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1. RESUMEN 
 

 La pérdida de biodiversidad, causada por la alteración y degradación de los hábitats 

naturales, es uno de los grandes problemas que afectan hoy día a nuestros ecosistemas. 

Especialmente grave es el estado de conservación de los ecosistemas acuáticos continentales, 

al ser hábitats extremadamente sensibles a ciertos tipos de contaminación asociada a 

actividades humanas y a procesos asociados al Cambio Climático. Las predicciones pronostican 

que una gran proporción de estos sistemas experimentarán cambios en su naturaleza o incluso 

llegarán a desaparecer. A esto se suma la gran dependencia de las aguas subterráneas y/o de 

las aguas disponibles en las cuencas hidrográficas a las que pertenecen. La cuenca del 

Mediterráneo es una de las regiones con mayor biodiversidad del planeta; sin embargo los 

ambientes acuáticos continentales que alberga son especialmente susceptibles a los cambios 

observados en los regímenes hídricos. Por esta razón los ecosistemas acuáticos mediterráneos 

son considerados hábitats de interés comunitario para la Unión Europea y objetivo preferente 

de conservación por la Directiva Marco Europea del Agua (Directiva 2000/60/CEE).  

 La conservación de una gran parte de los sistemas acuáticos continentales depende de 

la presencia de las plantas acuáticas, las cuales resultan ser el soporte trófico y estructural en 

estos ecosistemas. Es por ello que la Directiva Marco del Agua (Directiva 2000/60/CEE) utiliza 

las plantas acuáticas como bioindicadoras de la calidad ambiental de las aguas continentales, 

constituyendo el punto de partida para el desarrollo de análisis posteriores, más complejos. 

Dentro del concepto de planta acuática se incluyen fundamentalmente diferentes grupos 

vegetales vasculares, si bien también hay unas pocas especies de otros grupos como algas o 

briófitos. 

 El objetivo principal de esta Tesis Doctoral es estudiar los patrones biogeográficos de 

diferentes plantas acuáticas y su relación con diferentes factores climáticos, topográficos, 
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físico-químicos y antrópicos que permitan definir áreas de alto interés de conservación, 

caracterizar el hábitat de taxones amenazados y modelizar la distribución de especies con alto 

riesgo de invasión. Debido a la limitación de recursos disponibles para la conservación de la 

biodiversidad, el uso de metodologías simples y objetivas para establecer zonas prioritarias de 

conservación es un factor clave en la toma de decisiones. Estas relaciones se estudian a 

diferentes escalas geográficas y temporales, haciendo uso de los Sistemas de Información 

Geográfica (SIG) y los modelos de distribución de especies (MDE), con la finalidad de 

implementar la información resultante en futuros planes de gestión y conservación de 

especies y hábitats.  

 En el capítulo 1 “The use of GIS and machine learning as tools to assess the 

vulnerability risk areas in a ponds network from a natural protected area. A suitable and 

objective methodology for managing complex and fragile systems”, se tomó como caso de 

estudio la red de lagunas temporales de las arenas del manto eólico de Doñana (suroeste de 

España). El objetivo principal fue validar la metodología basada en un análisis espacial 

multicriterio para mapear el riesgo de vulnerabilidad al que se encuentra expuesta esta 

extensa red de lagunas, tomando como indicador un conjunto de plantas acuáticas 

amenazadas. Los resultados obtenidos indican que el 20,59% del área de estudio se encuentra 

bajo un alto riesgo de vulnerabilidad. Estas zonas se relacionan con aquellas más cercanas a 

puntos donde las extracciones de agua del acuífero son más evidentes, donde se puede 

señalar la presencia de cultivos de regadío y el establecimiento de áreas residenciales. 

 Identificar las áreas prioritarias de conservación es un factor clave para minimizar la 

pérdida de biodiversidad. Sin embargo, el conocimiento de la distribución de las plantas 

acuáticas es escasamente conocido. Debido al particular interés de las plantas acuáticas en su 

contribución a la biodiversidad el objetivo principal del capítulo 2 “Identifying areas of aquatic 

plant richness in a Mediterranean hotspot to improve the conservation of aquatic inland 
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ecosystems“, fue encontrar las áreas de mayor riqueza de plantas acuáticas en la Península 

Ibérica y explorar la efectividad de la Red Natura 2000 para su conservación. Los análisis 

realizados, basados en el modelado de la distribución de especies, informaron que más de la 

mitad del área de estudio no contiene ningún registro de las especies estudiadas. Además, a 

través de un análisis GAP se confirmó la limitada efectividad de la citada red de espacios 

protegidos en la protección de plantas acuáticas en la Península Ibérica. 

 La presencia de organismos exóticos en los ecosistemas acuáticos es una de las 

principales causas de la pérdida de su biodiversidad. Por esta razón el conocimiento de la 

distribución potencial de organismos exóticos es una información de suma importancia para la 

gestión y conservación del conjunto de ecosistemas acuáticos. Los capítulos 3, 4 y 5 de la Tesis 

se centraron en el estudio de diferentes aspectos relacionados con la biogeografía de plantas 

acuáticas exóticas. 

 El objetivo del capítulo 3 “An invasion risk map for non-native aquatic macrophytes 

of the Iberian Peninsula”, fue predecir las áreas de mayor riesgo de invasión por un conjunto 

de 20 plantas acuáticas exóticas en la Península Ibérica, basándose en factores climáticos, 

topográficos y antrópicos. En este trabajo se pone de manifiesto, mediante el modelado de la 

distribución de especies, la importancia de los factores climáticos en la distribución de 

organismos exóticos a gran escala. La influencia humana sobre el territorio se presentó como 

un elemento fundamental del éxito potencial de invasión del conjunto de las especies 

estudiadas. De este modo se concluyó que las zonas cercanas al mar, cuencas de grandes ríos, 

zonas de alta densidad de población y especialmente zonas agrícolas son más vulnerables ante 

invasiones biológicas. 

 En el capítulo 4 “Predicting the risk of aquatic plant invasions in Europe: how climatic 

factors and anthropogenic activity influence potential species distributions”, se analizó la 

distribución potencial de un conjunto de 60 plantas acuáticas exóticas en el continente 
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europeo, prestando especial atención a las diez especies más dañinas en Europa. El principal 

objetivo fue establecer las áreas con un mayor riesgo de invasión potencial y posteriormente 

relacionar estas zonas con una serie de factores físico-químicos. Los resultados revelaron que 

aquellas áreas que experimentan un mayor nivel de eutrofización, fenómeno fuertemente 

asociado a la actividad antrópica y, en el caso de los ecosistemas acuáticos, con actividades 

agrícolas, resultaron ser más propicias para el establecimiento de especies exóticas. Las zonas 

de mayor exposición al conjunto de las especies estudiadas fueron el Canal Británico y el sur 

del Mar del Norte. Otras fueron la región litoral de la Península Italiana, la zona atlántica de la 

Península Ibérica y las zonas de la Península Ibérica y Francia bordeadas por el mar 

Mediterráneo. El patrón de invasión para las diez especies más dañinas en Europa fue similar 

al del conjunto completo de las especies estudiadas.  

 El objetivo principal del capítulo 5 “Present and future potential distribution of two 

ecological races of Azolla filiculoides: an invasive species threatening the world freshwater 

ecosystems”, fue evaluar si las poblaciones del pteridófito invasor americano Azolla filiculoides 

presentan el mismo potencial invasor o por el contrario existen diferentes patrones de 

invasión según su distribución original reconocida, dentro de un contexto de Cambio Climático. 

Los análisis filoclimáticos permitieron distinguir entre dos posibles “razas” climáticas de la 

especie Azolla filiculoides en su distribución nativa. Una de ellas distribuida en la zona tropical 

y la otra en la zona subtropical y templada. Ambas “razas” disminuyen su distribución 

potencial global cuando se proyectaron ante un escenario climático futuro. Sin embargo, es la 

“raza” asociada a climas templados la que se prevé que cause mayores daños fuera de su área 

nativa. 
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2. INTRODUCCIÓN 
 

2.1. Ecosistemas acuáticos 
 

 Los ecosistemas dulceacuícolas presentan tan solo el 0,01% del agua de la Tierra y 

cubren una superficie de aproximadamente 0,8% (Dudgeon et al., 2006). A pesar de su escasez 

son considerados importantes hotspots –puntos calientes- de biodiversidad (Strayer & 

Dudgeon, 2010), llegando a albergar el 6% de las especies descritas (Dudgeon et al., 2006). 

Además aportan una amplia variedad de bienes y servicios a la sociedad (Covich et al., 2004). 

