Cuadernos de Investigacién Geografica
2019 | N°45(1) pp. 61-86 eISSN 1697-9540

Geographical Research Letters

DOI: http://doi.org/10.18172/cig.3627 © Universidad de La Rioja

LA INFLUENCIA HUMANA, CLAVE PARA ENTENDER LA
BIOGEOGRAFIA DE LAS ESPECIES INVASORAS EN EL
ANTROPOCENO

B. GALLARDO%*, L. VILA

Instituto Pirenaico de Ecologia, Consejo Superior de Investigaciones Cientificas (IPE-CSIC),
Campus de Aula Dei, Apartado 13.034, 50080 Zaragoza, Spain.

RESUMEN. Las invasiones bioldgicas han revolucionado el concepto de bio-
geografia en el Antropoceno, ya que su distribucion geogrdfica ya no depen-
de de su capacidad intrinseca de movimiento y las barreras biogeogrdficas
cldsicas, sino que depende directamente de actividades humanas que favore-
cen, intencionada o accidentalmente, su expansion. Por tanto, las técnicas de
modelizacion geogrdfica han de tener en cuenta las particularidades de las
especies invasoras para poder anticipar su distribucion potencial en el futuro.
En este estudio, utilizamos un listado de 57 de las peores especies invasoras en
Europa (18 plantas, 15 vertebrados, 12 invertebrados y 12 organismos acudti-
cos) para comparar la influencia climdtica y humana en la distribucion a gran
escala de especies invasoras. Identificamos un total de nueve grandes vectores
de introduccion, entre los que destacan el transporte, el cultivo ornamental y
el comercio. Localizamos siete variables relacionadas con estos vectores de
introduccion que utilizamos junto con variables climdticas como predictores en
Modelos Ecologicos de Nicho (MEN): accesibilidad, densidad de poblacion,
PIB, grado de antropizacion, cobertura de uso agricola y urbano, distancia a
carreteras y puertos comerciales. La temperatura minima anual es el predictor
mds importante en los modelos, seguida de la distancia a puertos, el PIBy la
accesibilidad. Sorprendentemente, los modelos que incluyen variables huma-
nas no son estadisticamente mejores que los basados en variables climdticas
linicamente, si bien predicen un aumento medio del 8% en la superficie europea
susceptible a la invasion. Tal incremento se produce fundamentalmente en zo-
nas muy antropizadas donde la posibilidad de invasion es obviamente mayor.
En el caso de la Peninsula Ibérica, esto se traduce en un aumento del riesgo
de invasion en la zona de levante, valle del Ebro y alrededores de grandes
ciudades. Concluimos por tanto que el clima es importante, pero no suficiente
para anticipar efectivamente la expansion de especies invasoras, y por tanto,
cualquier informacion disponible que esté directamente relacionada con los
vectores de introduccion ha de ser incorporada de forma rutinaria en los MEN
para optimizar los recursos dedicados a la prevencion, respuesta rdpida 'y con-
trol a largo plazo de especies invasoras.
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Human influence, key to understand the biogeography of invasive species in
the Anthropocene

ABSTRACT. Biological invasions have challenged the traditional concept
of biogeography in the Anthropocene. This is because the geographical
distribution of invasive species is no longer dependent on its movement
ability and the presence of biogeographical barriers, rather on the human
activities that promote the expansion of invasive species, intentionally or
accidentally. Consequently, modelling techniques must take into account
the idiosyncrasies of invasive species in order to effectively anticipate their
potential distribution. In this study we use as reference a list of 57 of the
worst invasive species in Europe (18 plants, 15 vertebrates, 12 invertebrates
and 12 aquatic organisms) to compare the influence of climate and human
activities on the large-scale distribution of invaders. We identified nine major
vectors of distribution, highlighting transport, ornamental use and trade. We
also located seven human variables that we could use as surrogates of those
vectors in Ecological Niche Models (ENM): accessibility, population density,
GDP, human influence index, urban and agriculture cover, distance to roads
and commercial ports. Minimum annual temperature was the most important
predictor in models integrating climatic and human variables, followed by
distance to ports, GDP and accessibility. Surprisingly, integrated models were
not statistically better than models based on climate variables only, yet they
anticipated an average increase of 8% in the European surface susceptible to
invasion. Such increment is especially notorious in areas under a high human
influence where we can presume a higher propagule pressure. In the Iberian
Peninsula, the integrated model suggests a higher risk of invasion than the
climate model in the eastern coast, Ebro valley and surroundings of major
cities. We conclude that climate is important, but not enough to effectively
anticipate the spread of invasive species and thus information directly related
with the vectors of species introduction must be included routinely in ENM to
optimize resources invested in the prevention, rapid response and long-term
control of invasive species.
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1. Introduccion

Durante las tdltimas décadas, los impactos ecolégicos y humanos causados por el
asentamiento de especies invasoras han generado una creciente preocupacién e interés por
conocer su dispersion y ahondar en sus factores determinantes. En condiciones naturales,
factores bidticos (i.e. interaccion entre especies), abidticos (i.e. clima) y las barreras bio-
geogréficas (i.e. cadenas montafiosas, océanos), determinan el potencial de establecimiento
y expansion de una especie (diagrama BAM, Soberén y Nakamura, 2009) (Fig. 1A). Sin
embargo, en el contexto actual, la influencia que ejercen el hombre y sus actividades han
permitido la expansion de especies mds alld de sus rangos de dispersion naturales (Seebens
et al., 2018). Las invasiones bioldgicas rompen de este modo las barreras biogeograficas
clasicas, y su distribucion espacial a gran escala es resultado del transporte de especies a
través de actividades desarrolladas por el ser humano, redefiniendo el concepto de biogeo-
grafia en el Antropoceno (Capinha et al., 2015). Es mds, el ritmo al que se descubren nue-
vas especies invasoras no deja de crecer (Seebens et al., 2017), lo que aumenta progresiva-
mente la similitud entre las comunidades de flora y fauna de regiones muy alejadas entre si,
con importantes consecuencias ecoldgicas y evolutivas (Olden et al., 2004) y seguramente
también en el uso de los recursos naturales por parte del hombre (Olden et al., 2005).

A) Diagrama BAM nativas B) Diagrama BAM invasoras

Abiéticas

Bidticas

Figura 1. Factores que determinan el nicho ecologico de una especie. A) Diagrama BAM que ilustra
como la combinacion de factores Bioticos (competencia, depredacion, parasitismo), Abidticos
(clima, condiciones de hdbitat) y de Movimiento (capacidad de dispersion, localizacion de barreras
biogeogrdficas) determinan la distribucion historica de las especies nativas, representada por
puntos negros (modificado de Soberéon y Nakamura, 2009). B) En el caso de las especies invasoras,
la actividad humana (H) modifica los condicionantes del nicho ecoldgico. Las especies invasoras
a menudo carecen de limitaciones biologicas y su movimiento deriva de vectores humanos (e.g.
comercio, transporte), por lo que su distribucion invasora, representada por puntos blancos, depende
casi exclusivamente de la combinacion entre la presion de propdgulos y las condiciones abidticas.

