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RESUMEN

Los herbivoros mamiferos no nativos introducidos en islas han sido una de las causas méas importantes
de alteracion de las comunidades vegetales y pérdida de especies en todo el mundo. Incluso en el caso
de las islas continentales, que pueden presentar un contexto de herbivoria ancestral debido a su antigua
conexion con el continente, se han observado perturbaciones a causa de la presencia de herbivoros
como cabras y conejos. Para protegerse ante la actividad de los herbivoros, las plantas presentan
estrategias de resistencia, tolerancia o escape. Por ese motivo, resulta esencial esclarecer si las
especies presentan algun tipo de proteccion o si por el contrario se encuentran amenazadas o la
dindmica poblacional esta severamente perturbada. El escenario de las Islas Baleares se presenta como
el caso de estudio debido a (i) su contexto de herbivoria ancestral, (ii) su alta diversidad vegetal y
proporcidn de flora endémica, (iii) la elevada presencia de cabras asilvestradas en sus comunidades
vegetales. Se proponen conocer el rol de la herbivoria por mamiferos introducidos sobre la flora
autdctona de las Islas Baleares y especialmente la endémica, asi como la resiliencia de las poblaciones
y comunidades insulares frente a la depredacién. Se han estudiado los caracteres de resistencia de la
flora endémica, se ha comparado la tolerancia a la herbivoria entre dos especies con distinto contexto
de herbivoria ancestral -Medicago citrina y Medicago arborea-, se ha evaluado la dinamica
poblacional de Euphorbia dendroides, especie ligeramente toxica; el efecto de los herbivoros sobre
la biologia reproductiva en Anacamptis longicornu y el desarrollo de las comunidades vegetales tras
la erradicacion de conejos en un islote (s’Espartar) y la reduccién drastica de cabras en otro (es Vedra).
Los resultados indican que la flora endémica de Mallorca y Menorca puede presentar caracteres de
defensa y, en el caso de que asi sea, puede coexistir con herbivoros. Sin embargo, las especies que
carecen de defensa se ven reducidas en habitats rupicolas inaccesibles. Ademas, se ha detectado que
la tolerancia a los herbivoros es menor en el caso de carecer de contexto de herbivoria ancestral (M.
citrina), a pesar de que la planta presente unas caracteristicas favorables para el rebrote. En el anélisis
de la dindmica poblacional de E. dendroides, los estadios juveniles se ven infrarrepresentados en las
zonas con presencia de cabras. Los dos escenarios de gestion estudiados en los islotes de Eivissa
indican que la erradicacion del conejo en s’Espartar resultdé muy favorable para la recuperacion de la
comunidad vegetal, especialmente para la especie amenazada M. citrina, que presentd un crecimiento
dréstico; y la reduccion de cabras en es Vedra marcé una recuperacion inicial de la vegetacion pero a
los pocos afios se volvieron a reportar signos de afeccion. Se concluye que la presencia de herbivoros
mamiferos no nativos supone un problema para la distribucion de la flora endémica que carece de
estrategias de resistencia, afecta al desarrollo de las poblaciones y comunidades insulares, y se
considera que su correcta gestion es imprescindible para la estabilidad demogréafica y reproductiva.
En el caso de los islotes, se presenta la erradicacion como el inico método eficaz para garantizar la
estabilidad ecoldgica.
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RESUM

Els herbivors mamifers no natius introduits a les illes han estat una de les causes més importants
d’alteraci6 de les comunitats vegetals i de pérdua d’espécies en tot el mén. Fins i tot en el cas de les
illes continentals, que poden presentar un context d’herbivorisme ancestral degut a la seva antiga
connexié amb la peninsula, s’han observat pertorbacions a causa de la presencia d’herbivors com
cabres i conills. Per tal de protegir-se front a I’activitat dels herbivors, les plantes presenten estratégies
de resistencia, tolerancia o escap. Per aquest motiu, resulta essencial aclarir si les espécies presenten
cap tipus de proteccid o si, pel contrari, es troben amenacgades o bé la seva dinamica poblacional es
troba severament pertorbada. L’escenari de les Illes Balears es presenta com a cas d’estudi degut a (i)
el seu context d’herbivorisme ancestral, (ii) la seva elevada diversitat vegetal i proporcio de flora
endemica, (iii) I’clevada presencia de cabres assilvestrades a les comunitats vegetals. Es proposa
coneixer el rol de I’herbivorisme per mamifers introduits sobre la flora autoctona de les Illes Balears,
i especialment 1’endemica, aixi com la resiliéncia de les poblacions i comunitats insulars front a la
depredacid. S han estudiat els caracters de resisténcia de la flora endémica, s’ha comparat la tolerancia
a ’herbivorisme en dues especies amb distint context d’herbivorisme ancestral -Medicago citrina i
Medicago arborea- s’ha avaluat la dinamica poblacional d’Euphorbia dendroides, espécie
Ileugerament toxica; I’efecte dels herbivors sobre la biologia reproductiva en Anacamptis longicornu
i el desenvolupament de les comunitats vegetals després de I’erradicacié de conills a un illot
(s’Espartar) i la reduccio drastica de cabres a un altre (es Vedra). Els resultats indiquen que la flora
endémica de Mallorca i Menorca poden presentar trets de defensa i, en el cas de que aixi sigui, poden
coexistir amb herbivors. No obstant, les especies que no tenen defenses es veuen reduides a habitats
rupicoles inaccessibles. A més, s’ha detectat que la tolerancia als herbivors és menor en el cas de no
presentar un context d’herbivorisme ancestral (M. citrina), malgrat la planta presenti bones
caracteristiques per a rebrotar. En I’analisi de la dinamica poblacional d’E. dendroides, els estadis
juvenils es veuen infrarepresentats a les zones amb presencia de cabres. Els dos escenaris de gestid
estudiats als illots d’Eivissa indiquen que I’erradicacié del conills a s’Espartar va resultar molt
favorable per a la recuperacio de la comunitat vegetal, especialment per a 1’especie amenacgada M.
citrina, que va presentar un creixement drastic; i la reduccio de cabres a es Vedra marca una
recuperacio inicial de la vegetacio pero als pocs anys es van tornar a enregistrar signes de depredacio.
Es conclou que la preséncia d’herbivors mamifers no natius suposa un problema per a la distribucid
de la flora endémica que no presenta resistencia contra 1’herbivorisme i es considera que la correcta
gestio d’aquests herbivors és imprescindible per a I’estabilitat demografica i reproductiva. En el cas
dels illots, es presenta I’erradicacié com a Unic metode eficag per a garantir ’estabilitat ecologica.
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ABSTRACT

Introduced non-native mammal herbivores on islands have been one of the most important causes of
plant communities disturbance and loss of species around the globe. Even in continental islands,
where ancient herbivory context might be present due to their past connection to the mainland,
disturbances caused by the presence of herbivores such as goats and rabbits have been reported. In
order to protect against herbivores, plants have developed strategies of resistance, tolerance or escape.
In this sense, it is essential to disentangle if species are protected or if, on the contrary, they are
threatened or the population dynamics are severely affected. The scenario of the Balearic Islands is
presented as a study case because (i) its ancient herbivory context, (ii) its high plant diversity and high
rate of endemicity, (iii) the high presence of feral goats on its plant communities. In this thesis, I aim
to study the role of introduced mammal herbivores on Balearic plant species, taking special attention
to endemics, and the resilience of insular plant communities against predation. Resistance traits
related to herbivory have been reported for the Balearic endemic flora and the tolerance capacity has
been compared between two species that differs in their ancient herbivory context -Medicago citrina
and Medicago arborea-, the population dynamics of the mildly toxic shrub Euphorbia dendroides has
been assessed; the effect of herbivores to plant fitness has been evaluated in Anacamptis longicornu
and the recovery of plant communities after the eradication of rabbits in an islet (s’Espartar) and the
reduction of goats population in another (es Vedra). Results indicate that the endemic flora of
Mallorca and Menorca might present resistance traits and, if so, they can coexist with feral herbivores.
If they lack defenses, their ecological distribution is reduced to inaccessible habitats suck as
rupicolous communities. Moreover, | reported that tolerance capacity is lower when herbivores are
absent from the ancient herbivory context (M. citrina) despite the good constitutive status. In the case
of population dynamics studied in E. dendroides, juveniles are overrepresented in areas with goats.
The two management scenarios assessed in islets revealed that eradication of rabbits in s’Espartar was
very positive for the recovery of plant communities, especially for M. citrina population that
developed rapidly; and that reduction of goats performed in es Vedra was followed by a recovery of
plant communities but a few years later the herbivory impact was noticeable again. | conclude that
the presence of introduced non-native mammal herbivores is affecting the ecological distribution of
endemic flora of the Balearic islands that lack defenses against herbivores and that the proper
management to control mammal herbivores is essential to maintain the demographic and reproductive
stability of insular plant communities. In islets, eradication is the unique strategy able to avoid
herbivory disturbance and guarantee the ecological stability.
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Introduccién general

1. Lainteraccion planta-herbivoro

Las primeras teorias ecoldgicas sobre la interaccion planta-herbivoro aparecieron como respuesta a la
enorme dependencia del hombre de la gestion de los ramoneadores domésticos y del impacto critico
de los insectos fitéfagos sobre los cultivos (Gregory, 1983). Se define por herbivoria el proceso por
el cual un animal consume estructuras de una planta aunque, con frecuencia, no conlleve la muerte
del individuo (Crawley, 1983) Estas interacciones engloban situaciones muy diferentes: incluyen
eventos de depredacion causados por grupos de animales que abarcan toda la diversidad de éstos,
desde pequefios insectos o larvas (Agrawal & Fishbein, 2006) hasta los grandes mamiferos como
jirafas o elefantes (Codron, 2019). Por este motivo, las presiones evolutivas ejercidas sobre las plantas
por la herbivoria pueden conllevar adaptaciones muy distintas entre si, las cuéles es importante
contextualizar en su escenario y orden de magnitud. Ademas, considerando que la herbivoria es un
paso indispensable para la red tréfica, su estudio resulta crucial para entender el funcionamiento de

los ecosistemas (Loeuille et al., 2002).