Aún así, no están exentos de multitud de perturbaciones, siendo definidos como uno de los 

sistemas más amenazados a nivel global (Dudgeon et al., 2006). Se estima que el 50% de los 

ecosistemas de aguas continentales han desaparecido durante el siglo XX (Millenium 

Ecosystem Assessment, 2005) y que la pérdida de biodiversidad afecta en mayor medida a los 

ecosistemas acuáticos que a los sistemas terrestres (Sala et al., 2000; Jenkins, 2003). 

 Entre las amenazas más importantes a las que se encuentran expuestos los 

ecosistemas acuáticos continentales, destacan la sobreexplotación de los recursos hídricos, la 

contaminación de las aguas, la degradación de hábitats, las modificaciones hidrológicas y la 

presencia de especies invasoras (Dudgeon et al., 2006). Por estas razones es prioritario 

establecer mayores medidas de protección para estos hábitats y los organismos que los 

albergan (Dudgeon et al., 2006; Strayer, 2006). Además, en general, los sistemas acuáticos 

reciben menos atención que los terrestres (Myers et al., 2000; Linke et al., 2012), siendo el 

número de trabajos relacionados con estos sistemas limitados (Abell, 2002). El problema se 

asocia, de modo general, a la falta de información sobre los hábitats acuáticos y, en particular, 

al desconocimiento de las especies (Dudgeon et al., 2006), ya que, muchos estudios de 

biodiversidad suelen ignorar los organismos acuáticos (Myers et al., 2000; Brooks et al., 2006; 

Kremen et al., 2008). Con frecuencia, cuando un ecosistema acuático debe ser protegido, se 
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aplican prácticas de conservación propias de ecosistemas terrestres, (Dudgeon et al., 2006). El 

problema es que dichas prácticas no suelen ser adecuadas para conservar y valorar los 

ecosistemas acuáticos (Boon, 2000), y su uso puede llegar a ser, incluso, contraproducente 

(Dunn, 2003). En este sentido se ha señalado la importancia de conservar al mismo nivel las 

zonas adyacentes a los sistemas acuáticos, ya que la calidad del hábitat es un fiel reflejo de sus 

cuencas vertientes así como las actividades llevadas a cabo en ellas (Naiman & Latterell, 2005; 

Martínez-López et al., 2014). 

2.2. Áreas protegidas 
 

 Para detener la pérdida de biodiversidad, las áreas protegidas juegan un papel clave en 

la conservación de la diversidad biológica (Chape et al., 2005; Gaston et al., 2008; Rands et al., 

2010). Sin embargo, no siempre han sido seleccionadas de manera objetiva (Pressey, 1994). 

Esto ha provocado que no protejan de un modo efectivo la biodiversidad que albergan (Venter 

et al., 2014), la cual a menudo se encuentra sesgada por determinados grupos taxonómicos 

(Martín-López et al., 2009). Una de las opciones en la conservación de la biodiversidad es el 

establecimiento de hotspots, áreas de superficie limitada que contienen un gran número de 

especies (Sarkar et al., 2006). Sin embargo, el establecimiento de estas áreas puede ignorar 

organismos que, aunque inconspicuos, podrían desempeñar un papel clave en el 

funcionamiento del ecosistema (Guareschi et al., 2012). Este problema es especialmente 

común cuando se trata de ecosistemas acuáticos, para los cuales falta información y el 

muestreo exhaustivo de especies puede ser difícil y costoso (Dudgeon et al., 2006). Como 

consecuencia la diversidad acuática podría encontrarse pobremente representada en los 

espacios protegidos (Nel et al., 2007; Linke et al., 2012). Debido a estas razones, la presencia 

de áreas protegidas, que abarcan sólo ambientes acuáticos suele ser escasa y la mayor parte 

de las veces son protegidas de modo accidental (Abell et al., 2007), a menudo como 

consecuencia de la protección de algún sistema terrestre (Olden et al., 2010). El principal 
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problema de ello, es que las áreas de protección terrestres con frecuencia no son adecuadas 

para representar y, en consecuencia, conservar la biodiversidad acuática (Herbert et al., 2010). 

La mejora de los esfuerzos de conservación, para determinar los elementos de la biodiversidad 

que no están suficientemente representados, es una de las claves en la planificación 

sistemática de la conservación, así como para la revisión de la efectividad de las áreas 

protegidas actuales y/o el diseño de nuevas reservas (Margules & Pressey, 2000; Groves et al., 

2002). 

2.3. Plantas acuáticas 
 

 Cada vez son más los estudios que analizan la efectividad de las áreas protegidas, 

tomando como organismos modelos las especies acuáticas (Abellán et al., 2007; Guareschi 

et al., 2015; Hermoso et al., 2016; Rosso et al., 2017). Sin embargo, pocos son los estudios que 

tienen en cuenta las plantas acuáticas, como subrogados de la biodiversidad dulceacuícola, 

para tal fin (Alahuhta et al., 2017). El estudio de su distribución geográfica y sus patrones de 

riqueza puede revelar información clave para conocer la salud de los ecosistemas que habitan 

y los de sus cuencas vertientes (Penning et al., 2008a; b; Lumbreras et al., 2009; O’Hare et al., 

2017). Además son elementos clave en el funcionamiento y estructura de los sistemas 

acuáticos (Burks et al., 2006). Las plantas acuáticas, a menudo actúan como “especies 

ingenieras” (Bouma et al., 2010), al ofrecer diferentes servicios ecológicos: son los principales 

productores de biomasa en los ecosistemas acuáticos continentales (Bornette & Puijalon, 

2011); juegan un papel importante en el ciclo de nutrientes (Marion & Paillisson, 2003); actúan 

como sumideros de carbono (Xing et al., 2006); proporcionan recursos y alimentos (Massicotte 

et al., 2015); y proporcionan hábitat y refugio para una multitud de organismos (Chambers 

et al., 2007; Wang et al., 2015; O’Hare et al., 2017). Debido a estas funciones clave, las plantas 

acuáticas son la base para asegurar el buen estado ecológico de los ecosistemas acuáticos y, 

por lo tanto, para preservar las comunidades de las que forman parte (Bornette & Puijalon, 
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2011). Además, son consideradas como bioindicadoras de la calidad del agua altamente 

confiables. La Directiva Marco del Agua de la Unión Europea (2000/60/CE) las describe como 

un grupo de gran importancia cuando se están aplicando estrategias de conservación para 

ecosistemas acuáticos (Penning et al., 2008a; b; O’Hare et al., 2017). Por todas estas razones, 

la desaparición de las plantas acuáticas de sus hábitats, traería consigo profundas 

transformaciones en el estado trófico y funcional de los sistemas que habitan (Scheffer et al., 

2003; Soana & Bartoli, 2014). 

2.4. Especies invasoras 
 

 Las especies invasoras son una de las principales causas de la pérdida de biodiversidad 

(Mack et al., 2000; Sala et al., 2000; Brooks et al., 2004; Simberloff et al., 2013). El proceso de 

globalización es en gran parte responsable del incremento de especies invasoras en todo el 

planeta, un patrón que parece continuar creciendo (Seebens et al., 2017). Estas especies 

pueden causar efectos adversos sobre la salud humana además de producir importantes 

pérdidas económicas (Hulme, 2006). Particularmente susceptibles a las invasiones biológicas 

son los ecosistemas acuáticos (Willby, 2007; Collen et al., 2014; Brundu, 2015). Esto viene 

manifestándose durante siglos, donde los sistemas acuáticos han estado sujetos a invasiones 

aún más extendidas que los terrestres (Strayer, 2010). Las plantas acuáticas se incluyen entre 

los invasores más nefastos, debido a las alteraciones que causan en la estructura de los 

hábitats colonizados, el sustrato, la biogeoquímica y la calidad del agua (Strayer, 2010; Espinar 

et al., 2015; Gallardo et al., 2015a). Atributos como una alta plasticidad fenotípica y 

reproductiva, una gran capacidad de tolerar un amplio rango de condiciones ambientales, o la 

habilidad para adaptarse a los sistemas perturbados por la actividad humana, proporcionan a 

estos organismos importantes ventajas adaptativas que les permiten ser invasoras potenciales 

en muchos lugares (Gallien et al., 2010; Gallardo et al., 2015b). Consecuencia directa de las 
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invasiones biológicas, es el desplazamiento, e incluso la extinción de muchas especies nativas 

(Stiers et al., 2011).  