Las especies invasoras se definen segtin el Convenio sobre la Diversidad Bioldgica
(CBD, https://www .cbd.int/invasive/) como aquellos taxones cuya introduccion fuera de su
area de distribucion natural por medio del hombre constituye una amenaza para la biodiver-
sidad. Las especies invasoras se diferencian por tanto de las nativas en que su distribucion ya
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no estd limitada por su capacidad intrinseca de movimiento y las barreras biogeograficas que
se puedan encontrar, sino que depende de la “presion de propagulos”, es decir, del nimero de
individuos y frecuencia con que se introduce una nueva especie en una regién (Lockwood et
al.,2005). Es més, las especies invasoras a menudo poseen rasgos biolégicos muy competi-
tivos (Van Kleunen et al., 2010; Estrada et al., 2016), carecen de las habituales limitaciones
bidticas (e.g. depredadores, competidores o pardsitos) de su rango nativo (Callaway y Ride-
nour, 2004), y tienden a establecer nuevas interacciones en el drea invadida (e.g. nuevas pre-
sas), de modo que la influencia del factor bidtico se diluye (Tylianakis et al., 2008). Esto nos
obliga a reformular la idea tradicional de factores limitantes del nicho ecoldgico (Fig. 1A),
que en el caso de las especies invasoras acaba tinicamente determinado por las preferencias
climéticas bdsicas de la especie y su presion de propagulos (Fig. 1B) (Capinha et al., 2015).

Los Modelos Ecoldgicos de Nicho (MEN) ofrecen una herramienta dptima para el estudio
de escenarios en la distribucién de especies invasoras en el Antropoceno. Los MEN relacionan
la presencia de una especie con las condiciones ambientales donde se encuentra presente, gene-
rando un modelo de probabilidad de establecimiento (Guisan y Thuiller, 2005). Estos modelos
son utilizados posteriormente para localizar las dreas geograficas con condiciones ambientales
similares a las zonas ocupadas hasta el momento, y en las que por tanto podemos esperar un
mayor riesgo de establecimiento y supervivencia en caso de que la especie sea introducida. Tra-
dicionalmente, los MEN solamente tomaban en consideracion factores climaticos, los cuales
determinan aceptablemente la distribucion de especies a escala global y regional (Hijmans y
Graham, 2006). Sin embargo, tal y como se han venido utilizando, estos modelos subestiman
el papel de la influencia humana, y més en particular de la presién de propagulos, en la distri-
bucién actual y futura de las especies invasoras (Gallardo ez al., 2015). Podemos argumentar
que una regién con alta idoneidad climdtica para una especie invasora nunca sera colonizada,
o las probabilidades serdn muy bajas, sino existe un vector que facilite la llegada de la especie.
Por el contrario, si la presién de propagulos es muy elevada, cabe esperar que la especie acabe
estableciéndose aun cuando las condiciones ambientales no sean las 6ptimas.

Efectivamente, aquellos estudios que han considerado factores relacionados con la presion
de propagulos —mediante variables como el Indice de Influencia Humana (Sanderson et al.,
2002), la densidad de poblacién, el uso del suelo y la distancia a puertos— coinciden en destacar
la capacidad predictiva y credibilidad de las predicciones (Gallardo y Aldridge, 2013; Gallardo
etal.,2015; Zhu et al.,2016; Gallardo et al., 2017). Este tipo de modelos que integran informa-
cién climdtica y humana, permiten ahondar en los factores determinantes de las invasiones bio-
légicas y su posible evolucién en el futuro (Gallardo et al., 2018). El aumento de investigacio-
nes que incluyen la dimensién humana en los dltimos afios se debe en gran medida al desarrollo
de las tecnologias de informacion geogréfica y “big data”, que hace accesible una gran cantidad
de informacion a escala global y permiten calibrar modelos de una complejidad sin precedentes
(Hampton et al., 2013). No obstante, la mayoria de los estudios hasta el momento se centra en
una o pocas especies, y utilizando un niimero mas bien limitado de indicadores, lo que impide
realizar generalizaciones y comparaciones a través de grupos taxondmicos.

El objetivo principal de este trabajo es evaluar el efecto de la presién de propagulos
sobre la distribucién global de especies invasoras. Para ello, tomamos como referencia el lis-
tado de las “peores especies invasoras” en Europa (http://www .europe-aliens.org/). El listado
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incluye especies de multiples grupos taxonémicos, con diversos rasgos bioldgicos, vectores
de introduccién, impactos y fases de invasion, que representan el amplio abanico de especies
invasoras que nos podemos encontrar en Europa. El abordar este estudio desde un punto de
vista multiespecie, nos permite comparar patrones entre habitats y grupos taxonémicos.

Este estudio gira en torno a tres hipdtesis fundamentales:

1. El hombre juega un papel determinante en la distribucion actual de especies in-
vasoras, por tanto los MEN que incluyen actividades humanas relacionadas con
la presién de propdgulos ofrecerdn una mayor calidad y capacidad predictiva
que modelos basados tinicamente en variables climédticas.

2. Siesto es asi, es de esperar que los modelos climaticos subestimen el potencial
de invasion en zonas con elevada influencia humana (i.e. menor idoneidad de
habitat del modelo climatico).

3. Por el contrario, los modelos climdticos son susceptibles de sobreestimar el poten-
cial invasor en regiones relativamente pristinas y alejadas de la influencia humana,
donde las probabilidades de que la especie sea introducida son mds bien bajas,
independientemente de su idoneidad climatica (i.e. mayor idoneidad de hébitat del
modelo climatico).

2. Métodos
2.1. Datos de presencia de especies invasoras

En este estudio nos centramos en 57 de las peores especies invasoras identificadas
por expertos de toda Europa en el marco del proyecto DAISIE (http://www .europe-aliens.
org/). Este listado incluye: 12 especies de agua dulce, 15 vertebrados, 12 invertebrados
terrestres y 18 plantas (Tabla 1). Treinta y tres de ellas estdn incluidas en el Catdlogo
Espaiiol de Especies Exéticas Invasoras (https://goo.gl/Bttuwz) y catorce en el Listado de
Especies Exéticas Invasoras preocupantes para la Unién Europea (https://goo.gl/fwhvijr).

Para realizar los modelos, partimos de los datos globales de presencia de las 57
especies invasoras reunidos por Gallardo et al. (2017), que a su vez fueron recopilados a
partir de la consulta de diversas bases de datos globales, tales como:

- Compendio de Especies Invasoras de CABI (CABI-ISC, www .cabi.org)
- Infraestructura Mundial de Informacién sobre Biodiversidad (GBIF, www .gbif es)
- Uni6n Internacional para la Conservacion de la Naturaleza TUCN, www .iucn.org)

- Biocolecciones integradas en formato digital de la National Science Founda-
tion (www .idigbio.org)

- Servicio geoldgico de los Estados Unidos (www.usgs.gov)
- Red de informacién global de especies invasoras (Www.gisin.org)

- Datos recopilados por la Encyclopedia of life (Wwww .eol.org)
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Tras haber limpiado los datos para eliminar coordenadas erréneas y duplicados

(mas de una presencia por cuadricula de 1x1 km), la base de datos de presencias inclu-
y6 un total de 217.000 datos, con una media de 3700 presencias globales por especie
(Tabla 1).

