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Del movimiento individual a los cambios de distribución: Integración de datos de movimiento en modelos basados en el individuo para
evaluar los efectos poblacionales del cambio global

Resumen: El estudio del movimiento de los individuos informa directamente sobre los tamaños de las áreas de campeo, las rutas migratorias o la
selección de hábitat. Pero, además, la integración de datos de movimiento en modelos ecológicos permite además abordar mayores escalas. En
este trabajo mostramos los resultados de nuestra línea de investigación utilizando STEPLAND, un modelo basado en el individuo de desarrollo
propio. El modelo se parametrizó con datos de movimiento, demográficos y genéticos de tortugas terrestres (Testudo graeca) del SE de España.
Llevamos a cabo diferentes experimentos de simulación con el fin de contestar a cuestiones sobre los efectos del cambio global en la conservación
de la especie. A nivel de especie, identificamos aquellos rasgos evolutivos de las tortugas, como el almacenamiento de esperma por parte de las
hembras, que evitan las extinciones en hábitats antropizados. A escala de paisaje, evaluamos el impacto del abandono agrícola y la intensificación
en la dinámica poblacional de esta especie de vida larga. La intensificación afectó negativamente las tasas reproductivas, la densidad de población
y la probabilidad de extinción de T. graeca, con respuestas de retardo de 20, 30 y 130 años respectivamente. Finalmente, en un contexto regional,
pretendemos simular las primeras etapas de una expansión. Los primeros resultados sugieren patrones característicos de surfing genético, un pro-
ceso que afecta la expansión de especies de baja dispersión afectadas por deriva genética. Creemos que nuestra línea de investigación ejemplifica
bien que el valor científico de los datos de movimiento excede el nivel de individuo.

Palabras clave: modelado espacialmente explícito; perturbaciones del hábitat; STEPLAND; Testudo graeca

From individuals’ movement to range shifts: integration of movement data in individual-based models to assess global change effects on
populations 

Abstract: The study of the movement of individuals directly informs about home-range sizes, migratory routes or habitat selection. But also, integrating
movement into ecological models allows for larger-scale studies. Here we summarize the results of our line of research based in the individual-based
model STEPLAND. The model was parameterized with movement, demographic and genetic data of spur-thighed tortoises (Testudo graeca) in SE
Spain. We developed different simulation experiments to answer questions about the effects of global change on the conservation of this species. At
the species level, we identified those evolutionary traits of tortoises, such as female sperm storage, that prevent extinctions in human-altered habitats.
At landscape scale, we assessed the impact of agricultural abandonment and agricultural intensification on the population dynamics of this long-
lived species. Only agricultural intensification negatively affected reproductive rates, population density, and probability of extinction of T. graeca,
with time-lag responses of 20, 30 and 130 years respectively. Finally, in a regional context, we aim to simulate the early stages of a range expansion.
Preliminary results reveal patterns compatible to “genetic surfing”, a process affecting the expansion of low dispersal species impacted by strong ge-
netic drift. We believe that our line of research exemplifies well that the scientific value of movement data goes well beyond the individual level.

Keywords: spatially-explicit modelling; habitat disturbances; STEPLAND; Testudo graeca
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Introducción
Con más de la mitad de la superficie terrestre de la Tierra ya al-

terada por las actividades humanas (Barnosky et al. 2012), los cam-
bios de hábitat han sido identificados como una de las principales
causas de pérdida de biodiversidad (Brooks et al. 2002). En términos
generales, la pérdida y la fragmentación del hábitat afectan a la mo-
vilidad animal, causando impactos directos en la persistencia de las
poblaciones y es previsible que sus efectos escalen afectando, por
ejemplo, a las interacciones depredador-presa, los ciclos de nutrien-
tes y la transmisión de enfermedades (Tucker et al. 2018). Por otra
parte, el cambio climático supone una amenaza global que afecta a
todos los niveles de organización, provocando cambios en la historia
de vida de los organismos, en el área de distribución de las especies,
en la composición de especies de las comunidades y en la estructura
y el funcionamiento de los ecosistemas (McCarty 2002). 

