extinta, para reestablecer en los ecosistemas insulares tipo sabana el papel
funcional de los megaherbivoros, constituye una herramienta indispensable
para garantizar el éxito en el proceso de restauracion ecoldgica de islas
completas, debido a que los megaherbivoros con sus actividades y
movimientos tienen un impacto positivo en la estructura de las comunidades

vegetales y la biodiversidad en general.
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Conclusions

1. Successful introduction of substitute species: The introduction of giant
tortoises from Espafiola Island to Santa Fe Island as an ecological analogue
of the original species has been surprisingly successful, because among
other things, the introduced tortoises showed survival and growth rates
comparable to those observed in their native area. This result is encouraging
for future ecosystem restoration efforts using surrogate species.

2. Reproduction perspectives: The rapid somatic growth of young tortoises
indicates that reproduction is probably imminent. The abundant nesting soil
on Santa Fe Island suggests that there will be no competition with land

iguanas for nesting areas.

3. Impact on the vegetation and fauna of the island: The results show that the
presence of the introduced giant tortoises has begun to have a positive
impact on the vegetation, especially on endemic cacti populations. A clear
example is seed dispersal, because the tortoises, when consuming the fruits,
help the process of seed dispersal. In fact, although the interactions between
tortoises, iguanas and vegetation have yet to be studied over time and during
climatic events such as El Nifio/La Nifia, no negative impact on the iguana
population has been observed so far.

4. Monitoring as a preventive tool: The study carried out on Santa Fe Island, in
addition to providing valuable knowledge on the use of substitute species to
restore ecosystems, highlights the importance of maintaining a continuous
monitoring program to evaluate long-term results, and minimize the

ecological risks associated with these types of conservation interventions.

5. Impact of land iguanas on the structure of plant communities: The study
provided strong evidence that land iguanas have a significant impact on the
structure of terrestrial plant communities, as their presence is associated with

reduced woody plant cover and increased greater area occupied by seasonal
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grasses, also revealed that iguanas negatively affect the abundance and
spatial distribution of cacti. Which confirms their role as engineering species
of arid ecosystems.

Cascade effect on the biotic community of islands: It was shown that land
iguanas can have a cascade effect on the biotic community of small oceanic
islands, as their influence on the structure and composition of the community
can positively or negatively affect other terrestrial vertebrates species,
including marine mammals, as is the case of sea lions that benefit from the
reduction of woody plant cover provided by iguanas, by having more rest
areas. Plus, with their feces, sea lions can affect soil chemistry, and this in
turn affects other plant species.

Limitations of the study and future perspectives: The pseudo-replicated
design of the study in the Plaza islands, with only one island of each type of
treatment, could be a factor that limits the strength of the inferences made
and, as such, the generalization of the results to other islands or
archipelagos. This is why, additional research is suggested to further explore
how changes in plant communities induced by land iguanas can affect the

biotic community in general.

Effects on the ecosystem of the reintroduction of megaherbivores: It was
shown that the reintroduction of giant tortoises to Esparfola Island, although
not yet reaching historical levels of distribution and abundance, has had a
significant impact on the structure of terrestrial plant communities. This
implies that thanks to the role of the tortoises as engineers of the ecosystem,
the ecological integrity and resilience of the island is being re-established,
which is of the utmost importance in times of climate change and global

warming.

Two-way interaction between the populations of Opuntia and herbivorous
reptiles: Although the importance of the cactus as a vital resource for the

vertebrate fauna in Galapagos, including giant tortoises and land iguanas, is
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well known, the study revealed the other side of the coin, that is to say, the
essential role that these two megaherbivores have in the dynamics of cacti
populations, it was shown that the seeds dispersals carried out, especially
by tortoises, contributes to stimulate sexual reproduction, while the intensive
herbivory on cladodes, prevents or strongly limits asexual reproduction.

Rewilding to reestablish the capacity of ecosystems to generate services:
Finally, it was evidenced that both the reintroduction and the introduction of
ecological analogues, similar to the extinct species, to reestablish the
functional role of megaherbivores in savannah-type island ecosystems,
constitutes an essential tool to guarantee success in the process of
ecological restoration of entire islands, since megaherbivores with their
activities and movements have a positive impact on the structure of plant

communities and biodiversity in general.
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Articulo 1: Introduccién de tortugas gigantes como "ingenieras del
ecosistema"” sustitutas para facilitar la restauracién de la Isla Santa Fe,

Galapagos

Referencia Bibliografica

Tapia, W., Goldspiel, H. B., & Gibbs, J. P. (2021). Introduction of giant tortoises
as a replacement “ecosystem engineer” to facilitate restoration of Santa
Fe Island, Galapagos. Restoration Ecology, e13476.
https://doi.org/10.1111/rec.13476