Tabla 1. Especies invasoras en Europa consideradas en este estudio incluyendo grupo, nombre
cientifico, region nativa de origen, niimero total de datos georreferenciados utilizados en

posteriores andlisis estadisticos (N) y principales vectores de introduccion en Europa. Las

especies marcadas con * estdan incluidas en el Catdlogo Espaiiol de Especies Exoticas Invasoras.

o PN
Grupo Nombre cientifico Regién nativa N % % § E '§ £
2| S|8E g é
S| 2|22 £t
O R[S o8
Anguillicola crassus Asia 116
Cercopagis pengoi Europa 146
Corbicula fluminea* Asia 2333
Cordylophora caspia™ Europa 143
Crassula helmsii Australia 1483
% Dikerogammarus villosus Europa 498
': Dreissena polymorpha* Europa 3029
Eﬂ Elodea canadensis* América del Norte 10463
Eriocheir sinensis* Asia 443
Neogobius melanostomus Europa 482
Procambarus clarkii* América del Norte 886
Pseudorasbora parva* Asia 878
Salvelinus fontinalis* América del Norte 3068
Aedes albopictus™* Asia 1410
Arion vulgaris Europa 835
£ |Bemisia tabaci Desconocido 425
% Cameraria ohridella Desconocido 1245
f‘:" Ceratitis capitata Africa 705
é Diabrotica virgifera América Central 583
% Harmonia axyridis* Asia 2285 -
E Leptinotarsa decemlineata América Central 508
E Linepithema humile* América del Sur 1215
Liriomyza huidobrensis América del Sur 403
Spodoptera littoralis Africa 113
Acacia dealbata* Australia 1277
Ailanthus altissima* Asia 2566
Ambrosia artemisiifolia* América del Norte 5212
" Campylopus introflexus América del Sur 6143
15 Carpobrotus edulis* Africa 773
E Cortaderia selloana* América del Sur 999
g Echinocystis lobata América del Norte 1385
g Fallopia japonica™ Asia 10723
& |Hedychium gardnerianum* Asia 121
Heracleum mantegazzia- Asia 5633
num*
Impatiens glandulifera Asia 8059
Opuntia ficus-indica* América Central 369
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£ 2
§ = 2 g ) ? S g
Grupo Nombre cientifico Regi6n nativa &l £ g 5 g % 8 g
N R EE
O|R|xS 5|< 5|0 S
Oxalis pes-caprae* Africa 1397
Paspalum paspalodes América Central 2150
Prunus serotina América del Norte 6946
Rhododendron ponticum Europa 3182
Robinia pseudoacacia América del Norte 9365
Rosa rugosa Asia 5261
Branta canadensis* América del Norte 40320
Cervus nippon Asia 1214
Lithobates catesbeianus* América del Norte 4510
Mustela vison* América del Norte 5301
3 Mpyocastor coypus* América del Sur 2745
‘:5 Nyctereutes procyonoides* Asia 1772
§ Ondatra zibethicus* América del Norte 3152
é Oxyura jamaicensis* Amfj:rTca del Norte 17144
£ Procyon lotor* América del Norte 15468 -
.“E Psittacula krameri* Africa 1279
; Rattus norvegicus™® Europa 9825
Sciurus carolinensis* América del Norte 5166
Tamias sibiricus Asia 131
Threskiornis aethiopicus* Africa 2347
Trachemys scripta™ América del Norte 1503

2.2. Vias de introduccion de especies invasoras

Realizamos una extensiva bisqueda bibliografica para determinar los principales
vectores de introduccidon de cada una de las 57 especies invasoras, utilizando la cla-
sificacién desarrollada por la European Alien Species Information Network (EASIN)
(Katsanevakis et al., 2012) (Tabla 1).

Una vez determinados, buscamos capas geograficas (rdster y vectoriales) que pu-
dieran ser utilizadas como proxies directos o indirectos asociados a cada vector (Tabla
S1). A pesar de que existen multitud de mapas temadticos para distintas regiones del
mundo (e.g. mapas disponibles en la IDE de Espaiia), todos los autores coinciden en la
necesidad de modelizar a las especies invasoras teniendo en cuenta su rango de distribu-
cion global (Broennimann y Guisan, 2008), por lo que es fundamental contar con capas
geogréficas a esta escala. Una de nuestras mayores limitaciones fue por tanto encontrar
capas con cobertura (global) y resolucién (maximo 5 arcominutos, unos 10x10 km en el
ecuador) suficientes como para ser utilizadas posteriormente en los MEN.

En la Tabla S1 se recoge un listado de las 23 capas de partida que consideramos, con
informacion acerca de su cobertura, resolucién, origen y relacién con los vectores de intro-
duccién de las especies invasoras listados en la Tabla 1. Para evitar problemas de collineari-
dad en posteriores andlisis estadisticos, generamos una matriz de correlacién con las capas de
influencia humana. En el caso de capas con una correlacién superior a 0,7, nos quedamos con
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la que tuviera una relacién mds directa con la introduccion de especies invasoras y causara
menos problemas de correlacion con otras capas. Este fue el caso de pesca y acuacultura (r =
0,76), pastos y praderas (r =0,95). Algunas capas fueron descartadas por problemas de cober-
tura o resolucién (e.g. fragmentacion de rios o distancia a embalses solo disponible a 30”). La
Tabla 2 recoge las 7 variables humanas finalmente incluidas en los modelos. La resolucién de
todas las capas se transformo a 5 arco-minutos antes de realizar los an4lisis.

Tabla 2. Variables incluidas en el modelo climdtico (Bio5-Biol5) y modelo integrado (todas).
Todas las capas tienen una cobertura global. Res.: resolucion original de la capa. A nivel del
ecuador, 30" equivalen aproximadamente a 1x1 km. Todas las capas fueron transformadas a 5’
de resolucion (10x10 km aprox.).

Variable Unidades | Res Descripcion Fuente
Bio 5 °C 30’ | T* mdxima del mes mds célido Global Climate Data (http://www.worldclim.org/)
Bio 6 °C 30" T* minima del mes mds frio
Biol3 mm 30" Precipitacion del mes mds
hiimedo
Bio 14 mm 30 | Precipitacion del mes mds seco
Bio 15 mm 307 Estacionalidad de la
precipitacion
Accesibil- Dias/h 30" | Tiempo de viaje a la ciudad de | Roadless forest (https://roadlessforest.eu/map.html)
idad >50.000 habitantes mds cercana
Poblacion Habitantes/ |30 Densidad de poblacién Gridded Population of the World v4 (http://sedac.
km?® ciesin.columbia.edu/data/collection/gpw-v4)
Puertos km 307 Distancia lineal a puertos Creada a partir del listado de puertos de World Port

ponderado por volumen mer- Index (https://msi.nga.mil/NGAPortal/MSI.portal)
cancias en 2009

Cultivos % 5 % cultivos en 2005 History Database of the Global Environment (HYDE v
3.2) (http://themasites.pbl.nl/tridion/en/themasites/hyde/)
Urbano % 30 % suelo urbano en 2005 History Database of the Global Environment (HYDE v
3.2) (http://themasites.pbl.nl/tridion/en/themasites/hyde/)
HII Sin unidades |30 Grado de antropizacién Global Human Influence Index (http://sedac .ciesin.

columbia.edu/data/set/wildareas-v2-human-influ-
ence-index-geographic)

Carreteras | km 30 Distancia a carreteras Creada a partir de VMapO (http://gis-lab.info/qa/
vmap0-eng.html)
PIB $ 10° PIB por pais Gridded Population of the World v4 (http://sedac.

ciesin.columbia.edu/data/collection/gpw-v4)

El andlisis y gestién de datos geograficos se realiz6 mediante el software de uso
libre R v 3.2.3 (R Core Team, 2017) y QGIS v 2.14.3 (QGIS Development Team, 2016).