La interacción entre el cambio climático y la degradación de los
ecosistemas obliga a los organismos a buscar condiciones más fa-
vorables, provocando la expansión, desplazamiento, contracción o
incluso la desaparición de las áreas de distribución que actual-
mente conocemos (Parmesan y Yohe 2003; Monzón et al. 2011).
Consecuentemente, para evaluar y pronosticar los efectos del cam-
bio global sobre especies animales es crucial considerar la compo-
nente espacial inherente al movimiento animal (Fahrig 2007; Villard
y Metzger 2014; Niebuhr et al. 2015). Para minimizar las pérdidas
de biodiversidad a nivel global es necesario identificar las especies
especialmente vulnerables a cambios en su distribución y pérdidas
de diversidad genética como consecuencia de alteraciones fisioló-
gicas, morfológicas, comportamentales, fenológicas y genéticas a
nivel individual (Foden et al. 2019). Sin embargo, entender e incor-
porar el movimiento individual en los modelos que abordan los efec-
tos del cambio global no es en absoluto banal.

El movimiento animal gobierna la búsqueda de recursos, los in-
tercambios de individuos entre subpoblaciones, los procesos de co-
lonización y el mantenimiento del flujo genético. Cada movimiento
individual implica un equilibrio entre los beneficios potenciales para
la supervivencia o la reproducción, y los compromisos potenciales
en términos de gasto energético y riesgo de mortalidad (Bélichon
et al. 1996; Baker y Rao 2004; Payo-Payo et al. 2017). A escala de
paisaje, la interacción entre las reglas de movimiento que usa el
animal y la estructura del paisaje determinan los movimientos rea-
lizados en el espacio y la conectividad funcional de las especies
(Tischendorf y Fahrig 2000; Schooley y Wiens 2003). 

Dada la importancia del movimiento animal en la dinámica de
poblaciones y la persistencia de las especies (y gracias a la reciente
revolución en cuanto a análisis de datos), el campo de la ecología
del movimiento ha crecido considerablemente en las últimas déca-
das tanto en colecta como en análisis de datos (Getz y Saltz 2008;
Nathan et al. 2008; Patterson et al. 2008; Smouse et al. 2010; Hoo-
ten et al. 2017). Del análisis de los datos de movimiento es posible
obtener información directa y con alto grado de precisión, por ejem-
plo, sobre áreas de campeo, selección de hábitat o rutas migrato-
rias, siendo esto indudablemente relevante para la gestión y la
conservación. Pero, además, es posible extraer de los datos las re-
glas de movimiento que usan los animales e integrarlas en modelos
de simulación basados en el individuo espacialmente explícitos. Re-
crear mediante simulaciones las interacciones entre movimiento y
la estructura del paisaje nos permite explorar y proyectar sus efectos
en la viabilidad poblacional a diferentes escalas espaciotemporales
(Morales et al. 2010).

Los modelos de paseo aleatorio (en inglés random walk models;
Kareiva y Shigesada 1983) son herramientas potentes para repro-
ducir la estocasticidad inherente al movimiento individual (Ej. Kra-
mer-Schadt et al. 2004; Börger et al. 2008; Anadón et al. 2012). Estos
modelos mecanicistas simulan trayectorias aleatorias que emulan
movimientos o comportamientos complejos, como la selección de
hábitat (Ej. Moorcroft y Barnett 2008) o la filopatría (Ej. Cagnacci et
al. 2010). La comparación de datos simulados y empíricos permite
identificar los procesos biológicos que subyacen a los patrones ob-

servados en campo (Ej. Revilla et al. 2004; Börger et al. 2008; Pat-
terson et al. 2008). Además, la integración de modelos de paseo ale-
atorio en modelos basados en individuos que incluyan procesos
demográficos y genéticos permite proyectar espaciotemporalmente
los impactos del cambio global en la viabilidad, distribución e incluso
diversidad genética de las poblaciones (DeAngelis y Díaz 2019). 

En este trabajo describimos nuestra línea de investigación con
STEPLAND (Graciá et al. 2020a), un modelo basado en el individuo
espacialmente explícito que integra datos de movimiento, demo-
grafía y genética. Este modelo ha sido parametrizado con datos de
movimiento individual de tortugas Testudo graeca, obtenidos me-
diante radioseguimiento en el sureste ibérico (Anadón et al. 2012),
y con información bibliográfica y empírica sobre aspectos biológicos
y ecológicos de la especie (Graciá et al. 2013a, 2013b, 2020b).
Nuestros trabajos ilustran cómo se puede escalar desde el análisis
del movimiento individual, al análisis y pronóstico de los efectos del
cambio global a nivel poblacional. Concretamente, nos hemos pre-
guntado para T. graeca: (i) ¿Qué rasgos biológicos son clave para
enfrentar la fragmentación y la pérdida de hábitat?; (ii) ¿Qué efec-
tos poblacionales tienen el abandono rural y la intensificación del
paisaje?; y (iii) ¿Qué rasgos biológicos soportan las expansiones
espaciales y qué patrones genéticos originan?. 