Doi: https://doi.org/10.1111/rec.13476

Abstract

Re-establishment of ecosystem engineers via introduction of replacement
species is increasingly being proposed to facilitate ecosystem restoration of
island ecosystems around the world, yet attendant challenges and risks remain
largely unknown. We evaluate the first phase (2015-2020) of a program to
restore a population of giant tortoises, ecosystem engineers of terrestrial
ecosystems of the Galapagos Islands, to Santa Fe Island during which a total of
551 juvenile and 31 subadult tortoises of the non-native Espafola Island species
(Chelonoidis hoodensis) were translocated. After 5 years, most (85%) of tortoises
released remain alive, exhibiting robust vital rates comparable to those of
conspecifics in their native range, having colonized 10% of the island via gradual
dispersal from the point-of-release. Populations of an arboreal cactus (Opuntia
echios)—a keystone species for many organisms on the island and intended
beneficiary of tortoise restoration—and pallid land iguanas (Conolophus
pallidus)—an endemic, herbivorous reptile considered potentially at risk from the
introduction of tortoises, both increased coincident with the arrival of tortoises.
Herbivore exclosure experiments revealed that the island’s plant community
manifested a response to the arrival of tortoises; however, significant engineering

of the island’s vegetation will require many decades. These results highlight the
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first stage of what appears to be a successful conservation intervention that can
serve as a “proof of concept” for introduction of ecological replacements to other
islands in Galapagos, and potentially for other island ecosystems around the
world.

Key words: Chelonoidis, Conolophus pallidus, cactus, Opuntia echios,

Galapagos giant tortoise, land iguana, replacement species, rewilding, Santa Fe
Island
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Articulo 2: Las iguanas terrestres de Galapagos como ingenieras de los

ecosistemas

Referencia Bibliografica

Tapia, W., & Gibbs, J. P. (2022). Galapagos land iguanas as ecosystem
engineers. Peerd, 10, e12711. http://doi.org/10.7717/peer|.12711

Doi: http://doi.org/10.7717/peerj.12711

Abstract

Declines of large-bodied herbivorous reptiles are well documented, but the
consequences for ecosystem function are not. Understanding how large-bodied
herbivorous reptiles engineer ecosystems is relevant given the current interest in
restoration of tropical islands where extinction rates are disproportionately high,
and reptiles are prominent as herbivores. In this study, we measured the
ecosystem-level outcomes of long-term quasi-experiment represented by two
adjacent islands within the Galapagos Archipelago, one with and the other
without Galapagos land iguanas (Conolophus subcristatus), large-bodied
herbivores known to feed on many plant species. We characterized plant
communities on each island by developing high-resolution (<1 cm2) aerial
imagery and delineating extent of plant associations and counting individual
plants on each. Results. In the presence of iguanas there was dramatically less
woody plant cover, more area with seasonal grasses, and many fewer cacti. Cacti
had a more clumped distribution where iguanas were absent than where iguanas
were present. This study provided strong evidence that Galapagos land iguanas
can substantially engineer the structure of terrestrial plant communities;
therefore, restoration of large-bodied reptilian herbivores, such as land iguanas
and giant tortoises, should be regarded as an important component of overall
ecosystem restoration, especially for tropical islands from which they have been
extirpated.
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Articulo 3: La reintroduccion de las tortugas gigantes como ingenieras del

ecosistema moldea las comunidades de plantas a escalas local y de paisaje
Referencia Bibliografica
Tapia, W., & Gibbs, J. P. (2023). Rewilding giant tortoises engineers plant

communities at local to landscape scales. Conservation Letters, 00,
€12968. https://doi.org/10.1111/conl.12968

Doi: https://doi.org/10.1111/conl.12968

Abstract

Trophic rewilding is increasingly being used to promote megafauna
reintroductions to island ecosystems, yet ecosystem response to population
restoration once megafauna reintroduction occurs remains understudied. In this
study of a population of Galapagos giant tortoises reintroduced to an arid island,
tortoise exclosures monitored over an 8-year-long period revealed that, in
response to the presence of tortoises, herbaceous plant cover and numbers of
regenerating woody plants decreased, whereas extent of grass cover increased.
Vegetation mapping over a 15-year-long period across the island indicated a
threshold density of 1-2 tortoises per hectare halted incursion of woody plants
and triggered a shift in this savannah-type ecosystem toward more grasses.
Restoration of this giant tortoise population has shaped plant communities at both
local and landscape scales with cascading effects on many components of
biodiversity on the island.

Keywords: cactus, Chelonoidis hoodensis, ecosystem engineer, Espanola

Island, Galapagos, giant tortoise, plant community, restoration, trophic rewilding
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