2.3. Variables climdticas

Los MEN se calibran habitualmente con variables bioclimdticas que representan ten-
dencias anuales (e.g. temperatura media anual, precipitacién anual), estacionalidad (e.g.
rango anual de temperatura y precipitacion) y valores extremos (e.g. temperatura media
del mes mds frio o més célido) promediados entre los afios 1960 y 1990. En este estudio
descargamos un total de 19 variables bioclimdticas a través de WorldClim-Global Climate
Data v.1.4 (http://www .worldclim.org/), entre las cuales elegimos las 6 mds representati-
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vas (Tabla 2): temperatura maxima (Bio5) y minima (Bio6), precipitacién méxima (Bio13)
y minima (Bio14) y estacionalidad de la precipitacién (Biol5). Estas variables son utiliza-
das habitualmente para la calibracién de MEN y guardan una relacién l6gica con la ecolo-
gia y biologia de muchas especies. Asi por ejemplo, la temperatura minima es un limitante
habitual de la reproduccién y crecimiento de especies, mientras que la precipitacion (o su
escasez) estd directamente relacionada con la disponibiliad de recursos bdsicos y de agua
corriente para el establecimiento y/o el movimiento de especies.

2.4. Modelizacion de especies invasoras

Existen varios software para calibrar y proyectar MEN entre los que destacan
Maxent (Merow et al., 2013) y Biomod2 (Thuiller et al., 2014). En nuestro caso elegi-
mos Biomod2 por dos razones: en primer lugar porque se trata de un paquete estadistico
de R que ofrece médxima flexibilidad de calibracion y capacidad de interactuar con fun-
ciones de otros paquetes estadisticos. En segundo lugar, Biomod2 permite proyectar lo
que se conoce como ‘“modelos conjunto” (ensemble models, Araidjo y New, 2007), 1o que
consiste en calibrar un alto ndimero de réplicas de un modelo con ligeras variaciones (ver
a continuacion) y calcular el promedio de todas las réplicas, lo que nos permite tener en
cuenta la incertidumbre estadistica inherente a los modelos.

Para calibrar Biomod2, utilizamos el listado de coordenadas donde la especie esté pre-
sente y las capas ambientales que queremos utilizar como predictores. Para cada especie
invasora se realizaron dos modelos: uno basado en los 6 factores climaticos (“modelo clima-
tico”), y otro que integrd 6 factores climéticos y 7 humanos (“modelo integrado’). Biomod2
evalda la calidad de los modelos en base al AUC (Area Under the ROC Curve, que debe ser
>0,8) y al TSS (True Skill Statistic,que debe superar 0,7). Estos dos indicadores nos serviran
para probar nuestra primera hipétesis (i.e. mayor capacidad predictiva del modelo integrado).

Como carecemos de datos independientes con los que testar la calidad de los mo-
delos, programamos Biomod2 para dividir el listado de coordenadas en dos sets con
el 50% cada uno, de modo que un set se utiliza para calibrar el modelo, y el otro para
comprobar su validez (Barbet-Massin et al., 2012). Como esta division puede afectar al
resultado del modelo, repetimos el proceso cinco veces (Thuiller, 2003). Por otro lado,
los MEN generan por defecto 10.000 pseudo-ausencias al azar cubriendo toda el drea
de estudio para contrastar las caracteristicas de los lugares invadidos con respecto al
resto del territorio (Barbet-Massin et al., 2012). Como la seleccion de pseudo-ausencias
también puede afectar al resultado del modelo, repetimos este proceso tres veces. Como
algoritmo de modelizacién utilizamos cuatro de los mds frecuentes para la calibracién de
MEN: Generalized Linear Model (GLM), Boosted Regression Model (BRM), Random
forest (RF) y Generalized Additive Model (GAM) (Aratjo y New, 2007).

Por tanto, para cada especie calibramos un total de 60 réplicas del modelo (resulta-
do de 5 sets de division x 3 sets de pseudo-ausencias x 4 algoritmos). Para combinar estas
réplicas en un modelo conjunto, programamos Biomod2 para descartar aquellas réplicas
que obtuvieran un AUC < 0,8 o un TSS < 0,7, y calcular el promedio de las réplicas
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restantes, ponderadas por su TSS (es decir, una réplica con TSS de 0.9 pesard mds en el
resultado final que una con TSS de 0,7).

Una vez calibrados, los MEN se pueden proyectar en el espacio o el tiempo. En este
caso, al tratarse de especies invasoras de interés europeo, los proyectamos en Europa. El re-
sultado es un mapa de idoneidad con valores que van de 0 a 1000 en funcién de la similitud
entre cada pixel de 5’ y las zonas actualmente ocupadas por la especie. Adicionalmente, el
programa nos ofrece un valor umbral a partir del cual podemos considerar que la probabi-
lidad de establecimiento es mayor que la de ausencia, que no necesariamente tiene que ser
500. En nuestro caso elegimos el umbral conocido como “maximum training sensitivity
and especificity” (maxTSS), uno de los mas utilizados para modelizar especies invasoras
(Barbet-Massin et al., 2012). Una vez utilizado este umbral para generar un mapa binario
(presencia/ausencia), calculamos el drea total predicha como idénea para la especie de
acuerdo al modelo climético y el humano. Esto nos permitié testar nuestra segunda hipéte-
sis: la presion de propdgulos incrementa el drea susceptible a la invasion, especialmente en
regiones antropizadas como la europea. Ademas, solapamos los mapas binarios climético e
integrado para localizar las zonas de solape y de discrepancia entre ambas opciones.

Finalmente, sumamos los mapas binarios de presencia/ausencia correspondientes
a las especies modelizadas para generar un mapa de riqueza, con valores de 0 a 57, que
nos facilite identificar las zonas de mayor riesgo de invasion (hotspots) en Europa de
acuerdo a los modelos climatico e integrado. Ademas, calculamos la diferencia entre el
mapa de riqueza integrado y el climdtico. Para confirmar nuestra segunda y tercera hi-
potesis, los valores positivos (i.e. mayor idoneidad segtin el modelo integrado) deberian
corresponder a las zonas mds antropizadas en Europa, como las zonas costeras, grandes
ciudades y alrededores del canal de la Mancha (Inglaterra, norte de Francia, Bélgica y
Paises Bajos). Por su parte, los valores negativos (i.e. mayor idoneidad segtin el modelo
climdtico) deberian localizarse en las zonas mds pristinas: Peninsula noruega, norte de
Escocia, paises del Este y zonas de alta montafa (Pirineos, Alpes). El mapa de accesibi-
lidad disponible en la Figura S1 aporta una indicacién rapida de las zonas mds y menos
desarrolladas en Europa.