Descripción del sistema de estudio: la tortuga
Testudo graeca en el SE Ibérico

Testudo graeca es una tortuga terrestre de tamaño medio. En
el Mediterráneo occidental se distribuye en el norte de África, con
poblaciones pequeñas y aisladas en las islas del Mediterráneo (Ma-
llorca, Cerdeña, Sicilia) y en la península ibérica (Graciá et al.
2017). La especie habita principalmente en matorrales semiáridos
y paisajes agrícolas tradicionales, y está gravemente amenazada
por la pérdida y fragmentación del hábitat y por su consideración
de animal doméstico (Graciá et al. 2020c; Escoriza et al. 2022).

Estas tortugas no son territoriales y presentan áreas de campeo
superpuestas que comprenden entre 1 y 5 ha en el SE Ibérico (Ana-
dón et al. 2012). Maduran sobre los 8-10 años y pueden vivir hasta
30-40 años en condiciones silvestres (Díaz-Paniagua et al. 2001).
Las hembras de T. graeca pueden almacenar esperma durante va-
rios años después del apareamiento, un rasgo biológico que per-
mite que las puestas se fertilicen anualmente aun en ausencia de
machos (Roques et al. 2004). Los tamaños de puesta varían prin-
cipalmente entre 1 y 7 (Graciá et al. 2020b).

La población de T. graeca del SE Ibérico es ideal para estudiar
la interacción entre la alteración del hábitat y la modificación de los
patrones de movimiento (y los efectos que esto tiene a nivel pobla-
cional) por dos motivos. En primer lugar, estudios de radiosegui-
miento y de captura-recaptura a largo plazo sugieren que los
individuos muestran una baja capacidad de movimiento y una alta
fidelidad al sitio (Sanz-Aguilar et al. 2011; Anadón et al. 2012).
Estas características hacen que las poblaciones de T. graeca sean
especialmente vulnerables a las perturbaciones del hábitat (Sanz-
Aguilar et al. 2011). En segundo lugar, gracias a trabajos previos,
tenemos un conocimiento profundo de los aspectos ecológicos y
demográficos básicos de esta población (Ej. sobre tasas de morta-
lidad y dinámica poblacional: Sanz-Aguilar et al. 2011, Rodríguez-
Caro et al. 2013, 2019, 2021; sobre patrones de ocupación y
movimiento: Sanz-Aguilar et al. 2011; Anadón et al. 2012; Rodrí-
guez-Caro et al. 2017; sobre aspectos reproductivos: Rodríguez-
Caro et al. 2021). 