 En estas circunstancias, es urgente desarrollar técnicas que permitan predecir a priori 

el establecimiento y delimitar la distribución de especies exóticas, integrando para ello 

diferentes aspectos de la ecología, la biogeografía y la conservación de la biodiversidad (Guisan 

& Thuiller, 2005; Rissler et al., 2007). Comprender la actual distribución potencial de especies 

exóticas es muy útil para gestionar la biodiversidad y minimizar el daño asociado con 

introducciones accidentales (Broennimann et al., 2007; Vander Zanden & Olden, 2008; Barnes 

et al., 2014). Además, en un contexto de Cambio Climático es esperable que uno de los efectos 

del calentamiento global sea facilitar la introducción, la colonización y el éxito reproductivo de 

especies exóticas (Hellmann et al., 2008; Walther et al., 2009). Por lo tanto, desde el punto de 

vista de la preservación de la biodiversidad y, en aras de un mayor conocimiento y gestión de 

la conservación, es importante predecir la distribución potencial de las especies exóticas y los 

posibles cambios en sus distribuciones futuras (Bellard et al., 2013; Gillard et al., 2017). Ello 

proporcionará los fundamentos para desarrollar medidas eficaces para su control, que puede 

evitar su efecto sinérgico con el proceso del Cambio Climático, y que a su vez traerá como 

consecuencia la dificultad en la gestión de especies acuáticas de interés para la conservación 

(Rahel et al., 2008; Rahel & Olden, 2008). En este contexto, el uso de sistemas de alerta 

temprana es importante, ya que la erradicación de especies exóticas, generalmente, es 

efectiva cuando se implementan esfuerzos antes del establecimiento de estas especies 

(Crafton, 2015). Una vez las especies exóticas se establecen en un nuevo hábitat, los esfuerzos 

de control son costosos, siendo difícil, para la mayoría de las especies, su erradicación 

completa (Thouvenot et al., 2013).  
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2.5. Análisis espacial  
 

 El desarrollo de metodologías que permitan gestionar áreas naturales y especies 

utilizando protocolos simples y objetivos es uno de los puntos clave para la toma de 

decisiones, así como la planificación de tareas de conservación futuras (Gauthier et al., 2010, 

2013; Schatz et al., 2014). De este modo, el avance de los Sistemas de Información Geográfica 

y el libre acceso a la información espacial han proporcionado un importante punto de partida 

para estudios más detallados de planificación y evaluación de la conservación (Harris et al., 

2005). Una de las principales ventajas de este conjunto de herramientas es la valoración de 

hábitats y especies, en situaciones donde los datos disponibles son escasos o están 

incompletos (Rubino & Hess, 2003). De especial importancia, en las últimas décadas, ha sido el 

desarrollo de los MDE, cada vez más frecuentes en este tipo de estudios de control y gestión 

(Peterson, 2003; Thuiller et al., 2005b; Gallien et al., 2010). Las técnicas de modelado de la 

distribución de especies se basan en la correlación de las ocurrencias de los organismos 

estudiados con variables ambientales para generar la distribución potencial de la especie y así 

encontrar las áreas de mayor idoneidad para su distribución, basándose en el concepto de 

nicho ecológico (Guisan & Thuiller, 2005; Thuiller et al., 2005b; Elith et al., 2006; Peterson 

et al., 2011). Los resultados obtenidos pueden ser usados como base para establecer 

estrategias objetivas de gestión y conservación de la biota y hábitats (Gutiérrez, 2005; Thuiller 

et al., 2005a). En este contexto, tanto las invasiones biológicas como la biología de la 

conservación son dos de los campos de la ecología que más partido están sacando al uso de 

este tipo de técnicas, al proporcionar alternativas precisas para la descripción de patrones 

geográficos y de predicción del efecto de diferentes factores (para un listado de aplicaciones 

de los MDE ver Mateo y colaboradores (2011)). Entre las principales aplicaciones de los MDE 

está la predicción del riesgo de invasión (Gallardo et al., 2015b), estudios de conservación de la 
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biodiversidad (Fajardo et al., 2014; Lessmann et al., 2014), así como la gestión y planificación 

de reservas (Gutiérrez, 2005; Guareschi et al., 2015; Rosso et al., 2017). 

 El uso de los MDE proporciona, generalmente, resultados más realistas que los rangos 

geográficos de las especies (Rondinini et al., 2006; Carvalho et al., 2010). Sin embargo, los MDE 

no están exentos de limitaciones (Carvalho et al., 2010; Underwood et al., 2010), asociadas 

fundamentalmente a la presencia de errores en datos de ocurrencia o la imposibilidad de 

incluir todos los factores ambientales, ecológicos e históricos que afectan a la distribución de 

los organismos (Guisan & Zimmermann, 2000; Mateo et al., 2013).  

 Una de las claves en el desarrollo de los MDE es el correcto uso de los datos 

disponibles. En este sentido, el uso de datos fiables de presencia de especies permitirá que los 

MDE arrojen información de calidad (Robertson et al., 2010). Sin embargo, los datos 

disponibles para la elaboración de MDE no siempre son los adecuados. En la mayoría de los 

casos, se parte de información presente en bases de datos de biodiversidad, las cuales, en 

muchas ocasiones, presentan sesgos en la información que contienen, al ser recolectados para 

objetivos muy distintos (Hortal et al., 2007). Por ejemplo, especies raras suelen presentar una 

distribución mejor conocida debido a una exhaustiva prospección de sus poblaciones 

(Marmion et al., 2008), que taxones poco carismáticos los cuales carecen de interés y, por 

tanto, están pobremente prospectados en muchas zonas de su distribución (Hespanhol et al., 

2015). A esta controversia se suma el problema de la autocorrelación espacial (Boria et al., 

2014), con la que se puede sobreestimar la distribución potencial de las especies (Veloz, 2009). 

Por estas razones, el filtrado y limpieza de los datos crudos de ocurrencia de especies es 

esencial para el desarrollo de MDE adecuados, permitiendo que el uso de la información 

disponible en plataformas de biodiversidad sea útil para analizar patrones macroecológicos 

(García‐Roselló et al., 2015). 
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 Como se ha mencionado anteriormente, para el desarrollo de los MDE es necesario 

disponer de variables ambientales con las que correlacionar los registros de presencia de las 

especies y así obtener las áreas idóneas de distribución de los organismos estudiados, 

basándose en los fundamentos del nicho ecológico (Guisan & Zimmermann, 2000; Guisan & 

Thuiller, 2005; Elith et al., 2006; Peterson et al., 2011). En este sentido, es indispensable elegir 

de modo adecuado las variables ambientales (Elith & Leathwick, 2009), así como tener en 

cuenta la resolución de las variables (la escala usada), ya que el uso incorrecto de la resolución 

obstaculizaría el rendimiento de las predicciones obtenidas por los modelos (Segurado & 

Araújo, 2004).  

 Las variables climáticas son uno de los mejores predictores de los patrones de 

distribución de especies a grandes escalas (Woodward & Williams, 1987; Kelly et al., 2014). 

Aunque la disponibilidad de variables para modelar la distribución de especies acuáticas 

continentales es limitada, las variables climáticas terrestres han demostrado su utilidad al 

modelar distribuciones de especies en ambientes acuáticos continentales (Reshetnikov & 

Ficetola, 2011; Kelly et al., 2014; Gallardo et al., 2015b).  

 Los nuevos enfoques del modelado de la distribución de especies han demostrado la 

importancia de incluir variables que reflejen la actividad antrópica (Gallardo et al., 2015b). 

Entre las más usadas destaca la huella humana, que es un índice que ayuda a cuantificar el 

efecto del hombre sobre el territorio (Sanderson et al., 2002) y se correlaciona con factores 

que pueden influir en la introducción y distribución de especies no nativas (Gallardo et al., 

2015b). Estos factores pueden incluir presión de propágulos -que está relacionado con el 

número de rutas de introducción y densidad de población- y cambios en el uso del suelo y/o la 

transformación del hábitat, que pueden afectar a la biodiversidad nativa alterando y 

fragmentando sus hábitats, además de dejar huecos en ecosistemas que pueden ser 

explotados por especies más competitivas como es el caso de especies invasoras (Shea & 
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Chesson, 2002; Hierro et al., 2004; Champion et al., 2010; Compton et al., 2012). Otras 

variables interesantes para el desarrollo de los MDE para especies acuáticas, suelen ser los 

factores físico-químicos, ya que variables como la concentración de determinados nutrientes 

modelan la composición florística de los ecosistemas acuáticos (Lumbreras et al., 2013). Sin 

embargo, al igual que los factores climáticos, topográficos o de usos y coberturas del suelo 

presentan una amplia disponibilidad, el uso de factores que definan la estructura del hábitat o 

las interacciones bióticas son, para la mayoría de las regiones, de difícil acceso, tienen una 

resolución inadecuada o no existen en formato adecuado, lo que los hace poco útiles en el 

modelado de la distribución de especies (Peterson et al., 2011).  