3. Resultados
3.1. Principales vectores de introduccion

Cada uno de los grupos taxonémicos evaluados estd dominado por un tipo de vector de
introduccién diferente, de un total de nueve grandes vectores identificados (Tabla 1). Asi por
ejemplo, el vector mds importante para la introduccién de especies invasoras de agua dulce en
Europa es el transporte (para 10 de las 13 especies consideradas), seguido de la pesca (6 espe-
cies), la acuicultura (5 especies) y los canales que conectan cuencas hidrogréficas (5 especies).
Los 11 invertebrados terrestres tienen como principal vector el transporte y comercio (como
polizones o contaminantes de la mercancia), fundamentalmente maritimo pero también aéreo
y rodado. Las plantas se introducen mayoritariamente a través del comercio ornamental, la
explotacién horticola o forestal (15 de 18 especies evaluadas), y también suelen utilizarse para
la restauracion de suelos y el control de la erosion (7 especies). Finalmente, en el caso de los
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vertebrados, son frecuentemente introducidos de forma deliberada para la caza, cria y comer-
cio de pieles (11 de 15 especies evaluadas), seguido por el comercio de mascotas (5 especies).

3.2. Los modelos ecoldgicos de nicho: ;es mejor el modelo climdtico o el integrado?

3.2.1. Diferencias en cuanto a los estadisticos del modelo

Los modelos climéticos obtuvieron valores de precision generalmente altos (TSS >
0,7 y AUC > 0,8). Aunque los modelos integrados ofrecen valores ligeramente superio-
res, la diferencia no es significativa (ANOVA con TSS: df = 1,112; F-valor = 1,73; P >
0,05, valores similares con AUC). Los resultados por cada especie se pueden consultar
en la Tabla S2 y por grupos taxonémicos en la Tabla 3.

Tabla 3. Resumen de los resultados del modelo con variables climdticas vinicamente, y del
modelo que integra variables climdticas y humanas. TSS: True Skill Statistics, medida de la
calidad del modelo. Se incluye el porcentaje de contribucion al modelo de la(s) variable(s) mds
importantes. Bio6: Temperatura minima mes mds frio. Bio5: Temperatura mdxima mes mds
cdlido. Puertos: distancia lineal a puertos comerciales. Acces.: tiempo de viaje a la gran ciudad
(> 50.000 habitantes) mds cercana.

Modelo clima Modelo integrado

Grupo TSS Bio6 BioS TSS Bioclim Puertos PIB Acces.
Acuaticas 0,.87+0,3 055009 [027+008 [0,88+0,03 |0,56+0,14 |0,12+0,11 |008+0,10 |0,08+0,09
Invertebrados |0,79+0,2 064+006 1033+007 (083003 [0,55+0,12 ]0,10£009 |0,11£008 [0,07+0,09
Vertebrados |0,77+0.6 053007 (0224008 (0824004 |052+008 |0,12+007 |0,12+006 |0,08+0.06
Plantas 0,88+0,2 060005 (0324005 [0.88+0,02 |0,60+0,10 |0,10£007 [0,10£006 [005+007

*Bioclim: suma de las 6 variables bioclimaticas

La variable con mayor peso en el modelo climdtico es la temperatura minima del mes
mads frio (Bio6), responsable de entre el 30 y 90% de la distribucién de las especies (media
58%). Esta variable se correlaciona positivamente con la riqueza potencial de especies in-
vasoras en Europa (r =0,65, p <0,001), lo que significa que a mayor temperatura minima,
mayor nimero de especies invasoras pueden establecerse. La temperatura minima sigue
siendo la variable m4s relevante en el modelo integrado (entre 10 y 66% de contribucién al
modelo, media 32%), seguida de la distancia a puertos, el PIB y la accesibilidad (Tabla 3).
La accesibilidad se correlaciona negativamente con la riqueza de especies invasoras (r =
-0,54,p <0,001). Dado que la accesibilidad se mide como “tiempo de viaje a la ciudad mas
cercana”, podemos interpretar que a mayor tiempo de viaje (zonas mds aisladas), menor
probabilidad de invasion. De hecho, seria mas correcto llamar a esta variable “aislamiento”
en lugar de accesibilidad, pero hemos decidido utilizar su denominacién original.

3.2.2. Diferencias en cuanto a superficie idonea para la invasion

La mayor diferencia entre los modelos climético e integrado la encontramos en las
proyecciones espaciales. Aunque la diferencia entre modelos de nuevo no es significativa
(ANOVA con éarea total considerada idénea: df = 1,112; F-valor = 0,012; P > 0,05), el
modelo integrado tiende a predecir una mayor superficie susceptible de invasion en el caso
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de los vertebrados, y menor en el caso de invertebrados y organismos acudticos (Tabla 4).
No obstante, los datos difieren enormemente entre especies, tal y como puede apreciarse
en la Figura 2. As{ por ejemplo, encontramos vertebrados tanto entre las especies que mas
superficie ganan en el modelo integrado (como el visén americano, el galdpago de Florida
y la malvasia canela) como entre las que mds pierden (la rata parda y el ganso de Canada).

De hecho, no apreciamos diferencias significativas en cuanto al area predicha como

idonea

para los distintos grupos taxonémicos (ANOVA: df = 3,110; F-valor = 0,25, P > 0,05).

Tabla 4. Superficie total predicha por los modelos climdticos e integrados como vulnerable
para el establecimiento de especies invasoras. Los datos corresponden al sumatorio de todas
las especies en cada grupo, en millones de hectdreas (Mha). Diferencia: resultado de restar
la superficie segiin el modelo integrado de la del modelo climdtico. % cambio: porcentaje de

aumento o disminucion respecto a la superficie estimada por el modelo climdtico.