Además, el singular origen de T. graeca en el SE Ibérico hace
que esta población sea interesante para el estudio de los cambios
de distribución de especies a escala regional. La población de T.
graeca del SE Ibérico (Fig. 1a) llegó desde el norte de África proba-
blemente durante el Pleistoceno tardío (hace unos 20 000 años). La
detección de un patrón genético espacialmente coherente dentro de
la población del SE Ibérico sugiere una expansión natural de la es-
pecie desde el entorno de la Cuenca de Vera en Almería (Graciá et
al. 2013a,b). Concretamente, se han encontrado gradientes negati-
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Figura 1. (a) Distribución de Testudo graeca en el Mediterráneo Occidental. Los triángulos indican las poblaciones pequeñas y aisladas del oeste de Eu-
ropa. (b) Paisajes utilizados para la identificación de rasgos de vida clave para la persistencia de poblaciones en paisajes perturbados. (c) Paisajes utili-
zados para la proyección de las consecuencias demográficas del abandono rural y la intensificación del paisaje. (d) Distribución y poblaciones en
seguimiento (puntos negros) de T. graeca en Murcia y Almería, y paisaje simulado en la reconstrucción del proceso de expansión de T. graeca en el SE
ibérico. Tomada con modificaciones de Graciá et al. (2020b, 2021); y Jiménez-Franco et al. (2020). 
Figure 1. (a) Distribution of Testudo graeca in the Western Mediterranean. Triangles represent the small and isolated populations in Western Europe. (b)
Landscapes used for the identification of key biological traits to support population persistence in disturbed landscapes. (c) Landscapes used for the pro-
jection of the demographic consequences of rural abandonment and landscape intensification. (d) Distribution and monitored populations (black dots) of
T. graeca in Murcia and Almería, and simulated landscape in the reconstruction of the expansion process of T. graeca in the Iberian SE. Taken with mod-
ifications from Graciá et al. (2020b, 2021); and Jiménez-Franco et al. (2020).
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vos de diversidad genética desde el sur de la distribución, aislamiento
por distancia, fuerte diferenciación entre sitios próximos y gradientes
significativos en las frecuencias de algunos alelos (i.e. algunos alelos
raros se vuelven frecuentes en sitios distantes al origen de la expan-
sión, mientras que otros inicialmente frecuentes desaparecen) (Gra-
ciá et al. 2013b). Estos patrones genéticos concuerdan con la teoría
de surfing genético, un proceso característico de la expansión de es-
pecies con poca capacidad de movimiento y afectadas por deriva
genética como consecuencia del efecto fundador en el frente de
avance (Edmonds et al. 2004; Klopfstein et al. 2006).

Descripción de STEPLAND para la simulación de
poblaciones de Testudo graeca

STEPLAND es un modelo basado en el individuo espacial-
mente explícito que integra procesos demográficos y genéticos con
una simulación muy detallada del movimiento animal basada en
paseos aleatorios. STEPLAND se desarrolló en Python 2.7 (Graciá
et al. 2020a). La Figura 2 muestra una descripción general del mo-
delo y su descripción se resume a continuación, pero para más de-
talles ver Graciá et al. (2020a,b) y Jiménez-Franco et al. (2020,
2022).

Entidades y atributos y escalas espaciales. Dependiendo del
ejercicio de simulación, utilizamos paisajes de entre 9 y 100 kiló-
metros cuadrados, compuestos por una cuadrícula de celdas de
10 m × 10 m. Cada celda de la cuadrícula se caracteriza por su po-
sición (coordenadas x e y) y por su categoría de hábitat (Ej. cultivo
intensivo, cultivo de secano, arbustos en llano o arbustos en pen-

diente). En nuestro caso, la clasificación de las celdas en las cate-
gorías de hábitat procede de un estudio anterior que abordó los
efectos de la fragmentación del hábitat en el movimiento de las tor-
tugas (Anadón et al. 2012). 

Los individuos tienen los atributos: sexo, edad, su ubicación ac-
tual y pasada, y genética (genotipos con marcadores de microsa-
télites y haplotipos mitocondriales). Además, varios parámetros
gobiernan su movimiento y presentan un atractor focal ubicado en
una celda para representar el comportamiento de fidelidad al sitio.

Entradas e inicialización. Las entradas del modelo incluyen la
población inicial, el paisaje y la parametrización del modelo. La ini-
cialización que hemos utilizado varía entre los ejercicios de simu-
lación que hemos desarrollado, pero en general hemos partido de
situaciones plausibles en términos biológicos (i.e. densidades po-
blacionales, estructura poblacional y genética identificadas en las
poblaciones naturales). 

La parametrización del modelo se ha basado en un estudio pre-
vio sobre el movimiento de T. graeca (Anadón et al. 2012), y en una
revisión bibliográfica (Graciá et al. 2020b). En nuestros ejercicios
de simulación, la parametrización del modelo ha resultado en tasas
máximas de crecimiento demográfico (λ) entre 1.08 y 1.008 (i.e.
asumiendo para este cálculo crecimiento determinista, sin estocas-
ticidad demográfica).

Escalas temporales, resumen de procesos y detalles de para-
metrización. Cada paso de tiempo en STEPLAND representa un
día, mientras que las salidas se resumen por períodos de n años.
El modelo consta de submodelos de movimiento, demografía (re-
producción y mortalidad) y genética (Fig. 2).
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Figura 2. Procesos principales implementados en el modelo basado en el individuo STEPLAND. Tomada con modificaciones de Graciá et al. (2020b).
Figure 2. Main processes implemented in the spatially explicit individual based model STEPLAND. Taken with modifications from Graciá et al. (2020b).