Resistencia
proteccion morfoldgica, compuestos toxicos
Defensas
Herbivoria Tolerancia
rebrote, incremento de la productividad primaria
Escape

cambios espaciales, desfase fenologico

Figura 1. Mecanismos de respuesta de las comunidades vegetales delante de una interaccion planta-herbivoro. Informacion
extraida de Strauss & Agrawal (1999) y Agrawal & Fishbein (2006).

La interaccion planta-herbivoro actia como fuerza selectiva con que las plantas tienden a
desarrollar defensas quimicas o fisicas para evitar ser depredadas (Mauricio, 2000) o bien generar
mecanismos para compensar la depredacién y sobrevivir (Strauss & Agrawal, 1999). A su vez, los
herbivoros evolucionan mejorando sus sistemas de digestion y detoxificacion de las defensas
quimicas mencionadas anteriormente (Freeland & Janzen, 1974; Provenza et al., 2003; Torregrossa
& Dearing, 2009). Las estrategias que han desarrollado las plantas para coexistir con herbivoros han
sido estudiadas durante décadas (Strauss & Agrawal, 1999; Mauricio, 2000; Boege & Marquis, 2005;
Agrawal & Fishbein, 2006) y se han sintetizado tres principales vias de accion: resistencia, tolerancia

y escape (Figura 1).

17



M. Cap6 — Tesis doctoral

1.1. Resistencia. Como evitar la depredacion

Una de las estrategias que han adoptado las plantas para coexistir con herbivoros es el desarrollo de
sistemas de proteccion que impidan la accion de los depredadores (Simms & Rausher, 1987). Estos
sistemas de proteccion pueden ser de varios tipos, de los cuales se describen fundamentalmente dos:
estructuras morfoldgicas que impiden fisicamente el acceso a los tejidos de la planta, haciéndolos
menos palatables (p.ej. espinas o pelos urticantes, etc.) y compuestos quimicos tdxicos que inducen
malestar e intoxicacion a los depredadores, de modo que se genera una aversion condicionada hacia
la planta (p.ej. glicésidos o cumarinas) (lason & Villalba, 2006).

La produccion de estas estructuras y compuestos requiere una inversion energética
considerable (Simms & Rausher, 1987; Agrawal, 2000) y para que se establezca como mecanismo
funcional es crucial que el coste de su desarrollo sea menor que el beneficio sobre el fitness de la
especie (ver la teoria de la defensa dptima Hamilton et al., 2001). La sintesis de los compuestos
quimicos téxicos depende de muchos factores relacionados con el ambiente. La disponibilidad de los
recursos (especialmente carbono y nitrdgeno) determina qué compuestos y en qué cantidades seran
usados como mecanismo de resistencia (Bryant et al., 1983). Por otra parte, un factor determinante
en la produccidon de estos compuestos protectores es la probabilidad de ser depredado. Las especies
mas abundantes de la comunidad, que tendrian una alta probabilidad de ser depredados de forma
recurrente, acabarian por adquirir mas compuestos de caracter cuantitativo (como polifenoles totales
0 taninos condensados), mientras que las especies depredadas eventualmente obtendrian compuestos
de caracteristicas cualitativas (como glicésidos o cumarinas)(ver la teoria de la apariencia en Feeny
(1976) y Rhoades and Cates (1976)).

En algunas ocasiones, las estructuras y compuestos relacionados con la resistencia contra
herbivoros se originan como respuesta a otro estrés -bidtico o abiotico- y adquiere la doble funcién
en la ecologia de la planta (p.ej. las espinas son Utiles para proteger la arquitectura de la planta de la
radiacion ultravioleta o del exceso de sal en los aerosoles de las costas litorales, y ademas, pueden
impedir a los herbivoros acceder a las hojas, flores y frutos). Estos compuestos se denominan
compuestos secundarios de defensa (Bennet & Wallsgrove, 1994)), aunque en ocasiones es dificil
discernir cual es la funcion principal que ha motivado la aparicion de dicho caracter y qué otras
funciones secundarias han adquirido. Ademas, la combinacion de varios compuestos defensivos
puede tener un efecto sinérgico mas eficaz que si se presentaran en el organismo por separado
(Berenbaum et al., 1991).

Los mecanismos de accion de los compuestos toxicos son muy distintos entre si y dependen
de su naturaleza. Las formas en las que pueden afectar a los herbivoros abarcan desde una disminucién

de su valor nutricional y palatabilidad (Hartley & Jones, 1997) hasta intoxicaciones que acaban
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derivando en la muerte del animal (Gleadow & Woodrow, 2002). Algunos compuestos, como la
lignina reducen la capacidad del herbivoro de digerir correctamente la biomasa y reducen la riqueza
nutricional de la planta (Tiimonen et al., 2005). Otras moléculas, como los taninos, pueden causar
trastornos estomacales y alteraciones en la digestion en los herbivoros (Cooper & Owen-Smith, 1985).
En los casos mas severos pueden tener efectos neurotoxicos (p.ej. coumarinas) (Lake, 1999) o
cardiotdnicos (p.ej. glicdsidos) que usualmente van asociados a altas tasas de mortalidad (Majak,
1991). Su naturaleza es también muy variable y usualmente esta relacionada con el origen filogenético
de la especie (Agrawal & Weber, 2015). Por otra parte, algunas especies presentan proteasas (Konno,
2011), otras lisozimas o quitinasas (Sytwala et al., 2015) o también ésteres diterpénicos (Ghaedi et
al., 2016) entre otras moléculas comunes (p. ej. polifenoles, flavonoides o saponinas).

Las estructuras y compuestos relacionados con la resistencia a la herbivoria son
energéticamente costosas de mantener (Simms & Rausher, 1987) y su concentracion en los tejidos
puede disminuir si la presion de los herbivoros desaparece o se reduce, a no ser que dichos caracteres
tengan una funcion secundaria atn-importante (Bowen & Van Vuren, 1997). Cuando los herbivoros
desaparecen del contexto evolutivo de las comunidades, y las plantas mediante procesos evolutivos
reinvierten sus recursos destinados a la resistencia para otras finalidades bioldgicas, se considera que
ha sucedido un proceso de enemy release (Keane & Crawley, 2002). Algunos autores han considerado
que existe compromiso entre la inversién en resistencia contra herbivoros y en el crecimiento de la
planta (Messina et al., 2002).

A pesar de la adquisicion de estos caracteres de resistencia, los animales también desarrollan
mecanismos para poder tolerar dichos compuestos y mantener su alimentacion. Hay moléculas
capaces de degradar, excretar o detoxificar los compuestos toxicos, de forma que el organismo pueda
asumir pequerfias pero frecuentes cantidades de biomasa (Freeland & Janzen, 1974; Provenza et al.,
2003; Torregrossa & Dearing, 2009). La constante coevolucién de los herbivoros y de las especies
vegetales depredadas es lo que mantiene a ambos actores presentes en el contexto ecoldgico y
estabiliza su interaccion para que ninguno de los dos actores resulte perjudicado hasta tal punto de

extinguirse.

1.1. Tolerancia. Sobrevivir a los herbivoros

Otra manera de coexistir con herbivoros en el ecosistema es mediante la tolerancia a la herbivoria,
que se define como la capacidad de asumir la depredacion y responder agilmente para recuperar las
estructuras perdidas lo mas rapido posible (Stowe et al., 2000; Myers & Kitajima, 2007; Stevens et
al., 2008). Ademés, se incluye también dentro de tolerancia todos los caracteres previos a la

depredacion que predisponen una buena capacidad de respuesta (Fornoni, 2011). Por este motivo, se
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han categorizado los caracteres relacionados con la tolerancia a la herbivoria en dos grupos: los
pardmetros constitutivos (también conocidos como parametros de tolerancia potencial) y los
pardmetros de respuesta inducida (también llamados parametros de tolerancia real).