 En cuanto a los métodos de modelado existen multitud de algoritmos que permiten 

establecer la distribución potencial de especies (Guisan & Zimmermann, 2000; Guisan & 

Thuiller, 2005; Elith et al., 2006). En esta Tesis se ha utilizado el algoritmo de máxima entropía, 

MaxEnt (Phillips et al., 2006), considerado actualmente como uno de los métodos más eficaces 

en el desarrollo del modelado de la distribución potencial de especies (Elith et al., 2006; 

Phillips et al., 2006; Wisz et al., 2008; Mateo et al., 2013). El uso de MaxEnt permite trabajar 

solo con datos de presencia, ya que crea sus propias pseudoausencias (Phillips et al., 2006), 

característica que no todos los métodos de modelado presentan. En gran parte de los modelos 

utilizados en la actualidad, los datos de ausencia de las especies son necesarios y no son fáciles 

de obtener, lo que puede limitar la versatilidad de los modelos (Lobo et al., 2010). Además, el 

algoritmo MaxEnt arroja buenos resultados con tamaño de muestras muy pequeños o errores 

de georreferenciación (Elith et al., 2006; Hernandez et al., 2006; Phillips et al., 2006; Wisz 

et al., 2008; Mateo et al., 2013), siendo útil incluso cuando estos datos presentan sesgos en su 

distribución (Phillips et al., 2009; Rebelo & Jones, 2010), o existe colinealidad con las variables 

utilizadas (Kuemmerle et al., 2010). Así pues, los resultados que proyectan los modelos 

realizados con el algoritmo MaxEnt son mucho más realistas que otras técnicas de modelado 

(Elith et al., 2006; Hernandez et al., 2006; Wisz et al., 2008).  



 

14 
 

 En conclusión, el uso adecuado de datos y de técnicas de modelado va a permitir 

desarrollar una información valiosa y rentable para la planificación de la conservación y la 

gestión de la biodiversidad (Bustamante & Seoane, 2004). Siendo especialmente importante 

en regiones poco estudiadas o que se encuentran bajo una presión acelerada de pérdida y 

degradación del hábitat, como es el caso de la cuenca del Mediterráneo (Myers et al., 2000).  
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3. OBJETIVOS 
 

 La finalidad de ésta Tesis es abordar diferentes aspectos relacionados con la 

conservación de la biodiversidad de ecosistemas acuáticos continentales, mediante la 

aplicación del modelado de la distribución de especies. Para ello se utiliza el grupo de las 

plantas acuáticas como organismos modelos. Teniendo en cuenta la capacidad bioindicadora 

de estos organismos, la información resultante tiene un gran valor para interpretar los 

patrones biogeográficos y las principales causas de amenaza de extinción. Resulta además una 

investigación aplicada al mostrar la utilidad del uso de la información espacial como 

herramienta para la gestión y conservación de la biodiversidad. 

 El objetivo general es estudiar los patrones biogeográficos de diferentes plantas 

acuáticas nativas y exóticas, y su relación con diferentes factores ambientales y socio-

económicos, mediante el uso de modelos de distribución de especies, obteniendo áreas de 

alto interés de conservación o de alto riesgo de invasión, para el caso de especies exóticas. 

Estas relaciones se estudian a diferentes escalas geográficas y temporales con la finalidad de 

conocer las posibilidades que ofrece esta metodología, contribuir al conocimiento sobre los 

elementos que rigen la distribución de las especies vegetales acuáticas e integrar la 

información resultante en futuros planes de gestión y conservación de especies y hábitats. 

Los objetivos para cada capítulo son los siguientes: 

 

 

 



 

16 
 

3.1. Biodiversidad, ecosistemas acuáticos y espacios naturales 

protegidos 
 

Capítulo 1 “The use of GIS and machine learning as tools to assess the vulnerability risk areas 

in a ponds network from a natural protected area. A suitable and objective methodology for 

managing complex and fragile systems”. 

 El objetivo principal es validar la metodología basada en un análisis espacial 

multicriterio para mapear el riesgo de vulnerabilidad al que se encuentra expuesta una red de 

lagunas, tomando como indicador un conjunto de plantas acuáticas amenazadas. Este estudio 

evidencia, de forma objetiva, la fragilidad de áreas concretas, dentro de la red de lagunas, 

elegidas como elemento de estudio, para, una vez identificada dicha fragilidad, aplicar las 

correspondientes medidas de gestión que protegieran tales lugares. Para este propósito, los 

objetivos específicos llevados a cabo son: 1) identificar el conjunto de criterios que influyen en 

la biodiversidad de plantas acuáticas amenazadas contenida en la red de lagunas para, a través 

del uso de los SIG, evaluar el riesgo de vulnerabilidad del sistema; 2) desarrollar MDE para 

establecer los pesos de los criterios y 3) realizar un análisis de decisión multicriterio para 

mapear las áreas de acuerdo con el riesgo de vulnerabilidad al que está expuesta la red de 

lagunas. 

Capítulo 2 “Identifying areas of aquatic plant richness in a Mediterranean hotspot to 

improve the conservation of aquatic inland ecosystems“. 

 El objetivo principal es emplear técnicas de modelado de la distribución de especies 

para identificar áreas con altos niveles de riqueza de plantas acuáticas en la Península Ibérica. 

Los objetivos específicos son: 1) analizar la distribución observada (es decir, conocida) de las 

plantas acuáticas y detectar vacíos geográficos; 2) utilizar los MDE, basados en variables 

bioclimáticas, para comprender mejor y evaluar las probables distribuciones de especies; 3) 
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generar un mapa de riqueza potencial de especies mediante el apilamiento de los MDE 

individuales para identificar las áreas de mayor riqueza y, 4) explorar si la Red Natura 2000 

contiene estas áreas de especial importancia para las plantas acuáticas.  

 

3.2. Especies exóticas, un problema emergente 
 

Capítulo 3 “An invasion risk map for non-native aquatic macrophytes of the Iberian 

Peninsula”. 

 El objetivo principal de este estudio es predecir las posibles áreas de riesgo de 

invasión de plantas acuáticas en la Península Ibérica. Para lograr esta meta, los objetivos 

específicos son: 1) determinar la influencia de los factores ambientales y socio-económicos 

sobre 20 especies de plantas acuáticas exóticas en la Península Ibérica; 2) elaborar un mapa, a 

partir de los MDE desarrollados para cada especie, que evidencie aquellas áreas con mayor 

riesgo de invasión, y 3) buscar las causas que expliquen por qué determinadas regiones son 

más vulnerables a la invasión por especies exóticas que otras. 

Capítulo 4 “Predicting the risk of aquatic plant invasions in Europe: how climatic factors and 

anthropogenic activity influence potential species distributions”. 

 El objetivo principal es establecer las zonas de mayor riesgo de invasión por plantas 

acuáticas en Europa y ver la relación de estas áreas con factores físico-químicos del medio. 

Para ello se desarrollan los siguientes objetivos específicos: 1) identificar las áreas que 

potencialmente podrían ser colonizadas por plantas acuáticas exóticas mediante el uso de 

MDE basados en variables bioclimáticas y socio-económicas; 2) generar mapas combinados de 

riesgo de invasión, apilando los modelos generados para cada especie, que revelen las zonas 

de Europa con mayor riesgo de invasión, para el conjunto de las 60 especies estudiadas y para 
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las diez especies más perjudiciales de Europa y 3) relacionar las características físico-químicas 

de los ecosistemas acuáticos con las zonas identificadas de mayor riesgo de invasión. 

Capítulo 5 “Present and future potential distribution of two ecological races of Azolla 

filiculoides: an invasive species threatening the world freshwater ecosystems”. 