Modelo Clima | Modelo Integrado | Diferencia | % cambio
Acuaticas 3560,00 3553,60 -6,40 -1,16
Invertebrados 3045,60 293370 -111,90 -2,08
Vertebrados 4081,00 4204,00 123,00 14,24
Plantas 4503,60 4633,00 12940 11,82

Modelo Integrado - Modelo Clima (Mha)

Prevalece el modelo integrado

E. lobata
A. dealbata

E. canadensis
B. tabaci

D. virgifera

0. pescaprae

A. albopictus

L. huidobrensis

C. edulis
R ponticum

C.nippon
. scripta

P. krameri

1. glandulifera

M. coypus
T. sibiricus

0. ficusindica
P. paspalodes
0. jamaicensis

A alt

Prevalece el modelo clima

-200

M. vison

Figura 2. Cambio en la superficie total predicha como idonea para cada especie entre el

modelo

climdtico y el modelo integrado. Valores positivos indican un aumento de superficie idonea en el

modelo integrado y viceversa. Datos en millones de hectdreas (Mha). Los colores de las

barras

representan el grupo taxonomico de la especie. Rojo: vertebrados terrestres, azul: organismos de

agua dulce, morado: invertebrados terrestres, y verde: plantas.
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Ademds de un cambio neto en la superficie total predicha como idénea, también podemos
apreciar un cambio espacial en las zonas resaltadas por cada tipo de modelo (ejemplos en Fig.
3). Observamos que en la mayoria de los casos hay un solape importante entre los dos modelos
(zonas en color verde), si bien el modelo integrado tiende a expandir el drea de establecimiento
potencial hacia zonas antropizadas (zonas en color rojo). Es el caso del visén americano (M.
vison, Fig. 3C), cuya distribucioén aparece limitada en el sur de la Peninsula Ibérica segin el
modelo climético, mientras que el modelo integrado sugiere un potencial de expansion muy
superior. Lo mismo ocurre con el mapache (P, lotor, Fig. 3D) y la almeja asidtica (C. fluminea,
Fig. 3E). Por el contrario, especies como el jengibre hawaiano (H. gardnerianum, Fig. 3A) o
el cangrejo chino (E. sinensis, Fig. 3B) muestran zonas idéneas climaticamente (zonas en color
azul) donde la falta de propagulos podria limitar la expansion de la especie.

B) E. sinensis

Figura 3. Comparacion entre las predicciones del modelo climdtico (azul) y el modelo integrado
(rojo). Las zonas en color verde son clasificadas como idoneas para la especie por ambos
modelos. A: Hedychium gardnerianum, jengibre blanco. B: Eriocheir sinensis, cangrejo chino.
C: Mustela (Neovison) vison, vison americano. D: Procyon lotor, mapache. E: Corbicula
fluminea, almeja asidtica. F: Leptinotarsa decemlineata, escarabajo de la patata.
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3.2.3. Cambio en cuanto a la riqueza de especies invasoras

Si sumamos todos los mapas, obtenemos un mapa de riqueza con valores de 0 a 57 en
funcién del nimero de especies que encontrarfan condiciones idoneas para establecerse (Fig.
4). La media del mapa climdtico es de 23,7 (SD = 15,22, mdximo = 53 especies, Fig. 4A),
mientras que en el caso del mapa integrado, la media es de 25,6 (SD = 15,8, miximo = 55
especies, Fig. 4B). En la Peninsula Ibérica, el modelo climético sefiala la franja norte penin-
sular como la mds proclive a las invasiones bioldgicas (Fig. 4C), mientras que en el integrado
aumentan los valores de riesgo en el levante, valle del Ebro y alrededores de grandes ciuda-
des (Fig. 4D). Finalmente, el grado de influencia humana es significativamente superior en
aquellas zonas europeas en las que el modelo integrado aumenta la probabilidad de invasién
(valores positivos en rojo en la Fig. 4B), que aquellas en las que disminuye (valores negativos
en azul en la Fig. 4B) (ANOVA con idoneidad: df = 1,112; F-valor = 154,5; P < 0,001).

A) Modelo clima

Riqueza de EEI
o
o - I 10
s 120
30
[ 40
I 50
Il 0

Figura 4. Riqueza potencial de especies invasoras en Europa en funcion al modelo climdtico y
al modelo integrado. Los valores del modelo clima (A 'y C) reflejan el niimero total de especies
exdticas invasoras (EEI) que podrian encontrar condiciones idoneas para su establecimiento.
Los valores del mapa integrado (B y D) representan el cambio (positivo en rojo, negativo en
azul) en el niimero total de EEI del modelo clima.

4. Discusion
4.1. Principales vectores de introduccion

Las especies invasoras llegan a Europa de diversas formas, de hecho la mayoria cuentan
con varios vectores de introduccién principales y secundarios. Destaca claramente el trans-
porte, vector principal de 25 de las 57 especies evaluadas, seguido del cultivo ornamental (17

74 Cuadernos de Investigacion Geogrdfica 45 (1),2019, pp. 61-86



Especies invasoras en el Antropoceno

especies) y el comercio (16 especies). Sin embargo podemos apreciar diferencias importantes
entre grupos taxondmicos. La mayoria de las especies invasoras de agua dulce han llegado
desde otros continentes a través del transporte maritimo, bien adheridas al casco de los barcos
o en los tanques de agua de lastre (Briski ef al., 2012; Banks et al.,2014). Una vez introduci-
das, el transporte por carretera facilita la dispersién secundaria en el caso de especies capaces
de soportar la desecacion, como contaminantes de aperos de pesca o adheridos a pequefias
embarcaciones remolcadas (e.g. Alonso y Castro-Diez, 2012). Las plantas son introducidas
mayoritariamente a través de la horticultura, si bien en algunos casos se trata de malas hierbas
o contaminantes de semillas introducidas de forma accidental (Lambdon et al., 2008). Por el
contrario, los invertebrados terrestres tales como pulgones, hormigas y polillas, suelen llegar
como contaminantes de mercancfas, sobre todo productos agricolas, forestales u ornamenta-
les (Roques et al., 2009). La excepcion es la mariquita asidtica, Harmonia axyridis, que fue
introducida para el control biolégico de coccinélidos, y acabé expandiéndose fuera de control
(Roy y Wajnberg, 2008). La gran mayoria de los vertebrados terrestres han sido introducidos
intencionadamente para la caza (e.g. ciervo japonés), comercio de pieles (e.g. vison america-
no, coipu y rata almizclera), o como mascotas (e.g. mapache, cotorra de Kramer, ardilla gris,
ardilla de Siberia y galdpago de Florida) (Genovesi et al., 2009; Kark et al., 2009).

4.2. ;Obtienen los modelos integrados una mayor calidad y capacidad predictiva que
modelos basados tinicamente en variables climdticas?

No, a pesar de que los modelos integrados ofrecen valores de precision (AUC y TSS)
ligeramente superiores a los modelos basados en variables climdticas, la diferencia no es
significativa. Por tanto, no podemos confirmar, al menos estadisticamente, esta hipétesis.

No obstante, hay que tener en cuenta que los modelos de distribucién de especies
tienden a proporcionar valores de AUC cada vez mds altos a medida que aumentamos la
extension de estudio (Lobo et al., 2008). El AUC es una medida de discriminacién que
mide la probabilidad de asignar correctamente una presencia, tarea que es cada vez mas
sencilla a medida que aumentamos la extension del estudio y cubrimos un gradiente de
condiciones ambientales mayor. Esta “inflacion” del AUC se puede ver claramente en
nuestro estudio, con valores que oscilan entre 0,89 y 0,99 para los modelos climético e
integrado, un rango tan estrecho que dificilmente encontraremos diferencias significati-
vas. Es por ello que afladimos como estadistico de contraste el TSS, menos susceptible
a la inflacion (o al menos no hay estudios que lo hayan comprobado), aunque tampoco
encontramos diferencias significativas. Nuestros resultados son coherentes con investi-
gaciones previas (Bucklin et al., 2014; Zhu et al., 2016), donde tan solo observaron un
ligero aumento de capacidad predictiva de los modelos integrados.