Los parametros constitutivos relacionados con la fisiologia de la planta que han resultado ser
eficientes ante situaciones de depredacion en estudios previos son: altas tasas fotosintéticas (Houle &
Simard, 1996), altos valores de fluorescencia de la clorofila -como aproximacion a la captacion de
luz- (Madriaza et al., 2018), altas tasas de transporte de electrones (Barton, 2016) o bajos niveles
basales de estrés oxidativo (Felton et al., 1994). Otros parametros de crecimiento también han
demostrado una buena predisposicidn a la tolerancia, como la presencia de reservorios de nitrogeno
en las raices o la elevada biomasa en las estructuras del subsuelo -como raices y nédulos- (Strauss &
Agrawal, 1999).

Por otra parte, los caracteres cruciales para determinar la tolerancia real de las plantas se basan
en los mecanismos que desarrollan una vez depredadas. Segun la revision de Tiffin (2000), los
pardmetros que se atribuyen a una respuesta eficiente son: (1) incremento de la fotosintesis en los
tejidos que no han sido depredados, (2) rebrote rapido en los meristemas de las partes vegetativas, (3)
transporte de los nutrientes almacenados en la parte subterrdnea hacia las estructuras aéreas para
promover su recuperacion y (4) adelanto de su floracion para producir la siguiente generacion antes
de una completa depredacion.

En algunos casos la coevolucion planta-herbivoro ha favorecido la sobrecompensacion, que
implica una mejora en fitness de la planta (el crecimiento, desarrollo y reproduccion) cuando sufre
eventos de herbivoria (Belsky et al., 1993). En este caso, la herbivoria se considera como un
mutualismo puesto que ambas partes se ven beneficiadas de la interaccion (Agrawal, 2000).

El origen de la tolerancia cominmente se debe al contexto ecoldgico de la especie en cuestion
(p.€j. una exposicion histérica a herbivoros que les ha conducido a su coevolucién) (Kessler &
Baldwin, 2002). Aun asi, hay otros casos en los que una especie, a pesar de vivir en ambientes donde
los herbivoros estan ausentes, pueden mantener los mecanismos de tolerancia si su linaje filogenético
ha desarrollado dichos caracteres (Armstrong & Westoby, 1993). Sin embargo, si la ausencia de
herbivoros se prolonga en el tiempo, la capacidad de tolerar la depredacion puede tender a desaparecer
(Vourc’h et al., 2001).

1.2.Vision general de las defensas contra la herbivoria

Tradicionalmente se consideraba que existia un trade-off entre los rasgos adquiridos para desarrollar
resistencia y los de tolerancia contra la herbivoria. Asi como se explica en Mauricio (2000), las

especies que han invertido en caracteres que impiden por completo la depredacién no habrian
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desarrollado mecanismos de rebrote y recuperacion puesto que nunca llegaria a ser comida. En el
sentido opuesto, las especies que han sido depredadas y han desarrollado mecanismos de
compensacion para recuperar la biomasa perdida no necesitarian invertir sus recursos energéticos en
generar defensas.

Aunque se considerara esta hipdtesis en el contexto general, numerosos experimentos han
encontrado que la resistencia y la tolerancia no son excluyentes y que pueden darse ambas en mayor
0 menor grado para garantizar una coexistencia optima con los herbivoros (Pilson, 2000; Puustinen
et al., 2004; Nufez-Farfan et al., 2007). De hecho, especies con caracteres de ambas respuestas de
defensas pueden presentar genotipos mas resistentes y genotipos mas tolerantes, los cuales modulan
aspectos esenciales para la estabilidad poblacional como la variabilidad genética o el mosaico
ecoldgico (Bailey & Schweitzer, 2010).

Asi como se observa en la Figura 2 obtenida de Bailey y Schweitzer (2010), las estrategias de
defensa contra herbivoros permiten la supervivencia y el mantenimiento de la variabilidad genética
de las poblaciones. Ademas, las especies que presenten ambos mecanismos tienen la habilidad de
colonizar una mayor heterogeneidad de habitats y hay efectos indirectos beneficiosos sobre sus
interacciones asociadas. Unicamente en los casos donde los herbivoros sean introducidos y, por tanto,
no exista una coevolucion previa, la supervivencia y la estabilidad ecoldgica de las poblaciones se ve

comprometida y las vias de supervivencia deberian ir dirigidas a evadir la presencia de los herbivoros.

1.3.  Escape. Estrategias para evitar la interaccion

Las especies que carecen de mecanismos para defenderse desaparecen de las zonas accesibles para
los herbivoros (Hardion et al., 2016) o bien modifican su habitat para no coexistir con ellos (Pisanu
et al., 2012). En este contexto, si las especies desaparecen de las zonas con presencia de herbivoros,
se considera que han realizado un escape espacial en el cual la corologia de la planta se ve
condicionada por la presencia de los depredadores (Milne-Rostkowska et al., 2020). Los casos mas
clasicos son las islas e islotes, que en ocasiones actlian como reservorio de especies que no presentan
defensas contra los herbivoros (Bowen & Van Vuren, 1997).

En otras ocasiones, las especies pueden mantener su distribucion geografica original a pesar
de carecer de proteccion contra los herbivoros debido a caracteristicas estructurales y fenolégicas
favorables. Por ejemplo, algunas especies presentan un tamafo suficientemente reducido como para
pasar desapercibidas por los depredadores (Gange & Brown, 1989; Alonso & Herrera, 1996), o bien

la época de crecimiento en su ciclo fenologico les permite reducir la probabilidad de ser consumida
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por herbivoros en momentos del afio donde los recursos son limitados (Aide, 1992; Parachnowitsch
etal., 2012).

Las especies que no presenten estrategias de resistencia, tolerancia ni escape, si que veran
afectada su distribucion geografica, limitandose a areas inaccesibles para herbivoros o donde su
actividad sea mucho menor (Strauss & Agrawal, 1999). Este escenario es particularmente vulnerable
en ambientes cuyos limites geograficos sean muy reducidos, como es el caso de los ecosistemas
insulares (Coblentz, 1978; Bowen & Van Vuren, 1997).

2. Los herbivoros nativos e introducidos en las islas Baleares
2.1. El origen de los herbivoros en islas continentales

Para entender los procesos por los cuales la interaccion con los herbivoros ha sido mediada
evolutivamente, hay que considerar el origen de las islas. De forma general, se pueden clasificar las
islas en dos tipos segun su origen: oceanicas (aparicion mediante el afloramiento a la superficie de
pliegues submarinos mediante presiones geoldgicas, como por ejemplo, erupciones volcanicas)
(Cotton, 1969) y continentales (movimientos de las placas tectdnicas que ejercen fuerza en
determinadas zonas del continente hasta fragmentarlo y aislar parte de su superficie) (Rosenbaum et
al., 2002). En el primer escenario, cabe considerar que la colonizacion de las islas parte de novo a
partir de la llegada de los seres vivos desde otros territorios y genera comunidades vegetales que
evolucionaran en ausencia de herbivoros nativos (Stone et al., 1994). Por otra parte, el origen
continental implica que la formacion de las islas lleva consigo su propia flora y fauna presente en el
continente y que a partir de ese momento seguiran su via evolutiva en condiciones de insularidad. Por
ese motivo, en estas islas puede haber animales y plantas sin mecanismos de dispersién a larga
distancia porque ya estaban en esas tierras antes de que se convirtieran en islas. Este es el caso de los
mamiferos herbivoros nativos presentes en las islas continentales, que han implicado procesos
evolutivos mediante interacciones planta-herbivoro que serian completamente inexistentes en las islas
oceanicas (Burbidge & Manly, 2002).

En el mar Mediterraneo, donde abundan las islas de origen continental, existen registros fosiles
que constatan la existencia desde micromamiferos (Vogel & Sofianidou, 1996) hasta artiodactilos
(Croft et al., 2006; Bover et al., 2010) endémicos en el intervalo Plio-Pleistoceno. Los cambios
climaticos bruscos originados a lo largo de la historia geoldgica y el asentamiento del hombre fueron
las principales causas por las cuales dichos herbivoros insulares nativos terminaron desapareciendo
(Bover et al., 2016). Entre los herbivoros insulares nativos mas significativos, destacan los ungulados
del género Myotragus sp., localizados en varias islas del archipiélago Balear y que incluye distintas

especies originadas a causa de las condiciones de insularidad (Bover et al., 2008). A pesar de que se
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desconoce la causa y el momento exacto de su extincion, los registros fdsiles indican que este

ungulado llego a coexistir con los primeros hombres colonizadores (Bover et al., 2016).