 El objetivo principal es investigar la posible divergencia dentro de las poblaciones de 

Azolla filiculoides en un contexto de especiación filoclimática. Los objetivos específicos son: 1) 

examinar la uniformidad del nicho climático de las poblaciones de Azolla filiculoides a través de 

la distribución nativa de la especie; 2) probar si los nichos climáticos difieren estadísticamente 

entre las áreas de distribución; 3) caracterizar las tolerancias climáticas de diferentes “razas” 

ecológicas encontradas; 4) utilizar las tolerancias climáticas para describir la distribución 

potencial/futura de esas “razas” ecológicas en todo el mundo y 5) probar si existen diferencias 

en el proceso de invasión entre las distintas “razas”. 
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4. BIODIVERSIDAD, ECOSISTEMAS ACUÁTICOS Y ESPACIOS 

NATURALES PROTEGIDOS 
 

 

 

 

 

 

 La Península Ibérica es considerada una de las regiones con mayor biodiversidad de 

plantas acuáticas en Europa, pero poco se sabe de la distribución concreta de dicha 

biodiversidad. En esta parte de la Tesis se pone de manifiesto, qué áreas, dentro de la 

Península Ibérica, albergan la mayor biodiversidad de plantas acuáticas. Además, se analiza la 

efectividad de los espacios naturales protegidos en la protección de dicha biodiversidad y se 

localizan las zonas expuestas a un mayor grado de amenaza, asociadas fundamentalmente a 

diferentes actividades humanas, mediante el uso de diferentes análisis espaciales. Los 

resultados obtenidos demuestran la utilidad de las plantas acuáticas como organismos modelo 

para conocer distintos aspectos relacionados con la gestión y conservación de espacios 

protegidos y los sistemas acuáticos. 
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CAPÍTULO 1: The use of GIS and machine learning as tools to assess the 

vulnerability risk areas in a ponds network from a natural protected 

area. A suitable and objective methodology for managing complex and 

fragile systems 
 

 

 

 

Rodríguez-Merino, A., García-Murillo, P. & Fernández-Zamudio, R. 

 

Manuscrito en preparación 
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CAPÍTULO 2: Identifying areas of aquatic plant richness in a 

Mediterranean hotspot to improve the conservation of freshwater 

ecosystems 
 

 

 

 

Rodríguez-Merino, A., Fernández-Zamudio, R. & García-Murillo, P. 

 

Aquatic Conservation: Marine and Freshwater Ecosystems (En revisión) 
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5. ESPECIES EXÓTICAS, UN PROBLEMA EMERGENTE 
 

 

 

 

 

 

 La presencia de especies exóticas invasoras se relacionan directamente con la 

alteración de ecosistemas y pérdida de biodiversidad en muchas regiones del planeta. 

Especialmente susceptible a las invasiones biológicas son los hábitats acuáticos continentales. 

En esta parte de la Tesis se analiza, en dos escalas espaciales diferentes, la Península Ibérica 

(regional) y Europa (continental), qué zonas presentan más vulnerabilidad por riesgo de 

invasión a diferentes taxones exóticos. Los análisis demuestran la importancia del efecto del 

hombre en la introducción y dispersión de estas especies. Además, el estudio filoclimático del 

pteridofito americano invasor Azolla filiculoides realizado, pone de manifiesto la importancia 

del clima en el proceso invasor de este grupo de especies. 
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CAPÍTULO 3: An invasion risk map for non-native aquatic macrophytes of 

the Iberian Peninsula 
 

 

 

 

Rodríguez-Merino, A., Fernández-Zamudio, R. & García-Murillo, P. 

 

Anales del Jardín Botánico de Madrid 74(1): e055 2017. ISSN: 0211-1322. doi: 

http://dx.doi.org/10.3989/ajbm.2452 
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CAPÍTULO 4: Predicting the risk of aquatic plant invasions in Europe: how 

climatic factors and anthropogenic activity influence potential species 

distribution 

 

 

 

 

Rodríguez-Merino, A., García-Murillo, P., Cirujano, S. & Fernández-Zamudio, R. 

 

Journal for Nature Conservation, Volume 45, September 2018, Pages 58-71. doi: 

https://doi.org/10.1016/j.jnc.2018.08.007 
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CAPÍTULO 5: Present and future potential distribution of two ecological 

races of Azolla filiculoides: an invasive species threatening the world 

freshwater ecosystems 
 

 

 

 

Rodríguez-Merino, A., Fernández-Zamudio, R., García-Murillo, P. & Muñoz, J. 

 

Hydrobiologia (En revisión) 
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6. RESUMEN DE LOS RESULTADOS 

 

6.1. Biodiversidad, ecosistemas acuáticos y espacios naturales 

protegidos 
 

 El principal reto de las políticas de conservación es ser capaces de preservar la mayor 

proporción de biodiversidad, poniendo especial atención a aquellos elementos críticamente 

amenazados por las actividades humanas. La particular situación de los ecosistemas acuáticos 

continentales en el paisaje hace que actúen como sumideros de los efluentes y, por tanto, se 

vean gravemente afectados por las distintas actividades que se llevan a cabo en las cuencas 

vertientes donde se localizan. La presencia o ausencia de determinados taxones de plantas 

acuáticas es indicador del estado de salud y del estado trófico del sistema que habitan, por eso 

tienen un gran valor como organismos bioindicadores. En este sentido, el estudio de las 

respuestas geográficas de las especies a cambios ambientales puede contribuir a la mejora del 

desarrollo de estrategias de conservación y gestión de redes de espacios naturales protegidos. 

 En el capítulo 1 “The use of GIS and machine learning as tools to assess the 

vulnerability risk areas in a ponds network from a natural protected area. A suitable and 

objective methodology for managing complex and fragile systems” se analizó el riesgo de 

vulnerabilidad de una extensa red de lagunas temporales incluidas en un espacio natural 

protegido, el Entorno de Doñana, reconocido como uno de los más relevantes de Europa. Para 

ello se usó como indicador un conjunto de plantas acuáticas amenazadas. El principal reto de 

este estudio fue poner de manifiesto como un análisis espacial multicriterio, puede establecer 

de modo objetivo la valoración de un área frágil y compleja, y como esta metodología resulta 

una alternativa más conveniente que la aplicación del criterio experto en la toma de 

decisiones. Se cuantificó el efecto de diferentes factores de riesgo al que están expuestos los 

organismos acuáticos en estos sistemas. Tanto la presencia de cultivos de regadío en el 
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entorno del espacio protegido, como la presencia de áreas residenciales, causaron un claro 

efecto negativo sobre las características del hábitat idóneas para el desarrollo y supervivencia 

de los organismos estudiados. Por otra parte, la cercanía a zonas con permanencia de agua no 

marina y una amplia heterogeneidad de nichos, hizo que estos lugares se presentaran como 

los menos vulnerables y en consecuencia, los de mayor riqueza de especies. Estas zonas 

coincidieron con las áreas cercanas a la zona peridunar -que separa las arenas de la marisma- y 

la zona del Parque Nacional donde existe una mayor densidad de cuerpos de agua. La toma de 

decisiones relativas a la conservación, en un espacio natural protegido tan extenso y complejo 

como el Parque Nacional de Doñana, resulta una tarea difícil ya que hay que contemplar 

numerosos factores de gran relevancia. En este aspecto, la metodología propuesta permite 

establecer estrategias de gestión cuando los datos no son completos y entran en juego 

diferentes criterios, de modo que se puede obtener una visión general objetiva del área de 

estudio y las amenazas a las que se encuentra expuestas. 

 En el capítulo 2 “Identifying areas of aquatic plant richness in a Mediterranean 

hotspot to improve the conservation of aquatic inland ecosystems“, se analizó por primera 

vez la efectividad de la red de espacios protegidos en la protección de estos organismos en la 

Península Ibérica, considerada una región de alta diversidad de plantas acuáticas. Para ello se 

tomó como referencia la Red Natura 2000 debido a su ámbito heterogéneo de protección, 

además de ser una red que trata de armonizar la conservación de la biodiversidad con las 

actividades humanas. En primer lugar, se puso de manifiesto los escasos conocimiento en la 

distribución de plantas acuáticas en la Península Ibérica, con especial énfasis en Portugal. El 

principal hallazgo fue el hecho de que varios lugares con gran riqueza potencial de especies no 

están incluidos en la Red Natura 2000. Los modelos desarrollados evidenciaron la temperatura 

media anual y la presencia de precipitaciones en el cuatrimestre más seco como los factores 

clave en la distribución de las especies analizadas. A pesar de que las zonas de mayor altitud de 

la Península Ibérica se mostraron como las más biodiversas para el grupo modelo, también 
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zonas de menor altitud, como el suroeste de España o la costa mediterránea, resultaron ser 

puntos clave para la riqueza de especies de plantas acuáticas. Las zonas de menor riqueza de 

especies se localizaron en áreas expuestas a una mayor presión antrópica, fundamentalmente 

en las zonas bajas de las cuencas de los grandes ríos, donde las tareas agrícolas son más 

intensas. Como resultado del estudio, se localizaron los hotspots para este grupo de 

organismos y se reconoció la influencia de la actividad antrópica en la pérdida de los hábitats 

viables para el desarrollo de de plantas acuáticas. 