Dicho esto, sorprendentemente la influencia humana fue capaz de explicar entre un
39% (plantas) y 48% (vertebrados) de la distribucion global de especies invasoras, en linea
con lo que hemos observado en estudios previos (Gallardo et al., 2015). Entre las variables
humanas destacan la distancia a puertos (sobre todo para organismos acudticos), el PIB
(vertebrados), y las carreteras (plantas); los cuales guardan una estrecha relacién con los
vectores principales de introduccién de cada grupo de especies identificados en la Tabla 1.
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La influencia del hombre sobre los nuevos patrones biogeograficos del Antropoceno
estd ganando atencidn rdpidamente por sus aplicaciones practicas, sobre todo en cuanto a la
prevencion de riesgos bioldgicos. No obstante esta relacion es compleja y probablemente va-
rie con la escala de estudio, por lo que todavia necesitamos mas estudios que ayuden a iden-
tificar qué variables humanas son importantes en funcién de la especie y el drea de estudio.

4.3. ;Subestiman los modelos climdticos el potencial de invasion en zonas con elevada
influencia humana?

Si, observamos un aumento general del 8% en el drea total susceptible de ser invadi-
da cuando tenemos en cuenta variables humanas; una cifra nada desdefiable pero inferior
a la esperada, y mucho mds baja que el 20% observado en estudios sobre organismos
acudticos (Gallardo y Aldridge, 2013). Los resultados varian mucho entre especies y el
aumento en superficie susceptible a la invasién es muy superior en el caso de vertebra-
dos (14%) y plantas (12%), que en el de organismos de agua dulce (1%) e invertebrados
(2%). Incluso en casos en los que la variacion neta del drea total no parece importante,
los mapas de solape demuestran cémo los modelos integrados generalmente expanden el
area vulnerable a la invasion hacia zonas muy antropizadas. Esto se aprecia claramente
en el caso de la Peninsula Ibérica, donde los modelos integrados incrementan el riesgo
de invasidn en el centro peninsular, valle del Ebro y costa del Levante (colores rojizos,
Fig. 4D), caracterizados por una fuerte presién antrépica. Es mds, el grado de influencia
humana es significativamente superior en las zonas de mayor prevalencia del modelo
integrado, lo que parece confirmar nuestra segunda hipétesis.

Estudios recientes confirman la capacidad de las especies invasoras para estable-
cer poblaciones en dreas con baja idoneidad climética pero donde la influencia humana
permite su supervivencia bien mediante un aporte continuo de propdgulos, bien a través
de micro-refugios climéticos, o una combinacién de ambas (Roura-Pascual et al., 2011;
Beans et al., 2012). También se ha demostrado en la literatura cientifica una relacién di-
recta entre la riqueza de especies invasoras y el grado de antropizacion, que en el caso de
Europa son médximos en los paises alrededor del Canal de 1a Mancha (Inglaterra, Francia,
Bélgica y Paises Bajos) (Gallardo et al., 2015; Bellard et al., 2016).

Las invasiones biolégicas pueden ser vistas como un proceso altamente estocdstico,
y por tanto dificil de prever. Pero los modelos de distribucion de especies han demostra-
do repetidamente su capacidad para anticipar, al menos a escala regional, tanto las zonas
de establecimiento inicial como posterior dispersion (Gallardo et al., 2013; Barbet-Mas-
sin et al., 2018). Una de las principales ventajas de esta herramienta es la facilidad y
rapidez de calibracién que ofrece, dado que tan solo requiere datos georreferenciados
de presencia de la especie y una serie de predictores béasicos disponibles publicamente,
ofreciendo un escenario base de invasion potencial con el que poder trabajar. No obs-
tante, hemos de recordar que los mapas de idoneidad reflejan la probabilidad de que una
especie se establezca con éxito si es introducida, lo que no implica necesariamente que
esto ocurra, ya que hay otra serie de factores bidticos (e.g. efectos cuello de botella en
la poblacién invasora), abidticos (e.g. presencia de micro-refugios o de factores limitan-
tes desconocidos) y humanos (e.g. perturbacion del hébitat) determinantes. Si bien la
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integracion de factores relacionados con la influencia humana mejora las predicciones
espaciales del modelo, el grado de incertidumbre de una proyeccion sigue siendo elevado
y ha de ser interpretado con cautela.

4.4. ;Sobreestiman los modelos climdticos el potencial invasor en regiones relativamen-
te pristinas y alejadas de la influencia humana?

En este estudio no hemos podido confirmar con claridad esta hipdtesis, lo que
puede deberse en gran medida a la falta de zonas pristinas en un continente muy huma-
nizado (Fig. S1). Efectivamente, podemos observar una mayor prevalencia del modelo
climatico en las zonas mads aisladas de Europa, tales como el norte de la Peninsula
Escandinava y los paises del este de Europa (colores azulados, Fig. 4B). Sin embargo,
otras zonas a priori aisladas y poco humanizadas contradicen nuestra hipdtesis, como
es el caso del norte de Escocia, Suecia y la zona de los Alpes donde el modelo inte-
grado prevalece a pesar de que podemos suponer una presion de propagulos mas bien
baja.

En el caso de la Peninsula Ibérica, las zonas de menor influencia humana y en las que
prevalece el modelo climético corresponden al interior de Portugal, Galicia, interior de Ex-
tremadura, la zona de Soria-Teruel y los Pirineos (colores azulados en la Fig. 4D). En esta
linea, en un reciente estudio comprobamos cémo los Parques Nacionales més aislados, en
algunos casos declarados a principios del siglo XX, no registran ninguna o muy pocas es-
pecies invasoras, mientras que los espacios protegidos mds accesibles, a menudo declarados
recientemente como espacios Red Natura 2000, contienen un elevado nimero de invasores
(Gallardo et al., 2017).

Mais alld de estas apreciaciones espaciales, no hemos podido comprobar estadisti-
camente esta hipdtesis.

5. Conclusiones

La principal conclusién de este estudio es que el clima es importante, pero no lo
suficiente desde un punto de vista explicativo a la hora de anticipar futuras invasiones.
Para evitar subestimar el potencial de invasién, debemos integrar de manera rutinaria
informacion sobre la influencia humana en cualquier modelo predictivo. Variables hu-
manas relacionadas con el transporte (tales como accesibilidad, distancia a puertos o
carreteras), el desarrollo econdmico (PIB) y grado de antropizacion de los ecosistemas
(Human Influence Index), mejoran las predicciones espaciales de los modelos, pero son
genéricas y no cubren todos los vectores de introduccién conocidos. Teniendo en cuenta
la disponibilidad creciente de todo tipo de datos, urge sintetizar y estandarizar la infor-
macién disponible para crear mapas a escala global y con una resolucion suficiente (10
arco-minutos o mds) que permita cubrir importantes vectores de distribucion de especies
invasoras, sobre todo los relacionados con el comercio de distintos tipos de mercancias,
la acuicultura y la pesca. Por ejemplo, en este estudio hemos utilizado mapas vectoriales
de carreteras y de puertos para crear un mapa de distancias que nos permita considerar la
influencia de los vectores de transporte. Aunque estas nuevas variables han demostrado
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ser utiles para investigar la distribucion a gran escala de especies invasoras, serfa intere-
sante poder incorporar informacién acerca del volumen de trafico que se mueve a través
de cada carretera o puerto para mejorar las predicciones.