2.2. Herbivoros ancestrales en el archipiélago balear

Los altimos registros fosiles de herbivoros mamiferos nativos de Baleares fueron datados en
depositos del Pleistoceno (Mein & Adrover, 1982), que fue seguida de otros registros mas abundantes
datados después de la crisis salina del Mesiniense, causada por el cierre del estrecho de Gibraltar y la
desecacion del mar Mediterraneo. En ese momento, las Islas Baleares estuvieron conectadas con el
continente, lo que permitié la llegada de nuevos herbivoros como el caso del bovido del género
Myotragus en la isla de Mallorca. Posteriormente, debido a las glaciaciones, el nivel del mar descendio
permitiendo una nueva conexion entre Mallorca y Menorca, de modo que el bovido presente en
Mallorca lleg6 a colonizar Menorca. A partir de ese momento (Pleistoceno temprano) y hasta el
Holoceno, los bovidos nativos de ambas islas fueron evolucionando en condiciones de insularidad,
dando lugar a varias cronoespecies (especies que han surgido una a partir de la anterior a través del
tiempo; (Stanley, 2018). El progresivo enanismo y cambios en la denticion dieron lugar a una especie
final endémica de Gimnesias, llamada Myotragus balearicus (Bover et al., 2008; Palombo et al.,
2013; Winkler et al., 2013). Mientras, las Pitiusas se mantuvieron libres de herbivoros. El efecto de
la herbivoria por M. balearicus no esta del todo resuelto y existe aun debate sobre el tema, aungue se
conoce que su alimentacion se basaba en las especies mas abundantes de esa época, principalmente

Buxus balearica, entre otras (Alcover et al., 1999; Rivera et al., 2012).

2.3.La extincién de los herbivoros nativos y la llegada de los herbivoros introducidos

La llegada del hombre a las islas Baleares implicd un cambio significativo en el ecosistema insular.
Se considera que las primeras poblaciones humanas colonizadoras llegaron a las islas hace unos 4.000
afios, casi coincidiendo con los ultimos registros del ungulado endémico Myotragus balearicus
(Figura 3, Bover et al., 2016). No esta claro el motivo de la desaparicion del herbivoro nativo, que
algunos atribuyen al relevante cambio climatico que ocurrié en ese periodo aungue en otros trabajos
se desmiente y se atribuye a causas antropicas seguramente relacionadas con la caza (Welker et al.,
2014; Bover et al., 2016). En cualquier caso, el escenario mas plausible hasta la fecha incluiria una
continuidad entre las Gltimas poblaciones naturales de M. balearicus y los herbivoros introducidos

por los humanos, principalmente cabras y ovejas (Mayol et al., 2017).

Los ungulados introducidos en las islas e islotes de Baleares han estado presentes desde ese

momento hasta la fecha, usados con finalidades ganaderas o cinegéticas y, a pesar de encontrarse de
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forma asilvestrada, sus poblaciones se han mantenido gestionadas por la actividad humana. Como
usualmente ocurre con las especies domésticas, a lo largo del tiempo, a causa de la seleccién artificial
por ganaderos y pastores, se desarrollaron razas autoctonas en Mallorca y en Ibiza que han sido objeto

de aprovechamiento cinegético ain en la actualidad (Mayol et al., 2017).

Durante la década de 1960, el cambio en el uso del territorio, consecuencia del inicio del sector
turistico, implicd un abandono de las poblaciones de ungulados asilvestrados en los espacios
montafiosos de Mallorca y en algunas zonas de Menorca (Vives & Baraza, 2010). Debido a la rapida
tasa de reproduccion de las hembras (Mayol et al., 2017) y la ausencia de control biologico, tanto
natural como antropico, sus poblaciones han crecido exponencialmente. Actualmente, las autoridades
ambientales consideran la sobrepoblacion de cabras asilvestradas como un problema ambiental y
frecuentemente se realizan descastes para reducir sus poblaciones (Mayol et al., 2017).

Por otra parte, coincidiendo con la llegada del hombre, también se introdujeron en el
ecosistema insular micromamiferos herbivoros como ratas y conejos, que rapidamente se dispersaron
por todas las islas principales (Traveset et al., 2009). Por el movimiento maritimo que habia alrededor
del archipiélago, las ratas fueron introducidas también en otras islas como Dragonera y Cabrera, e
incluso en una elevada proporcion de islotes como es Vedra, sa Conillera, etc. Experiencias de
erradicacion de estos micromamiferos en islotes, realizadas durante la ultima década, han demostrado

cambios significativos en las comunidades vegetales (Latorre et al., 2013).

2.4. Los ungulados introducidos y sus diferencias con los ungulados nativos

Algunos autores han considerado que el nicho ecolégico de M. balearicus podria haber sido ocupado
por los nuevos herbivoros (Segui et al., 2005). Por el contrario, otros autores aseguran que el contexto
ecoldgico y la biologia de la interaccion planta-herbivoro que implicaba la presencia de herbivoros
como M. balearicus, difieren significativamente de la que se dan actualmente con las cabras (Mayol
etal., 2017).

Un sistema regulador importante es la presencia de depredadores en la comunidad. En el caso
del M. balearicus, se ha documentado una severa depredacion por parte de varias especies del género
Aquila sp. (Alcover & McMinn, 1994), que seguramente no solo controlaran su densidad poblacional
sino que posiblemente delimitaba las zonas en donde el herbivoro podia vivir (Mayol et al., 2017).
Por el contrario, en los sistemas microinsulares no existen depredadores naturales de las cabras, de
forma que el riesgo de sobrepoblacidon y de adquirir un caracter invasor es grave. Ademas, otra
caracteristica esencial que difiere entre los herbivoros introducidos y los nativos es la forma de

alimentacion. M. balearicus poseia una denticién y un sistema locomotor muy distinto al de los

24



Introduccién general

ungulados actuales (Alcover et al., 1999). Geograficamente, la distribucion de los fosiles de M.
balearicus sugiere que se concentraban principalmente en las zonas bajas de la isla, como en las
llanuras o en las faldas de las montafias (Alcover & Bover, 2005), mientras que las cabras no nativas
se concentran mayormente en las zonas de montafias, y en particular en la Serra de Tramuntana y en
las montafias de Llevant. Estas diferencias entre cabras y Myotragus abren la incognita de si las
adaptaciones a la herbivoria que posiblemente desarrollé la flora de las islas por la presencia de
Myotragus, son igualmente Utiles ante las cabras actuales.

3. Florainsulary su grado de amenaza por herbivoros introducidos

El conflicto que supone la presencia de herbivoros no nativos en los ecosistema insulares se produce
en muchas islas del mundo (Diamond, 1989), en varias de las cuales se han llevado a cabo
erradicaciones para paliar sus efectos negativos (Campbell & Donlan, 2005), incluyendo la cuenca
mediterranea (Capizzi, 2020). La presencia de herbivoros introducidos afecta a la vegetacion de forma
directa, depredando las especies que conforman la comunidad, o bien de forma indirecta, alterando la
composicion del suelo o fragmentando y erosionando los habitats (Coblentz, 1978; Desender et al.,
1998).

En el caso de especies endémicas de islas, la amenaza es mayor puesto que la desaparicion de
sus poblaciones puede llevar a la especie hacia la extincion (Pisanu et al., 2012; Doherty et al., 2016;
Bellard et al., 2016a). Existen varios ejemplos en los que la introduccién de herbivoros ha implicado
amenazas graves para la flora endémica insular, como el caso del archipiélago de Hawai (Eijzenga,
2011; Barton & Hanley, 2013), Galapagos (Campbell et al., 2004; Carrion et al., 2011), la isla de
Santa Cruz (California, EUA) (Bowen & Van Vuren, 1997; Beltran et al., 2014) o en las islas
Canarias (Nogales et al., 2006).

A continuacion, se exponen dos escenarios en donde los herbivoros, a pesar de que no
necesariamente impliquen una desaparicién directa de las poblaciones insulares de especies vegetales,

afectan a su demografia y estabilidad a largo plazo.

3.1. Interferencia de los herbivoros introducidos en la biologia reproductiva

A pesar de que la mayoria de estudios basan sus trabajos en estudiar el efecto de los herbivoros sobre
las partes vegetativas de las plantas (Strauss & Agrawal, 1999), en algunos casos la depredacién se
dirige a las partes reproductivas, como flores (McCall & Irwin, 2006), frutos (Cowan & Waddington,
1990) o semillas (Latorre et al., 2013). En estos casos, resulta crucial evaluar si, a pesar de que el

individuo adulto sobreviva a la depredacion, la reduccién de su fitness puede implicar problemas a
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largo plazo en la composicion de la poblacion (Mothershead & Marquis, 2000). Ademas, puede existir
una interferencia con otras interacciones ecolégicas importantes como la polinizacion (Riba-
Hernandez & Stoner, 2005; McCall, 2008) o la dispersion de semillas (Traveset & Richardson, 2006).

3.2. Efectos de los herbivoros introducidos sobre la estructura poblacional

En otros casos, los herbivoros pueden afectar de forma diferente a los individuos de una misma
especie en funcion de su ontogenia (Gruntman & Novoplansky, 2011). A pesar de que los individuos
adultos puedan presentar defensas contra los herbivoros, las fases juveniles pueden ser vulnerables a
los depredadores (Barton & Hanley, 2013). De hecho, existe una relacion inversa entre la inversion
de recursos para defensa y para crecimiento (Messina et al., 2002; Boege & Marquis, 2005). De este
modo, se reduce o desaparece el reclutamiento de estadios juveniles implicando un envejecimiento
de la estructura poblacional (Rhodes et al., 2017). De forma contraria, cuando se realizan exclusiones
de herbivoros, la estructura poblacional se rejuvenece (Faast & Facelli, 2009; Pisanu et al., 2012).
Estos efectos se agravan en especies amenazadas o de reducida distribucion, como el caso de
especies relictas (Gémez-Aparicio et al., 2005) o de especies endémicas (Barton, 2016). De hecho, la
depredacion de plantulas por parte de los herbivoros introducidos ha causado extinciones locales de

algunas especies, como el caso de Medicago citrina en la isla de Cabrera (Latorre et al., 2013).