6.2. Especies exóticas, un problema emergente 
 

 Una de las principales amenazas a las que se encuentran expuestos los ecosistemas 

acuáticos es la introducción de especies exóticas invasoras. La carencia de mecanismos de 

control naturales en los lugares en los que se instalan, como presencia de predadores o 

competencia con otras especies, que sí existen en sus áreas nativas, hace que estos 

organismos puedan alcanzar un establecimiento exitoso, produciendo cambios en los sistemas 

que colonizan. Las consecuencias de estos cambios son inmediatas: impactos ecológicos, socio-

económicos y problemas asociados a la salud pública. Por esta razón, la identificación previa 

de regiones de alto riesgo de invasión, así como qué factores dirigen la distribución geográfica 

de estos organismos, resulta ser una información clave para establecer medidas efectivas de 

gestión y control de las invasiones biológicas. 

 El riesgo de invasión causado por 20 especies de plantas acuáticas exóticas presentes 

en la Península Ibérica se analizó en el capítulo 3 “An invasion risk map for non-native aquatic 

macrophytes of the Iberian Peninsula”. Se identificaron como áreas de alto riesgo de invasión 

las áreas cercanas al mar, cuencas de grandes ríos y zonas densamente pobladas. La huella 

humana fue el factor clave que explicaba la distribución de la mayoría de las especies 

analizadas, encontrándose siempre entre los tres factores de mayor relevancia en el 

establecimiento de la distribución potencial individual de cada organismo. Además, las zonas 
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expuestas a un mayor riesgo de vulnerabilidad coincidieron estrechamente con aquellas zonas 

donde existen cultivos de regadío. Estas actividades incrementan la eutrofización de las aguas, 

favoreciendo la introducción de especies exóticas, muchas de las cuales ven favorecida su 

expansión en aguas con altas concentraciones de nutrientes. Asimismo, factores climáticos 

como la estacionalidad de la temperatura y la presencia de precipitaciones en el cuatrimestre 

más seco fueron claves para entender la distribución de las especies estudiadas, lo que pone 

de manifiesto la importancia del clima en la expansión de estas especies. 

 En el capítulo 4 “Predicting the risk of aquatic plant invasions in Europe: how climatic 

factors and anthropogenic activity influence potential species distributions”, partiendo de 

premisas semejantes a las establecidas en el capítulo anterior, se llevó a cabo un análisis del 

riesgo de invasión de un conjunto de 60 plantas acuáticas exóticas en Europa. Posteriormente 

se analizaron los factores físico-químicos que influyen en estas zonas de mayor riesgo de 

invasión. Los resultados revelaron que la distribución potencial de las especies analizadas se 

relacionó estrechamente con variables dependientes de la temperatura. Del mismo modo, la 

actividad antrópica fue uno de los principales factores que explicó la probabilidad de presencia 

de estas especies. Esto se vio reflejado también en la relación entre las zonas de mayor riesgo 

de invasión y los factores físico-químicos. Se demostró que las zonas expuestas a elevados 

valores de nitrato, conductividad eléctrica y alcalinidad, resultaron ser óptimas para la 

colonización y desarrollo de un mayor número de especies exóticas. Estas zonas coincidieron 

con las cuencas de grandes ríos y áreas de intensa actividad antrópica (zonas densamente 

pobladas, puertos, líneas de costas y áreas agrícolas). 

 En el capítulo 5 “Present and future potential distribution of two ecological races of 

Azolla filiculoides: an invasive species threatening the world freshwater ecosystems” se 

evaluó si todas las poblaciones del área nativa de una planta acuática invasora tienen el mismo 

potencial invasor. Azolla filiculoides es una pteridófita flotante, nativa del continente 
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americano, que en la actualidad se encuentra distribuida como planta invasora en muchos 

lugares del mundo, causando importantes problemas en la conservación de los hábitats 

invadidos. Esta especie se consideraba, en un principio, como una especie homogénea en su 

comportamiento ecológico. Sin embargo, los resultados aquí expuestos, basados en análisis de 

superposición, muestran que existen dos “razas” ambientales diferentes dentro de Azolla 

filiculoides. Los MDE muestran claras diferencias entre las distribuciones potenciales de ambas 

“razas”. Una se encuentra en climas tropicales, mientras que la segunda se distribuye en climas 

subtropicales y templados. Teniendo en cuenta este hallazgo, se planteó analizar la 

distribución global de las dos “razas” para un escenario climático futuro, resultando que las 

dos “razas” disminuyen su distribución potencial en todo el mundo. Aún así, la “raza” 

templada parece tener un mayor potencial invasor, para áreas donde Azolla filiculoides está 

actualmente ausente. Estos resultados abren una sugerente puerta a futuras investigaciones. 
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7. DISCUSIÓN 
 

 La presente Tesis doctoral es el resultado de un trabajo llevado a cabo en dos 

direcciones complementarias. La primera de ellas pretende poner de manifiesto el uso de las 

plantas acuáticas como organismos modelos para establecer medidas futuras de conservación 

en ecosistemas acuáticos. Y la segunda de ellas, plantear la importancia del uso de técnicas de 

análisis espacial para modelar la distribución de especies, como herramienta útil para 

establecer medidas de gestión y conservación adecuadas para la protección de la biodiversidad 

acuática. Para ello se llevó a cabo una investigación aplicada que estudiaba los patrones 

biogeográficos de un conjunto de plantas acuáticas a través de los modelos de distribución de 

especies (MDE), con distintos objetivos: definir áreas de alto interés de conservación de las 

plantas acuáticas, caracterizar el hábitat de taxones de plantas acuáticas bajo algún grado de 

amenaza y modelizar áreas con alto riesgo de invasión por especies acuáticas invasoras. La 

aplicación se traduce en la generación de información que pueda ser usada en futuros planes 

de gestión y conservación de especies y hábitats acuáticos. Aunque cada capítulo de esta Tesis 

tiene una discusión independiente, en la presente sección se tratará de poner de manifiesto la 

utilidad de las plantas acuáticas como organismos modelos en la gestión y conservación de la 

biodiversidad acuática. 

 En ocasiones, el uso de indicadores físico-químicos en los humedales requiere un gran 

esfuerzo de muestreo y no es necesariamente relevante desde el punto de vista biológico 

(Gergel et al., 2002). Por el contrario, los indicadores bióticos pueden integrar cambios en las 

condiciones de los sistemas que habitan, a veces son fáciles de identificar y la información que 

proporcionan es útil para detectar las presiones a las que están expuestos (Niemi & McDonald, 

2004). En el estudio llevado a cabo en la zona del manto eólico del Entorno de Doñana, se puso 

de manifiesto la capacidad bioindicadora de las plantas acuáticas para establecer las zonas, 
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dentro de la red de lagunas, que se encontraban expuestas a un mayor riesgo de 

vulnerabilidad. Son varias las propuestas que se han realizado para valorar la red de lagunas 

temporales de Doñana, basándose en diferentes aspectos como la geomorfología (Florencio 

et al., 2014), el hidroperiodo (Bustamante et al., 2016), incluso las plantas acuáticas 

(Fernández-Zamudio et al., 2016), pero en ésta que presentamos, es la primera vez que se 

establece un método basado en la tecnología SIG. Este método engloba distintos análisis para 

constituir una metodología objetiva que deje de lado aspectos como el criterio experto 

utilizado en otros estudios de valoración de hábitats (Saaty, 1990), los cuales van a estar 

siempre sujetos a un menor o mayor grado de subjetividad (Krois & Schulte, 2014; Sarkar 

et al., 2016). En la línea de otros estudios, los resultados que se proponen señalan un nexo 

común entre las zonas más biodiversas del área de estudio y la zona de mayor densidad de 

cuerpos de agua (Díaz-Paniagua et al., 2010; Fernández-Zamudio et al., 2016). Así, las zonas del 

ecotono entre la marisma y las arenas, y el ribete peridunar del Parque Nacional, lugares 

donde se encuentra el punto de descarga del acuífero, son las áreas donde la riqueza de 

plantas acuáticas es más notable y, en consecuencia, aparece una mayor diversidad de 

organismos asociados a ellas. Además, estas zonas se presentan como hábitats de especies de 

alto interés de conservación para especies como Caropsis veticillato-inundata o Potamogeton 

natans (Florencio et al., 2014). A pesar de que esta zona se encuentra bajo el mayor grado de 

protección legal del área de estudio, se han detectado en las zonas más cercanas al núcleo 

urbano de Matalascañas un riesgo de vulnerabilidad bastante elevado, hecho que ha quedado 

patente en otros trabajos (Díaz-Paniagua & Aragonés, 2015; Bustamante et al., 2016; Dimitriou 

et al., 2017). La principal causa de dicho riesgo parece estar relacionada con la extracción de 

aguas del acuífero, hecho que también afecta a toda la zona norte del área de estudio, donde 

tanto la presencia de núcleos urbanos como de cultivos de regadío, parecen ser los causantes 

de la falta de agua y la pérdida de su calidad. De este modo, la artificialización de este entorno 

es lo que está produciendo la pérdida de calidad de hábitats y el aumento del riesgo de 
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vulnerabilidad. Aún así es importante señalar que la presencia de hábitats artificiales como es 

el caso de los zacallones (masas de agua artificiales para el abastecimiento del ganado) o las 

balsas agrícolas de riego, también pueden aportar efectos positivos para el conjunto de la red 

de lagunas estudiadas, ya que proporcionan hábitats para organismos que necesitan de un 

mayor hidroperiodo para completar sus ciclos de vida (Fernández-Zamudio et al., 2016), siendo 

éste el caso de algunas plantas acuáticas flotantes como Lemna trisulca o Wolffia arrhiza. 