En STEPLAND cada individuo puede moverse hasta un cierto
número de pasos por día, variando según la época del año. En cada
paso se estiman tres pesos normalizados correspondientes a tres
subprocesos de movimiento (comportamiento de fidelidad al sitio,
selección de hábitat y autocorrelación; para más detalle ver Graciá
et al. 2020b) para cada una de las ocho celdas vecinas. El producto
de estos tres pesos da la probabilidad final de que se seleccione
una celda vecina. El movimiento de los individuos, en nuestro caso
tortugas, se rige por sus atributos y por las características del hábitat
de las celdas actuales y vecinas según Anadón et al. (2012). Este
estudio se basó en datos de radioseguimiento de tortugas y mode-
lado orientado a patrón, e identificó que la intensificación de los usos
del suelo tiene un fuerte impacto en los patrones de movimiento de
T. graeca. En el estudio determinaron 5.627 parametrizaciones in-
dividuales de movimiento compatibles con los datos empíricos (di-
ferentes entre machos y hembras de hábitats naturales y alterados;
Tabla 1). Estas parametrizaciones individuales fueron implementa-
das en STEPLAND para simular la variabilidad y estocasticidad ca-
racterística del movimiento individual. 

El submodelo demográfico refleja la biología conocida de la es-
pecie. La reproducción consiste en apareamiento, almacenamiento
de esperma y puesta (Fig. 2). Las hembras adultas pueden repro-
ducirse hasta tres veces al año (Díaz-Paniagua et al. 1996). Debido
a limitaciones espaciales, asumimos que el apareamiento ocurre
solo si la distancia euclídea entre machos y hembras es inferior a
cierta distancia (generalmente 500m, según Graciá et al. 2020b).
El almacenamiento de esperma y la paternidad múltiple se mode-
laron como una disociación temporal entre (múltiples) eventos de
apareamiento y la fecundación de huevos, que permiten la contri-
bución de diferentes machos a las puestas, incluso durante varios
años después del apareamiento. En este sentido, algunos estudios
encontraron que los espermatozoides pueden ser viables en los
oviductos de las tortugas hasta 3 o 4 años (Kuchling 1999; Pearse
y Avise 2001; Cutuli et al. 2013). También dentro del submodelo de-
mográfico, se implementó un evento de mortalidad al final de cada
año simulado (parametrizado mediante estimas anuales de morta-

lidad según clase de edad). Las tasas de mortalidad anual variaron
entre clases de edad, incluidos los huevos, los inmaduros, los sub-
adultos, los machos adultos y las hembras adultas. En la parame-
trización de nuestros ejercicios de simulación, las tasas de
mortalidad de cada clase de edad se tomaron de Keller et al.
(1997); Sanz-Aguilar et al. (2011) y Rodríguez-Caro et al. (2019).

Finalmente, en el submodelo genético, el genotipo de la proge-
nie se hereda de los padres (herencia materna para el haplotipo
mitocondrial y herencia mendeliana para datos de microsatélites)
(Fig. 2). 

¿Qué rasgos biológicos son clave para enfrentar la
fragmentación y la pérdida de hábitat?