4. Impacto de los herbivoros introducidos en las Islas Baleares

Los efectos de los herbivoros son dificiles de evaluar por la frecuente ausencia de datos sobre
densidades y distribucién. Concretamente, en el caso de los ungulados, se ha observado que su
alimentacion presenta cambios estacionales, y las plantas seleccionadas dependen de la composicién
de la comunidad (Rivera Sanchez, 2014). Las zonas mas amenazadas por la presion de los ungulados
son aqguellas con alta representacion de flora endémica, como el caso de las cumbres de la Serra de
Tramuntana de Mallorca (Moragues et al., 2015). Concretamente, las especies amenazadas por la
presencia de cabras y ovejas en sus habitats naturales en Serra de Tramuntana se resumen en la Tabla
1, obtenida a partir de Mayol et al. (2017)

En el particular caso de Naufraga balearica Constance & Cannon, Cursach et al. (2013)
constataron que la depredacion por ungulados no era evidente, mientras que si habia una afeccion
considerable en otras especies competidoras del entorno. De este modo, la accion de los herbivoros
implica un beneficio para el endemismo al mejorar su competitividad por el espacio. Sin embargo, la
presencia de cabras supone también un efecto negativo para la especie, al incrementar la nitrificacion

del suelo y promover la erosion del habitat (Cursach et al., 2013; Séez et al., 2017).
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Por otra parte, el efecto de micromamiferos herbivoros como ratas y conejos también ha
conllevado efectos negativos para el desarrollo y la conservacion de las especies endémicas y
amenazadas de las Islas Baleares. Latorre et al. (2013) detectan un efecto negativo en el endemismo
Medicago citrina (Font Quer) Greuter causado por la depredacion de semillas y plantulas por parte
de ratas y conejos. Particularmente, se atribuye que la ausencia y falta de reclutamiento de esta especie
en la isla principal del archipiélago de Cabrera es debido a la elevada densidad de ratas y conejos
depredadores de semillas y estructuras vegetales (Santamaria et al., 2007).

A pesar de todo, aun se requiere estudiar con profundidad los efectos de los herbivoros
introducidos sobre poblaciones de especies autdctonas, y especialmente endémicas, para evaluar el
grado de afectacion y el riesgo de amenaza. Por ello, esta tesis doctoral se propone generar
conocimiento sobre la respuesta de las especies insulares frente a la presencia de herbivoros
introducidos y generar mas conocimiento sobre la estabilidad de las poblaciones y comunidades
vegetales en este escenario. Los resultados no Unicamente pretenden revelar el rol de los herbivoros
sobre la vegetacion insular balear, sino que evaluaran la preadaptacion y vulnerabilidad de la flora de
islas continentales ante la presencia de mamiferos herbivoros no nativos, de forma que la informacion

sera extrapolable a otros archipiélagos continentales.

Tabla 1. Especies amenazadas de la Serra de Tramuntana y su principal causa (Mayol et al., 2017)

Especie Cabras Pérdida de habitat Otros
Agrostis barceloi X X

Cotoneaster majoricensis X

Coristospermum huteri X X

Naufraga balearica X X

Thymus herba-barona X

Arenaria bolosii X X
Cephalantera rubra X
Dianthus rupicola X
Dorycnium fulgurans X
Euphorbia fontqueriana X X
Gymnadenia conopsea X
Neottia nidus-avis X
Orchis cazorlensis X

Pimpinella bicknellii X
Ranunculus weylerii
Brimeura duvigneaudii

X
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Este trabajo pretende evaluar los efectos en la vegetacion de la poblacidn de herbivoros no nativos en
las Islas Baleares desde una perspectiva multiescalar. Por una parte, se han estudiado los mecanismos
de respuesta a los herbivoros que presentan las especies endémicas; y por otra, el efecto real de los
herbivoros en las comunidades vegetales insulares bajo distintos enfoques. Por todo ello, el objetivo

principal de la tesis doctoral se constituye como:

Conocer el rol de la herbivoria por mamiferos introducidos sobre la flora autdctona de las Islas
Baleares y especialmente la endémica, asi como la resiliencia de las poblaciones y comunidades

insulares frente a la depredacion.

Este objetivo general se desglosa en los siguientes objetivos especificos:

Mecanismos de resistencia, tolerancia y escape de la flora endémica balear
1. Verificar la vulnerabilidad y la preadaptacion de la flora endémica de las islas continentales,

usando las Islas Baleares como caso de estudio.

2. Evaluar los parametros constitutivos e inducidos de la tolerancia a la herbivoria en casos donde la

flora endémica se halla en ambientes libres de herbivoros.
Efecto de los herbivoros en las comunidades vegetales insulares

3. Evaluar el efecto de la herbivoria sobre la estructura poblacional de especies poco palatables,
tomando E. dendroides como caso de estudio.

4. Evaluar el efecto de la exclusion de herbivoros en el éxito reproductivo de poblaciones insulares,
usando como modelo Anacamptis longicornu.

5. Monitorizar las comunidades microinsulares y especialmente las poblaciones de especies
endémicas en dos escenarios: la reduccion de cabras en un islote y la erradicacion de conejos en

otro.
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Los objetivos se resolveran mediante la elaboracion de cinco anélisis, de los cuales se propone obtener

la informacion para conseguir resultados Utiles asi como se resumen en la Figura 2.
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Figura 2. Sintesis de los objetivos de la tesis doctoral, los andlisis que se proponen para resolverlos y la informacion que

Se espera obtener.
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Mecanismos de resistencia y escape a la herbivoria
por cabras presentes en la flora endémica balear.
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Discusion general

1. La preadaptacion y vulnerabilidad de la flora endémica insular

Las Islas Baleares presentan una endemoflora con caracteristicas dispares: algunas especies coexisten
con las cabras debido a que presentan rasgos de resistencia a la herbivoriay otras, al carecer de sistemas
de proteccidn, son depredadas y ven afectada su distribucion hasta tal punto de terminar hallandose
exclusivamente en habitats rupicolas, como el caso de los pefiascos o las paredes de montafia (Pisanu
et al., 2012), o en otros hébitats donde pueden refugiarse.

En el Capitulo 1 se ha discutido que los rasgos de proteccion en la flora endémica insular se
podrian haber originado por varios motivos, entre ellos la presion generada por los herbivoros del
pasado, el mantenimiento de los rasgos tras la separacion de las islas gracias a una fuerte sefial
filogenética, o su aparicion por ser Utiles para otras funciones secundarias en el ecosistema (p.ej.
fotoproteccidn o tolerancia a la salinidad). De forma general, se ha observado que la proteccion contra
herbivoros aparece mayoritariamente en las especies de un contexto filogenético favorable, en el cual
la presencia de metabolitos secundarios es abundante en el clado (p.ej. presencia de alcaloides,
glicdsidos o cumarinas). Por otra parte, otros endemismos son capaces de coexistir con estos
herbivoros mediante estructuras anatdmicas espinescentes, cuyo origen resulta ser polifilético y
seguramente surgido por otras adaptaciones ecoldgicas. Finalmente, se encuentran especies de tamafio
lo suficientemente reducido como para evadir la accién de los herbivoros. De este modo, en el caso de
la flora endémica de islas continentales, la accesibilidad de las cabras asilvestradas es dependiente de
los rasgos de resistencia o escape, de forma que si no se presenta -sea bien por toxicidad o por
espinescencia- y si la especie no es lo suficientemente pequefia como para escapar de los herbivoros
caprinos, se ve reducida a los habitats inaccesibles. Ademas, la relacion entre la restriccion ecologica
de la flora endémica y su la accesibilidad para las cabras indica que existe una presién de pastoreo
sobre la vegetacion que podria afectar a la conservacion de los endemismos.