Desde el punto de vista de la gestión y conservación de este entorno, clave para el 

mantenimiento de la flora y fauna acuática europea, es crucial tratar el sistema como un 

conjunto y no como hábitats aislados (Díaz-Paniagua et al., 2010), y en este sentido es 

necesario promover políticas de gestión capaces de armonizar las actividades humanas con el 

espacio natural. 

 La información que aportan los patrones geográficos de las especies pueden ser de 

gran ayuda no sólo para la gestión de entornos naturales y hábitats concretos, sino que 

además su uso basándose en la metodología de los hotspots puede ayudar a conocer 

diferentes aspectos relacionados con la conservación de la biodiversidad en zonas poco 

estudiadas (Pineda & Lobo, 2009) o la efectividad de la red de espacios naturales protegidos de 

una región (Mateo et al., 2013). Existen diferentes estudios que analizan los patrones de 

riqueza de especies con la finalidad de establecer medidas de conservación en la Península 

Ibérica (Lobo et al., 2001; Pascual et al., 2011). Aún así, las plantas acuáticas han sido 

escasamente usadas hasta ahora como organismos modelos para valorar la red de espacios 

naturales protegidos. Los organismos más comunes para el desarrollo de este tipo de 

metodologías han sido los peces y los macroinvertebrados (Abellán et al., 2007; Guareschi 

et al., 2012, 2015; Hermoso et al., 2016), a pesar de que el mayor número de métodos para 

implementar en la Directiva Marco del Agua se basan en las plantas acuáticas (28% del total de 

los métodos) (Birk et al., 2012). Los patrones de riqueza de especies de plantas acuáticas 

obtenidos en la Península Ibérica muestran coincidencias con los propuestos por Lobo y 
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colaboradores (2001), para la vegetación de la Península Ibérica. Además, se pone de evidencia 

que la Red Natura 2000 deja sin protección importantes áreas para el desarrollo y 

supervivencia de plantas acuáticas y en consecuencia para los organismos asociados. Estudios 

anteriores ya evidencian esta deficiencia (Sánchez-Fernández et al., 2013; Guareschi et al., 

2015; Hermoso et al., 2015; Rosso et al., 2017). A pesar de que la Red Natura 2000 trata de 

combinar las actividades humanas con la conservación y protección de la naturaleza, se ha 

identificado que las zonas de especial importancia en la distribución de la riqueza de plantas 

acuáticas se encuentran fuertemente alteradas por el efecto del hombre, hecho que a medio 

plazo incide negativamente en la protección de los ecosistemas acuáticos. Por esta razón, en 

base a los resultados obtenidos, se considera necesaria una revisión de los límites de la Red 

Natura 2000 en la Península Ibérica para ofrecer una mayor protección de los ecosistemas 

acuáticos en equilibrio con determinadas zonas de uso humano, pero también de elevado 

valor ecológico. 

 Un aspecto importante a la hora de establecer medidas de conservación y gestión es el 

conocimiento de las áreas con alto riesgo de invasión por especies exóticas, siendo ésta una de 

las causas principales de la pérdida de biodiversidad en los ecosistemas acuáticos (Dudgeon 

et al., 2006). El número de especies exóticas presentes en los ecosistemas está aumentando 

significativamente en los últimos años, y resulta de especial importancia en el caso de los 

ecosistemas acuáticos ya que son muy susceptibles a los cambios producidos por estas 

especies (Strayer & Dudgeon, 2010; Keller et al., 2011). El incremento de registros de presencia 

de plantas acuáticas exóticas en la Península Ibérica ha aumentado de forma exponencial en 

los últimos 50 años. En el estudio sobre el riesgo de invasión de 20 especies exóticas en la 

Península Ibérica, se puso de manifiesto que la principal causa de vulnerabilidad a un mayor 

riesgo de invasión fue el efecto del hombre, representado en este estudio mediante la huella 

humana. La importancia de este factor ha sido puesta de manifiesto por otros autores en el 

desarrollo de MDE de plantas acuáticas exóticas en otras regiones (Kelly et al., 2014; Gallardo 
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et al., 2015b). La presión de propágulos relacionada con el hombre es la clave en la 

introducción y posterior colonización de estas especies (Compton et al., 2012; Kelly et al., 

2014). Aunque la mayoría de las especies focales no pueden dispersarse naturalmente a 

grandes distancias, la presencia de vías de transporte permiten una dispersión facilitada 

eficiente (Strayer, 2010; Havel et al., 2015). Por ejemplo, las redes de transporte y las cuencas 

hidrográficas actúan como corredores para la introducción de especies exóticas (Gallardo 

et al., 2015b). En el estudio para la Península Ibérica se detectó una especial relación entre las 

zonas de mayor riesgo de invasión con zonas cercanas a áreas agrícolas, situadas en las 

cuencas de los grandes ríos. Esto pone de manifiesto que la cercanía a zonas agrícolas, no solo 

provoca que la riqueza de plantas acuáticas disminuya, como se mostró en el primer capítulo 

de la Tesis, sino que además favorece la entrada de organismos exóticos invasores, menos 

selectivos y capaces de transformar el hábitat al que llegan. 

 Cuando se amplió el área de estudio a Europa y el número de organismos estudiados 

(de 20 en la Península Ibérica a 60 en Europa), se obtuvo una tendencia similar. En el caso de 

Europa, las zonas expuestas a una mayor presión antrópica son las que mostraron un mayor 

riesgo de invasión coincidiendo con áreas urbanas, cuencas de grandes ríos, áreas densamente 

pobladas o zonas de puertos, entre otros ambientes antropizados. Estos resultados 

concuerdan con los propuestos por otros autores, que ya señalan a estas zonas como las más 

susceptibles a recibir invasiones de múltiples taxones (Liu et al., 2011; Gallardo et al., 2015b; 

Bellard et al., 2016). El aumento en el número de especies de plantas acuáticas exóticas en 

Europa quedó patente en los resultados propuestos. Existe un periodo clave para entender 

este proceso, en la década de los 60, al inicio de la Revolución Verde. En este periodo se 

fomenta un cambio en el modelo agrícola, pasando de una agricultura tradicional a una 

agricultura intensiva (Verhoeven & Setter, 2010). El análisis a post hoc realizado para 

establecer la relación de las zonas de mayor riesgo de invasión en Europa con diferentes 

factores físico-químicos puso de manifiesto como el efecto del hombre, a través del desarrollo 
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de los nuevos cultivos agrícolas, parece ser la causa principal en este problema emergente de 

las especies exóticas en ecosistemas acuáticos, debido a que las zonas de mayor riesgo de 

invasión coincidieron principalmente con las zonas expuestas a una elevada concentración de 

nutrientes. El aumento de compuestos químicos y fertilizantes de distinto tipo, es una de las 

principales causas de la eutrofización de los ecosistemas acuáticos, sentando las bases para 

una mayor idoneidad de estos sistemas para las especies exóticas (Verhoeven & Setter, 2010). 