Los resultados de este estudio ofrecen informacién bdsica acerca de las zonas mas
y menos susceptibles a la invasion, a partir de las cuales se pueden disefiar estrategias de
prevencion, respuesta inmediata y erradicacion de especies invasoras efectivas, tal y como
recomienda la Regulacion 1143/2014 sobre especies invasoras de la Unién Europea.
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Tabla S2. Resultados de los Modelos de Nicho Ecologico calibrados con variables climdticas,
integrando variables humanas relacionadas con la presion de propdgulos, y cambio en los
indicadores (modelo integrado-clima).

Especies N TS5 | AGC 188 T AUC | 85 | AGC
Anguillicola crassus 116 0,88 0,97 0,81 0,93 -0,06 -0,04
Cercopagis pengoi 146 0,96 0,99 0,97 0,99 0,01 0,00
Corbicula fluminea 2333 0,75 0,94 0,79 0,95 0,04 0,01
Cordylophora caspia 143 0,87 0,97 0,86 0,97 -0,01 0,00
Crassula helmsii 1483 0,96 1,00 0,97 1,00 0,01 0,00
Dikerogammarus villosus 498 0,97 0,99 0,95 0,99 -0,01 0,00
Dreissena polymorpha 3029 0,87 0,97 0,88 0,98 0,01 0,01
Elodea canadensis 10463 0,89 0,98 0,88 0,98 -0,01 0,00
Eriocheir sinensis 443 0,87 0,98 0,92 0,98 0,05 0,01
Neogobius melanostomus 482 0,91 0,99 091 0,99 0,00 0,00
Procambarus clarkii 886 0,84 0,97 0,88 0,98 0,04 0,01
Pseudorasbora parva 878 0,86 0,97 0,86 0,97 0,00 0,00
Salvelinus fontinalis 3068 0,76 0,94 0,78 0,95 0,02 0,01
Aedes albopictus 1410 |0,74 0,93 0,80 0,96 0,06 0,02
Aphis gossypii 559 0,60 0,87 0,65 0,90 0,06 0,03
Arion vulgaris 835 0,94 0,99 0,96 0,99 0,02 0,00
Bemisia tabaci 425 0,68 0,90 0,78 0,94 0,10 0,04
Cameraria ohridella 1245 0,95 0,99 0,95 0,99 0,00 0,00
Ceratitis capitata 705 0,70 091 0,71 0,92 0,01 0,01
Diabrotica virgifera 583 0,88 0,98 0,89 0,98 0,01 0,00
Harmonia axyridis 2285 0,84 0,97 0,86 0,98 0,02 0,01
Leptinotarsa decemlineata 508 0,74 0,94 0,78 0,95 0,04 0,02
Linepithema humile 1215 0,77 0,94 0,80 0,95 0,03 0,01
Liriomyza huidobrensis 403 0,82 0,95 0,85 0,96 0,03 0,01
Spodoptera littoralis 113 0,87 0,96 0,88 0,95 0,02 0,00
Acacia dealbata 1277 0,74 0,93 0,79 0,95 0,05 0,02
Ailanthus altissima 2566 0,89 0,98 0,89 0,99 0,00 0,00
Ambrosia artemisiifolia 5212 0,77 0,94 0,81 0,96 0,04 0,01
Campylopus introflexus 6143 0,77 0,95 0,80 0,96 0,03 0,01
Carpobrotus edulis 773 0,87 0,97 0,87 0,98 0,00 0,00
Cortaderia selloana 999 0,92 0,98 0,92 0,99 0,01 0,00
Echinocystis lobata 1385 0,78 0,96 0,80 0,96 0,02 0,00
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Especies invasoras en el Antropoceno

Especies N 7SS T AGC [ 185 | AUC | 155 | AGC
Fallopia japonica 10723 10,70 091 0,71 0,90 0,01 -0,01
Hedychium gardnerianum 121 0,70 0,91 0,75 0,94 0,05 0,02
Heracleum mantegazzianum 5633 0,63 0,89 0,82 0,96 0,19 0,07
Impatiens glandulifera 8059 0,86 0,97 0,89 0,98 0,03 0,01
Opuntia ficus-indica 369 0,90 0,99 0,92 0,99 0,02 0,01
Oxalis pes-caprae 1397 0,52 0,81 0,77 0,94 0,24 0,13
Paspalum paspalodes 2150 0,80 0,95 0,80 0,96 0,01 0,01
Prunus serotina 6946 0,74 0,93 0,76 0,94 0,02 0,02
Rhododendron ponticum 3182 0,91 0,99 0,91 0,99 0,00 0,00
Robinia pseudoacacia 9365 0,83 0,97 0,83 0,97 0,01 0,00
Rosa rugosa 5261 0,79 0,95 0,78 0,95 0,00 0,00
Branta canadensis 40320 (091 0,99 091 0,99 0,00 0,00
Cervus nippon 1214 10,89 0,98 091 0,99 0,02 0,01
Lithobates catesbeianus 4510 0,88 0,98 0,84 0,95 -0,03 -0,03
Mustela vison 5301 0,88 0,97 0,89 0,98 0,01 0,00
Myocastor coypus 2745 0,90 0,99 0,92 0,99 0,01 0,00
Nyctereutes procyonoides 1772 0,93 0,98 0,89 0,96 -0,04 -0,03
Ondatra zibethicus 3152|093 0,99 095 1,00 0,02 0,00
Oxyura jamaicensis 17144 1093 0,99 0,95 0,99 0,01 0,00
Procyon lotor 15468 10,79 0,96 0,80 0,96 0,01 0,00
Psittacula krameri 1279 |0,88 0,98 0,88 0,98 0,00 0,00
Rattus norvegicus 9825 0,77 0,94 0,80 0,95 0,03 0,01
Sciurus carolinensis 5166 0,80 0,96 0,78 0,95 -0,02 0,00
Tamias sibiricus 131 097 1,00 0,98 1,00 0,01 0,00
Threskiornis aethiopicus 2347 0,86 0,98 0,87 0,98 0,01 0,00
Trachemys scripta 1503 0,93 0,99 0,93 0,99 0,01 0,00
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Figura S1. Mapa de accesibilidad en Europa. La accesibilidad se mide como “tiempo de viaje
a la ciudad de >50.000 habitantes mds cercana” y por tanto a menor valor (colores brillantes),
mayor accesibilidad. Las zonas de mayor influencia humana incluyen zonas costeras, grandes
ciudades y alrededores del canal de la Mancha (Inglaterra, norte de Francia, Bélgica y Paises
Bajos). Por su parte, las zonas mds pristinas corresponden a Peninsula noruega, norte de
Escocia, paises del Este y zonas de alta montafia (Pirineos, Alpes). Mapa extraido de https://
roadlessforest.eu/map.html
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