Hasta el momento se habia observado que las especies endémicas de islas oceanicas eran mas
palatables, y por ende, mas vulnerables que las de amplia distribucién (Cubas et al., 2019), y que
endemismos de islas continentales carecian de defensas en comparacion con sus parientes del
continente (Bowen & Van Vuren, 1997). Si bien el primer caso se encuentra validado por otros estudios
hechos en islas oceanicas (Barton, 2016), en esta tesis se ha observado que la flora endémica de islas
continentales puede presentar defensas contra los herbivoros siempre y cuando exista una procedencia
filogenética favorable o se hayan originado rasgos mediante adaptaciones que han sido indirectamente
funcionales para protegerse frente herbivoros. En ese aspecto, la filogeografia de las comunidades
vegetales y sus herbivoros de los sistemas insulares presentan un papel fundamental para poder
interpretar correctamente las interacciones planta-herbivoro (Moreira et al., 2020)
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Ademas de la resistencia y el escape, el Capitulo 2 ha evaluado la tolerancia a la herbivoria en
una especie endémica de islotes del mar Balear, Medicago citrina, con una especie de distribucion
amplia -concretamente, &reas del centro y sur de Europa- Medicago arborea. El estudio se fundamenta
en que la primera especie vive en zonas aisladas de cualquier herbivoro mamifero mientras que la
segunda coexiste con herbivoros de forma frecuente. Se ha observado que la especie endémica presenta
menos capacidad de tolerar la herbivoria en comparacion con su pariente de amplia distribucion. Esto
probablemente se deba a un relajamiento de la respuesta a la herbivoria puesto que no existe dicha
interaccion en el ecosistema. Este hecho contrasta con la capacidad fisioldgica basal de ambas
especies: M. citrina presenta rasgos constitutivos mucho mas robustos que M. arborea y ademas tiene
una mayor adaptacion a la sequia (Lefi et al., 2004) y a la salinidad (Sibole et al., 2003). Por otra parte,
la tolerancia es variable en funcion de la ontogenia (Gruntman & Novoplansky, 2011; Barton, 2016),
habiendo una mayor mortalidad en adultos que en plantulas, a pesar de que para los individuos que
sobrevivieron, los adultos presentaron una recuperacion mas rapida.

Estos resultados obtenidos a partir del andlisis experimental coinciden con las observaciones
in situ en el archipiélago de Cabrera (Latorre et al., 2013), en dénde la presencia de herbivoros como
ratones y conejos afecta negativamente a la presencia y desarrollo de las semillas y plantulas de M.
citrina. Ademas, asi como se ha observado en el Capitulo 5, la erradicacion de conejos en el islote de
s’Espartar se tradujo en una colonizacion subita de M. citrina, hecho que delata una severa limitacion
en su distribucion causada por la presencia de herbivoros en la zona.

En conclusion, la suposicion de que la flora endémica insular es vulnerable a la herbivoria es
parcialmente cierta. Las islas continentales, debido a su antigua conexion con el continente, pueden
haber albergado herbivoros nativos en el pasado y por tanto, la preadaptacion a los herbivoros
introducidos dependeréd de si existio un contexto de herbivoria. En los casos que no exista una
preadaptacion, las especies son vulnerables y ven reducida la distribucion ecoldgica a areas
inaccesibles a los mamiferos herbivoros. Siguiendo esta suposicion, cabe pensar que en las islas
Baleares podrian haber existido eventos de extincion de especies causados por la presencia de

herbivoros introducidos si dichas especies no consiguieron sobrevivir en los habitats inaccesibles.

2. Los efectos del sobrepastoreo en las poblaciones insulares

Las poblaciones de cabras de Baleares se localizan principalmente en las areas montafiosas de
Mallorca, y su accién sobre las comunidades vegetales ha sido poco estudiada. En algunas zonas, se
ha considerado que existe una situacion de sobrepoblacion (Limpens et al., 2020) asi como también se

sugiere en el Capitulo 1.
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Asi como se viene constatando en la literatura, la depredacién de especies tdxicas es poco

frecuente (Holstege et al., 1996; Feng et al., 2008), ya que, como se ha observado en el Capitulo 1, su
defensa quimica permite a las poblaciones permanecer en éareas accesibles para los herbivoros. Sin
embargo, la presencia de defensas quimicas no evita el efecto de los herbivoros en su totalidad
(Agrawal & Fishbein, 2006). En el Capitulo 3 se ha demostrado que las cabras son capaces de depredar
especies toxicas, hasta el punto de hacerlas desaparecer de forma local en aquellas zonas donde la su
frecuencia es elevada. Concretamente, en el afio 2016, se observo que en la Victoria habia una
distribucion dispar de la especie tdxica Euphorbia dendroides, ya que es abundante en fincas valladas
que excluyen las cabras, y por el contrario ha desaparecido en las fincas abiertas con una muy alta
densidad de cabras.
Probablemente, la alta carga de herbivoros esté detras de esta alta depredacion sobre plantas tdxicas,
pero su efecto no tiene por qué ser homogéneo en toda la poblacion. De hecho, en E. dendroides, se
ha observado que la depredacion de juveniles es elevada en algunas zonas, y en la mayoria de los casos
implica la muerte de la planta. Ademas, se ha observado que algunas de las poblaciones localizadas en
areas con cabras presentan una estructura poblacional desbalanceada, con abundancia de las clases de
edad adulta pero con ausencia de los individuos juveniles. Por el contrario, las poblaciones sin
presencia de cabras, que presentan una proporcion mucho mayor de juveniles que de adultos, ven
fomentado el reclutamiento poblacional (Gomez-Aparicio et al., 2005). Por tanto, en escenarios de alta
presion de herbivoros, incluso las plantas no palatables pueden ver afectadas sus estructuras
poblacionales, especialmente en los estadios juveniles, que tras varios eventos de depredacion
acabarian por desaparecer.

En algunos casos, las especies de plantas son capaces de responder a la herbivoria mediante el
incremento de sus compuestos secundarios (Karban, 2011) de forma que se ha constatado un trade-off
entre crecimiento y resistencia (Messina et al., 2002). Las poblaciones de E. dendroides estudiadas en
el Capitulo 3 no presentaron un incremento en su concentracion de compuestos quimicos mayoritarios
entre las que estaban expuestas a la depredacién por cabras y las que no, de forma que, dada su baja
capacidad de respuesta, se podrian extinguir localmente a causa del sobrepastoreo.

A pesar de que en el Capitulo 3 hemos evaluado los efectos del sobrepastoreo sobre poblaciones
de una especie poco palatable, como E. dendroides, cabe esperar que especies con caracteristicas mas
favorables para la dieta de las cabras resulten ain mas afectadas, y en muchos casos, actualmente
presenten escenarios de vulnerabilidad o de extincion local. Esta suposicion concordaria con los
resultados hallados en el Capitulo 1, donde se constata que las especies no defendidas viven

exclusivamente en areas aisladas de herbivoros o bien en zonas inaccesibles para los mismos.
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Con esta informacion se pueden sugerir dos enfoques aplicados a la gestion ambiental que
deben ser considerados: (i) los escenarios con alta concentracion de cabras se pueden evaluar mediante
la valoracion demografica de especies poco palatables o toxicas, de modo que si se hallan efectos
severos en su depredacion, se requiere de una gestion exhaustiva para reducir el impacto de los
herbivoros; (ii) la dindmica poblacional y especialmente la representacion de clases de edad mas
jovenes, permiten evaluar de forma predictiva el impacto de los herbivoros a largo plazo si no se

realizan gestiones de control como descaste o sistemas de exclusion.

3. Aspectos de conservacion de la flora afectada por herbivoros

Los diferentes 6rganos de gestion ambiental han tratado de paliar el efecto de los herbivoros
introducidos en ecosistemas insulares, no Gnicamente en las Islas Baleares, sino alrededor del mundo
(Campbell & Donlan, 2005; Capizzi, 2020). Estas medidas de gestién han permitido el control de las
poblaciones de cabras en algunos sitios (Parkes, 1990; Keegan et al., 1994) e incluso la completa
erradicacion en algunos otros, siendo Cabrera Gran la isla méas grande del mediterraneo dénde se ha
conseguido (Capizzi, 2020). Ademés de la afeccion por el ramoneo de cabras, también hay otros
herbivoros mamiferos introducidos que han demostrado ser negativos para las comunidades vegetales
insulares, como las ratas (Rattus rattus y Rattus norvegicus) (Traveset et al., 2009), y los conejos
(Oryctolagus cuniculus) (Imber et al., 2000; Latorre et al., 2013) entre otros.

En algunos casos, cuando la erradicacion de los herbivoros introducidos es inviable o se deba
optar por una medida de gestion aplicable a corto plazo, el uso de cercados de exclusion es uno de los
mas utilizados (Faast & Facelli, 2009; Fernandez-Lugo et al., 2011; Pisanu et al., 2012). Los cercados
de exclusion pueden usarse a distinta escala: proteger los individuos por separado, realizar cercados
de dimensiones pequefias (p.ej. 1-10 m?) o cercados de dimensiones mas extensas, alcanzando
hectareas. Por ejemplo, en las Islas Baleares existen varios cercados en la isla de Mallorca, de los
cuales destacan los cercados de exclusion del Puig Major gestionados por el Servei de Proteccid
d’Espécies del Govern de les Illes Baelars (Moragues et al., 2015; Mayol et al., 2017), que se
construyeron durante el 2003 y en afios posteriores (Mayol, 2020). Estos dltimos cercados de
exclusion, localizados en zonas de alta riqueza en endemismos, permitieron validar las conclusiones
del Capitulo 1, al hallarse individuos de cinco especies rupicolas en los matorrales accesibles -pero
excluidos- a cabras: Teucrium cossonii ssp. cossonii, Bupleurum barceloi, Helichrysum crassifolium,
Scabiosa cretica, Globularia cambessedesii (obsv. pers.).

Por otra parte, el uso de cercados de exclusion presenta inconvenientes que hay que considerar.
A pesar de demostrar una amplia eficacia excluyendo herbivoros, asi como se ha observado para las
cabras en el Capitulo 3, o para los conejos y roedores en el Capitulo 4, su uso implica que (i) la
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superficie total protegida de herbivoros no alcanza dimensiones considerables por su inviabilidad y
(i) el mantenimiento requiere esfuerzo tanto econdémico como de personal (Mayol et al., 2017; Mayol,
2020).