 Comprender la actual distribución potencial de especies invasoras es muy útil para 

gestionar la biodiversidad, minimizar el daño asociado con introducciones accidentales, pero 

además para establecer también sistemas de detección temprana que permitan la priorización 

y el manejo de áreas potencialmente susceptibles (Broennimann et al., 2007; Vander Zanden & 

Olden, 2008; Barnes et al., 2014). Se espera que el efecto del clima cambie la distribución de 

las especies y, por lo tanto, es importante predecir la posible distribución futura de especies 

exóticas (Broennimann et al., 2007, 2012; Broennimann & Guisan, 2008; Bellard et al., 2013; 

Gillard et al., 2017). Estos cambios pueden ir acompañados de una diversificación de linajes en 

una variedad de taxones (Evans et al., 2009). En este contexto, la información de nicho 

ecológico puede ser importante para determinar si los linajes son distintos (Rissler et al., 

2007). Tras diferentes trabajos llevados a cabo para analizar el riesgo de invasión de diferentes 

regiones, se decidió centrar el esfuerzo en analizar el riesgo de invasión de una única especie, 

en concreto la especie que se podría considerar como la planta acuática invasora 

paradigmática para la cuenca del Mediterráneo, Azolla filoiculoides. En el proceso de 

modelado de la especie, se decidió establecer una metodología de trabajo diferente a la 

seguida hasta el momento para modelizar la idoneidad del hábitat para especies no nativas. En 

este caso no se trabajó con los registros de la especie en el área nativa y el área invadida 

(Jiménez-Valverde et al., 2011), sino que se utilizaron tan sólo los datos de la especie en su 

área nativa. De este modo se perseguía entender si la especie coloniza zonas similares a su 

área nativa o si por el contrario prefiere ambientes diferentes y, en relación con esto último, 
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cómo afectará el Cambio Climático al proceso de invasión de Azolla filiculoides. El resultado 

obtenido fue muy interesante, ya que la especie, tal y como se señala aquí por primera vez, 

mediante el uso de análisis filoclimáticos, parece estar constituida por dos “razas” climáticas: 

una “raza” tropical y otra “raza” templada. La distribución potencial de la “raza” templada 

coincide con la distribución no nativa de Azolla, mientras que la distribución potencial de la 

“raza” tropical muestra áreas idóneas para la especie fuera de su área nativa aún sin invadir. 

Se podría afirmar, por tanto, que la “raza” que actualmente se encuentra dispersa por el 

planeta es la “raza” templada. A pesar de que los modelos climáticos señalaron que ambas 

“razas” podrían reducir sus distribuciones en un futuro, como se ha puesto de manifiesto para 

otras plantas acuáticas invasoras (Gillard et al., 2017), la “raza” templada parece que seguirá 

siendo un problema para la gestión de los sistemas acuáticos mediterráneos ya que la 

distribución de A. filiculoides depende fuertemente de variables relacionadas con la 

temperatura (Kelly et al., 2014), como también ocurre con otras plantas acuáticas flotantes 

(Moran et al., 2010; Netten et al., 2010). 

 Estos resultados abren una sugerente puerta a futuras investigaciones. Si se parte de la 

idea de que los caracteres morfológicos dentro de este taxón son bastante uniformes, de lo 

que puede inferirse su uniformidad genética, los resultados pueden interpretarse como el 

indicio de otra fuente de variabilidad, al margen del genoma de la planta, en este caso, se trata 

de la existencia de comunidades de procariotas simbiontes. Estos simbiontes serían capaces de 

modular la respuesta de Azolla filiculoides a diferentes condiciones ambientales y por tanto 

también en ellas puede que esté la clave para el control de esta planta invasora.  

 El uso de los MDE en esta Tesis, y en concreto el algoritmo de máxima entropía, ha 

demostrado ser una herramienta eficaz a la hora de establecer la distribución potencial de las 

especies estudiadas. Aún así, el correcto rendimiento de los modelos depende de la cantidad y 

calidad de los datos, así como de las características ecológicas de las especies (Mateo et al., 

2013). Es cierto que existen una serie de limitaciones y asunciones a la hora de realizar estos 
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modelos (Carvalho et al., 2010), sin embargo, los resultados propuestos en esta Tesis han 

acreditado ser altamente confiables. Los altos valores de AUC para los diferentes modelos 

realizados, son un fiel reflejo de la calidad de los datos utilizados para realizar los distintos 

ejercicios de modelado (Phillips et al., 2006; Merow et al., 2013). En este contexto, el 

procesamiento llevado a cabo de los datos, tanto de presencias de especies como los 

predictores usados, ha sido un paso esencial para obtener unos resultados confiables, tal como 

indican otros estudios (García‐Roselló et al., 2015). 

 Con el desarrollo de esta Tesis se ha puesto de manifiesto el interés del uso de las 

plantas acuáticas como organismos modelos, adecuados para gestionar los ecosistemas 

acuáticos y redes de espacios protegidos, así como para establecer estrategias de conservación 

de la biodiversidad de una forma objetiva. Mediante el uso de diferentes técnicas de análisis 

espacial se ha demostrado que éstas resultan ser herramientas útiles en los procesos de toma 

de decisiones en campos como la biología de la conservación y las invasiones biológicas. Sin 

menoscabo de que el estudio de estos organismos y sistemas en su entorno natural es 

fundamental, se considera que el trabajo expuesto aquí constituye una base sólida para 

avanzar en el conocimiento del funcionamiento de este grupo funcional ampliamente 

distribuido en la cuenca del Mediterráneo. Siendo una información útil para el desarrollo de 

planes de priorización de ecosistemas acuáticos y gestión de redes de reserva, así como para el 

diseño de sistemas de alerta temprana de detección de especies invasoras, desarrollo de 

planes de restauración o, en última instancia, y no por ello menos importante, para establecer 

nuevas áreas de estudio, donde poder ampliar el conocimiento de la presencia y distribución 

de estas especies. 
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8. CONCLUSIONES 
 

1.- En el estudio sobre la vulnerabilidad de red de lagunas temporales incluidas en el Entorno 

de Doñana, las zonas de mayor vulnerabilidad en el conjunto son aquellas cercanas a cultivos y 

núcleos residenciales, como posible consecuencia de las extracciones de aguas subterráneas. 

Por el contrario, las zonas con mayor heterogeneidad de hábitats y mayor densidad de cuerpos 

de agua, zonas cercanas al ecotono entre la marisma y las arenas y la zona peridunar, son las 

que albergan un mayor número de especies, así como zonas de menor riesgo de 

vulnerabilidad. 

2.- Los territorios de mayor riqueza de plantas acuáticas en la Península Ibérica se localizan en 

las zonas de mayor elevación, así como en puntos concretos del suroeste y este de la 

Península.  

3.- La Red Natura 2000 en la Península Ibérica, presenta una limitada efectividad para 

garantizar la conservación de las plantas acuáticas. Esto supone la desprotección de áreas de 

alto interés desde el punto de vista de la conservación de la biodiversidad acuática.  

4.- Las variables bioclimáticas son los principales factores que explican la distribución potencial 

de las especies de plantas acuáticas exóticas. De especial importancia son las variables 

relacionadas con la temperatura, las cuales actúan como limitantes en su distribución, 

pudiendo afectar a procesos como la reproducción, el crecimiento, el metabolismo y la 

captación de oxígeno. Por otra parte, aunque menos importante, las variables relacionadas 

con la precipitación afectan a los diferentes regímenes hídricos (sequías o inundaciones), 

pudiendo llegar a ejercer efectos perjudiciales sobre los ciclos biológicos de las plantas 

acuáticas. 
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5.- Las cuencas de grandes ríos y áreas sometidas a  intensa actividad antrópica como áreas 

densamente pobladas, puertos y zonas costeras, son las zonas que presentan un mayor riesgo 

de invasión potencial por plantas acuáticas exóticas, tanto en la Península Ibérica como en 

Europa. 

6.- Las zonas con elevada concentración de nutrientes y con altos valores de conductividad 

eléctrica y alcalinidad favorecen el riesgo de invasión por plantas acuáticas en Europa. 

7.- Las regiones expuestas a una elevada actividad agrícola, principalmente zonas de regadío, 

favorecen el establecimiento de especies exóticas de plantas acuáticas y en contraposición, 

son poco favorables para albergar una alta riqueza de especies nativas y/o amenazadas.  

8.-El cambio de una agricultura tradicional a una agricultura industrializada durante la década 

de los 60, parece ser el punto de inflexión que explica la mayor facilidad de invasión por 

especies acuáticas invasoras en algunas regiones de Europa, dándose así un aumento en el 

número de especies y registros de especies acuáticas exóticas. 

9.- La especie Azolla filiculoides aparece compuesta por dos “razas” climáticas diferentes. Se 

propone la hipótesis de que se encuentra en un proceso de especiación ecológica, en el cual la 

“raza” de ambientes templados es la que parece estar presente en las zonas fuera del área 

nativa de la especie, lo que hace pensar que es la que presenta un mayor potencial invasor. 

10.- Como conclusión final, la aplicación de los modelos de distribución de especies, 

combinados con el uso de los sistemas de información geográfica, permite obtener patrones 

de distribución más completos que los métodos clásicos de estudio de distribución de 

especies. De este modo, los modelos de distribución de especies se presentan como 

herramientas de incalculable valor en la investigación de la biología de la conservación, 

proporcionando alternativas para el estudio de la biodiversidad, estudios de Cambio Climático, 
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evaluación del riesgo de vulnerabilidad y de invasión, diseño de nuevas reservas y desarrollo 

de planes de gestión y conservación. 
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