Ademaés de los problemas anteriormente asociados a la gestion, existen otras desventajas
ecologicas a tener en cuenta al usar métodos de exclusion como estrategia de conservacion, como por
ejemplo el riesgo de excluir también a polinizadores o dispersores de semillas (Faast & Facelli, 2009).
En el Capitulo 4 se ha puesto de manifiesto que al usar cercados de exclusion de 1 m? (aislando entre
10-30 individuos de Anacamptis longicornu por cada parcela) la visita de polinizadores bajaba muy
considerablemente, hecho que se magnificaba si el tipo de cercado usado presentaba agujeros de
diametro inaccesible para los polinizadores (Figura 21). En ese sentido, y sobre todo para especies que
dependen de la actividad de los polinizadores para su reproduccion, como el caso estudiado en el
Capitulo 4, el uso de cercados puede ser contraproducente. En los casos que la actividad herbivora sea
moderada, la exclusion inintencionada de polinizadores en areas pequefias puede suponer una pérdida
de frutos superior a la pérdida por herbivoria. Por tanto, es esencial evaluar las caracteristicas
bioldgicas de las especies que se deban proteger de los herbivoros, a la vez que considerar un area de

exclusion lo bastante grande y provista de una defensa que permita el paso de polinizadores.

Poblaciones expuestas a herbivoros Cercados de exclusién de herbivoros
- Incidencia de herbivoros en la poblacién - No hay depredacion por herbivoros
- Reduccién de la densidad de varas florales - Elevada densidad de individuos en flor
- Alta actividad de polinizadores - Se reduce la visita de polinizadores
- Mantenimiento del cuajado de fruto - Disminucién del cuajado de fruto
\
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Figura 3. Ventajas e inconvenientes del uso de los cercados de exclusion para el equilibrio entre evitar la herbivoria y la

<

polinizacion.
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4. El efecto de los herbivoros en habitats microinsulares

A diferencia de las islas, los habitats microinsulares (esto es, islas de reducida superficie con una
limitacion geografica sustancial en la distribucion de su flora y fauna) son mucho mas fragiles y menos
resilientes ante perturbaciones (Le Corre et al., 2015). Por otra parte, la conservacion de estos
ambientes resulta esencial, no solo para preservar las especies propias de estos habitats, sino por las
exclusivas interacciones planta-animal que pueden existir (Fuster & Traveset, 2019). La presencia de
herbivoros introducidos en islotes de pequefio tamafio es frecuente alrededor del mundo (Daly, 1989)
y sus intentos de erradicacion han sido exitosos en algunos casos dependiendo del método usado
(Campbell et al., 2004; Campbell & Donlan, 2005). Es importante monitorear los cambios que suceden
en la vegetacion tras una actuacion de erradicacion, cuando se trata de islotes, puesto que puede
favorecer la colonizacion de especies no deseadas (Abe et al., 2011). En cualquier caso, la erradicacion
de herbivoros introducidos usualmente favorece una recuperacion de la vegetacion (Chapuis et al.,
2004; Garcillan et al., 2008; Heriot et al., 2019). En el Capitulo 5 se ha realizado un estudio sobre la
recuperacion de la flora tras la erradicacion de herbivoros en los islotes de es Vedra (cabras) i
s’Espartar (conejos), localizados en la costa oeste de Eivissa. Por sus caracteristicas y contexto
histérico, ambos islotes representan escenarios muy distintos: diferentes comunidades vegetales,
herbivoros introducidos y nivel ecoldgico evaluado. Mediante el seguimiento de parcelas permanentes
en ambos islotes observamos una recuperacion rapida de la vegetacion tras una reduccion significativa
de cabras en el islote de es Vedra por un lado, y una expansion subita de la poblacion de M. citrina en

el islote de s’Espartar por el otro (Figura 22).

Efectos microinsulares

Zona de estudio  }—p C VEs Vedra ) ( S'Espartar )

Nivel ecolégico _,[ Com’ﬁgidﬁ"vegeml ] [ 5 Poblwénk, % ]

Herbivoro » 4
introducido

b p

Figura 4.. Diagrama del estudio realizado sobre los efectos de la presencia de herbivoros introducidos en islotes.
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En las comunidades vegetales evaluadas en es Vedra, después de la eliminacion de cabras, se
observo un incremento notable en la cobertura vegetal para las comunidades arbustivas con
predominancia de Withania frutescens y en los prados donde abunda Diplotaxis ibicensis, no se
observaron cambios sustanciales en la comunidad arbustiva con predominancia de Pistacia lentiscus.
Este comportamiento dispar entre habitats se ha relacionado con la palatabilidad de las especies mas
frecuentes, que podrian ser las responsables de determinar en qué areas habrd mas impacto de las
cabras. Ademas, y coincidiendo con las observaciones del Capitulo 1, especies que se encontraban en
pefiascos inaccesibles al inicio del estudio, aparecieron en las parcelas o en zonas accesibles cercanas
tras la erradicacion de los herbivoros (p.ej. Santolina vedranensis, Teucrium cossonii ssp. punicum o
Biscutella ebusitana). Cabe destacar que, a diferencia de los conejos que fueron totalmente erradicados
del islote de s Espartar, la erradicacion de cabras llevado a cabo en es Vedra durante el 2016 no logro
eliminar completamente a la poblacion. Ante esta situacion, la recuperacion de la flora asociada a la
reduccién de la carga ganadera fue paralizada por el repunte de la poblacién de cabras durante el 2019.

La vulnerabilidad de M. citrina a la herbivoria ya fue reportada en otros estudios (Latorre et
al., 2013) asi como en el experimento del Capitulo 2, de modo que su restriccion ecoldgica fue causada
indudablemente por la presencia de herbivoros introducidos en el islote. Ademas, la répida
recuperacion de esta especie fue posible gracias a la disponibilidad de un banco de semillas capaz de
colonizar el area del islote accesible para los conejos. Este caso pone de relieve la importancia de los
bancos de semillas para garantizar la recuperacion tras eventos de perturbacion severos (Lipoma et al.,
2018). Este aporte de semillas llegd, seguramente, de las plantas que vivian en los pefiascos o de las
poblaciones de islotes cercanos. Asi pues, tal y como se presenta en el Capitulo 1, la capacidad de
sobrevivir en habitats inaccesibles para los herbivoros ha sido esencial para la supervivencia de la

poblacion de este islote.

5. Recapitulacion de los conceptos generales

Se han evaluado las respuestas de la flora endémica ante la herbivoria en los Capitulos 1y 2, y su
dinamica poblacional en presencia de altas densidades de cabras asilvestradas y conejos en los
Capitulos 3 y 4. Tras la obtencion de los resultados, se puede concluir que la actividad de estos
herbivoros en Mallorca, y en otras areas con un contexto similar, supone un efecto negativo para la
sostenibilidad de las comunidades vegetales a largo plazo. La supervivencia y desarrollo de la flora
endémica en habitats accesibles para cabra depende directamente de si presentan rasgos de resistencia
o tolerancia contra la herbivoria, de otro modo su distribucion ecolégica queda restringida en areas

inaccesibles para herbivoros mamiferos como el caso de la flora rupicola (Figura 23).
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Figura 5. Esquema de las interacciones entre 10s conceptos generales de la interaccion planta-herbivoro. Las flechas
negras indican un efecto positivo y las flechas rojas un efecto negativo. Las lineas discontinuas indican que hay un trade-
off entre ambos.

El efecto de estos herbivoros no implica Unicamente la presencia/ausencia de las especies en
las zonas afectadas, sino que, para la flora capaz de coexistir con los depredadores, se han observado
efectos sobre su desarrollo poblacional o su biologia reproductiva. Ademas, existen otros efectos
indirectos perjudiciales para las comunidades, como la erosion del habitat o la nitrificacion del suelo
a causa del exceso de la acumulacion de excrementos (Coblentz, 1978; Desender et al., 1998; Campbell
et al., 2004). Por tanto, es imprescindible que en islas continentales, a pesar de poder presentar un
contexto de herbivoria ancestral, se tenga un control riguroso de los herbivoros no nativos como cabras
0 conejos y en los casos donde sea necesario, se proceda a su erradicacion.

Por otra parte, gracias a las estrategias de erradicacion realizadas en islotes, se ha podido
observar el cambio de la vegetacion una vez el herbivoro introducido desaparece. El caso ejemplar de
Medicago citrina, en el cual se ha observado una baja tolerancia a la herbivoria en el Capitulo 2, y
cuyas poblaciones microinsulares se recuperan de una forma inmediata al erradicar los herbivoros asi
como se ha visto en el Capitulo 5, pone de manifiesto el efecto negativo de los herbivoros introducidos
en areas microinsulares. Estos resultados, juntamente con los del Capitulo 1, abren la hipétesis de que
la flora endémica rupicola podria existir en habitats accesibles para herbivoros, siempre que sea
suficientemente competitiva con las especies acompafiantes, y eso implicaria cambios significativos
en la distribucidn de éstas especies.

Por altimo, aunque en esta tesis doctoral se ha focalizado en el estudio del efecto de cabras y
conejos como principales depredadores introducidos, la presencia de ratas tambien implica
alteraciones en la composicion del habitat al depredar semillas y plantulas, como se ha observado en
el archipiélago de Cabrera (Latorre et al., 2013). Actualmente, se han observado cambios notables en
la distribucion y abundancia de algunas especies en el islote de sa Dragonera 0 na Redona, donde se
elimind la poblacion de ratas en su totalidad (obs. pers.). En el futuro, sera esencial establecer el grado
de afeccion de estos micromamiferos herbivoros en la composicion de las comunidades vegetales,
especialmente en ambientes microinsulares, donde se ha observado que el efecto de los herbivoros
introducidos es mas severo.
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The doctoral thesis has studied the plant-herbivore interaction in continental islands, using Balearic

Islands as a study case. Concretely, the resistance and tolerance capacity of endemic flora, the

demographic and reproductive effect of non-native mammal herbivores to insular populations of two

mediterranean species and the resilience of microinsular plant communities after rabbits and goats

eradication have been determined.

Hence, the general conclusions of the doctoral thesis are:

Mechanisms of resistance, tolerance and escape of Balearic endemic flora to non-native mammal

herbivores

1.

Continental insular endemisms are partially preadapted to herbivory by mechanisms of chemical
and anatomic resistance and escape. Those species that do not present any strategy are refuged on

cliffs and inaccessible areas to herbivores.

Preadapted flora that coexist with introduced mammals present chemical resistance (alkaloids,
glycosides or coumarins) or anatomical resistance (spinescence). Also, low-size species can escape

from herbivory.

Insular endemic flora from islands without introduced herbivores are found in accessible habitats,
but their distribution might change if new introductions occur because no resistance or escape traits

were found.

Despite Medicago citrina presents better constitutive traits to tolerate herbivory than M. arborea,

results of the simulated induced-herbivory assessment showed the opposite trend.

In both Medicago species, seedlings survived more than adults. However, adults that survived

recovered faster.

The historic context has a fundamental role to develop tolerance to herbivory in insular species,

independently from their constitutive traits.
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Effect of herbivores on insular plant communities

10.

11.

12.

13.

14.

15.

Juveniles of Euphorbia dendroides are severely predated in areas with high herbivory pressure.

The effect was bigger in arid habitats such as La Victoria than humid zones such as Mortitx.

Goats produce a negative impact on the demographic structure of E. dendroides despite its low-
palatability. This might be a caused by the high goats density or by the absence of other palatable

species in the plant community.

The study of Anacamptis longicornu showed a loss of reproductive individuals by herbivory.
However, the use of exclusion fences can negatively affect to pollinator visits. Both issues must be

considered during conservation programs.

Coverage of microinsular plant communities increase in the short-term when goats population is
severely reduced. Specially, palatable species such as Withania frutescens and Diplotaxis ibicensis
recovered notably during the monitoring.

The reduction of herbivores in es Vedra implied an increase in taxonomic and functional diversity
of rocky areas. Particularly, entomogamous and zoochorous flora increased in rocky areas and

grasslands.

Despite the short-term recovery of plant communities, the number of herbivores increased few
years later and the coverage was reduced to initial values. Therefore, eradication is considered as

the unique strategy to guarantee the ecological stability in the long-term.

Plant communities in s’Espartar increased in total coverage, plant richness and Shannon diversity

two years after the complete eradication of rabbits.

Medicago citrina showed a remarkably recovery after rabbits eradication. From few individuals
refuged on cliffs, a dense population that covers the major part of the islet has been stablished. The
demographic structure indicates that the population is still young and presents a high recruitment
rate.

The recovery of M. citrina coincided with the apparition of the pathogen Icerya purchasi that
threatens the stability of the population, as occurred in other islets. The pathogen is mainly found
in the western site of the islet and its control is necessary to guarantee the conservation of M.

citrina.
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ANEXO FOTOGRAFICO

Capitulo 1. Analisis de los caracteres de resistencia a la herbivoria en la flora endémica balear.

el e :

Fotografia 1. Ejemplo de especie de porte elevado accesible  Fotografia 2. Ejemplo de especie de porte elevado accesible

para los herbivoros, con propiedades toxicas. La especie  para los herbivoros, con propiedades toxicas. La especie
endémica de gimnesias Paeonia cambessedesii. endémica de gimnesias, Helleborus lividus.

b {
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Fotografia 3. Ejemplo de especie espinosa accesible para los
herbivoros. La especie endémica de gimnesias Astragalus
balearicus.

Fotografia 4. Ejemplo de especie espinosa accesible para los
herbivoros. La especie endémica de Mallorca Rhamnus
bourgeana.
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ANEXO FOTOGRAFICO

Capitulo 1. Analisis de los caracteres de resistencia a la herbivoria en la flora endémica balear.
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Fotografia 5. Ejemplo de especie rupicola inaccesible para Fotografia 6. Ejemplo de especie rupicola inaccesible para los

los herbivoros. El endemismo de Mallorca, Thymus richardii herbivoros. El endemismo de Mallorca, Lonicera pirenaica
ssp. richardii ssp. majoricensis

Fotografia 7. Ejemplo de especie cespitosa en areas con Fotografia 8. Ejemplo de especie cespitosa en areas con
herbivoros. La especie amenazada Ranunculus weylerii. herbivoros. La especie tirrénica Arenaria balearica.
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Capitulo 2. Tolerancia a la herbivoria en endemismos baleares que carecen de herbivoros en su
contexto ecoldgico.
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Fotografia 9. Muestras cultivadas de Medicago citrina en Fotografia 10. Ejemplo de la simulaciéon de herbivoria

estadio juvenil en el momento de la obtencion de datos eliminando el 80% de la parte aérea de la planta en una
muestra del estudio en juveniles.

Fotografia 11. Muestras de raices de Medicago citrina que Fotografia 12. Nddulos aislados de Medicago citrina al

corresponden al control, un corte y dos cortes respectivamente.  finalizar el experimento. Las dos primeras filas corresponden
a las plantas control, las dos siguientes al tratamiento de un

corte y las dos Ultimas a dos cortes.
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Capitulo 3. Desbalance demogréafico en poblaciones de especies toxicas como indicador de
sobrepastoreo en la vegetacion insular.

Fotografia 17. Ejemplar de Euphorbia dendroides, la especie Fotografia 18. Ejemplar de Euphorbia dendroides, la especie
de estudio en el analisis de los efectos de la herbivoria sobre de estudio en el andlisis de los efectos de la herbivoria sobre

la dindmica poblacional. la dindmica poblacional.
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Fotografia 19. Ejemplar de Euphorbia dendroides protegido Fotografia 20. Ejemplar de Euphorbia dendroides expuesto
por cercado de exclusién de herbivoros. a los herbivoros que fue depredado al terminar el

experimento.
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Capitulo 4. Efecto de los herbivoros introducidos en las Islas Baleares sobre el éxito reproductivo
de poblaciones insulares.

Fotografia 13. Ejemplar de la especie de estudio, Anacamptis ~ Fotografia 14. Individuo fructificado de Anacamptis
longicornu, en el experimento de biologia reproductiva. longicornu durante la evaluacion de su éxito reproductivo.

Fotografia 15. Zona de exclusidn realizado para evaluar el ~ Fotografia 16. Efectos de depredacién de Anacamptis
efecto de la depredacion en la biologia reproductiva de longicornu en la zona accesible para herbivoros. Al fondo de
Anacamptis longicornu. la imagen, individuos floreciendo en la zona de exclusion.
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Capitulo 5. Cambios en la vegetacion de habitats microinsulares después de la erradicacion de
herbivoros.

adl £ AT
Fotografia 21. Islote de s’Espartar, zona de estudio para el  Fotografia 22. Habitat del islote donde aparecen individuos
analisis de la recuperacién poblacional de Medicago citrinatras  de Medicago citrina tras la erradicacién del conejo.
la eradicadicacion de los conejos.

Fotografia 23. Individuo de Medicago citrina encontrado en  Fotografia 24. Individuo de Medicago citrina afectado por
s’Espartar, en estadio reproductivo y de porte elevado. Icerya purchasi, el principal problema de la especie para su
conservacion en el habitat natural.
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ANEXO FOTOGRAFICO

Capitulo 4. Cambios en la vegetacion de habitats microinsulares después de la erradicacion de
herbivoros.
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Fotografia 26. Ejemplar de Santolina vedranensis, especie
endémica del islote es Vedra, volviendo a florecer al eliminar la

mayor parte de las cabras.

Fotografia 25. Islote de es Vedra, zona de estudio del analisis
del impacto de las cabras en las comunidades microinsulares.
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Fotografia 27. Ejemplo de parcela permanente que fue

Fotografia 28. Cambios observados durante el afio de la
analizada durante el periodo de estudio para evaluar los erradicacién parcial de cabras (2016) y el posterior (2017).
cambios en la cobertura vegetal.
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