Los impactos en el hábitat debidos a actividades humanas son
especialmente perjudiciales para especies con baja capacidad de
movimiento y en situaciones de escaso tamaño poblacional y/o de
baja densidad, en las que es probable que surja efecto Allee (Philip
1957; Wosniack et al. 2014). Sin embargo, algunas de estas espe-
cies pueden presentar rasgos biológicos que las hacen resilientes
ante tales circunstancias. Gascoigne et al. (2009) hipotetizaron que
las adaptaciones para evitar el efecto Allee por falta de encuentro
de parejas podrían ser particularmente relevantes en ambientes
fragmentados, identificando dos rutas evolutivas: (i) evolución de
mecanismos tales como cantos, feromonas o almacenamiento de
esperma por parte de las hembras, que hacen que la búsqueda de
pareja a baja densidad sea más eficiente o menos necesaria; (ii)
mecanismos que conducen a la agregación permanente o periódica
de individuos y, por lo tanto, debilitan el efecto Allee por falta de pa-
reja (Ej. agregaciones reproductivas). Ante impactos antrópicos en
el hábitat, como la fragmentación, estos autores predijeron que las
especies con el primer tipo de adaptaciones tendrán menos proba-
bilidades de sufrir efecto Allee, ya que se encuentran preadaptadas
a condiciones de baja densidad. Utilizando este marco conceptual,
nos preguntamos qué rasgos vitales en las tortugas de tierra son
clave para enfrentar la fragmentación y la pérdida de hábitat. 
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Tabla 1. Subconjunto como ejemplo de las 5627 parametrizaciones asignadas a los individuos para su movimiento según determinaron Anadón et al.
(2012). En nuestro modelo, estos parámetros se asignan tanto a los individuos iniciales como a los recién nacidos a lo largo de las simulaciones, originando
comportamientos individuales distintos. Véase Graciá et al. (2020b) para obtener más información sobre los parámetros de movimiento.
Table 1. Subset as example of the 5627 parameterizations assigned to individuals for their movement as determined Anadón et al. (2012). In our model,
these parameters are both assigned to the initial individuals and to the newborns along simulations, what results in individual movement behaviours. See
Graciá et al. (2020b) for further information regarding movement parameters.

Tipo (sexo_paisaje) AU1 AU2 dHB rHB H1W H2W H3W H4W H5W

macho_natural 0.05 0.7 50 25 0.1 5 5 8 0

macho_natural 0.05 0.65 75 3 0.1 20 11 3 0

hembra_natural 0.1 0.25 50 7 0.1 11 17 10 0

hembra_natural 0.05 0.3 50 10 0.1 5 2 7 0

macho_alterado 0.7 0.85 75 3 0.1 5 8 18 0

macho_alterado 0.65 0.65 100 10 0.1 5 15 6 0

hembra _alterado 0.55 0.85 175 60 0.1 9 12 2 0

hembra_alterado 0.25 0.85 500 4 0.1 15 10 3 0

AU1: autocorrelación entre pasos consecutivos; AU2: autocorrelation entre pasos entre celdas; dHB: umbral bajo el cual no aplica el retorno al hogar; rHB: retraso (en días)
para activar el retorno al hogar desde que se supera dHB; H1W: peso asignado para la selección celdas con usos intensivos; H2W: de celdas con agricultura tradicional; H3W:
de celdas con vegetación natural en llano; H4W: de celdas con vegetación natural en pendiente; H5W: de celdas representando infraestructuras no permeables.
AU1: autocorrelation between consecutive steps; AU2: autocorrelation between steps between cells; dHB: threshold below which homecoming does not apply; rHB: delay (in
days) to activate homecoming since dHB is exceeded; H1W: weight assigned for the selection of cells with intensive uses; H2W: of cells with traditional agriculture; H3W: of
cells with natural vegetation on plain; H4W: of cells with natural vegetation on slope; H5W: of cells representing non-permeable infrastructures.



Simulamos con STEPLAND los efectos de la fragmentación del
hábitat en la viabilidad de poblaciones de T. graeca a 200 años,
según variaciones de determinados rasgos biológicos y combina-
ciones de densidades, tipos de hábitat y tasas de supervivencia
distintas (Tabla 2, Fig. 1b). En primer lugar, evaluamos la sensibi-
lidad de dos rasgos representativos de las dos rutas evolutivas su-
geridas por Gascoigne et al. (2009): para la primera ruta evaluamos
la “eficiencia en la búsqueda de pareja” (modelada como las dis-
tancias máximas entre individuos que pueden aparearse); para la
segunda ruta evaluamos la “filopatría” (entendida como variaciones
en la tendencia a mantener áreas de distribución alrededor de los
lugares de nacimiento para evitar la dispersión excesiva de los in-
dividuos) (Graciá et al. 2020b). También para la primera ruta, por
ser un rasgo singular y probablemente relevante en términos eco-
lógicos, estudiamos la contribución en la viabilidad poblacional de
T. graeca de diferentes durabilidades del esperma almacenado por
hembras (Jiménez-Franco et al. 2020). 

En general, encontramos que las alteraciones del hábitat frag-
mentaron y redujeron la viabilidad de las poblaciones de T. graeca,
siendo ésta una especie particularmente sensible a las variaciones
en supervivencia adulta. Las tasas de extinción estuvieron muy re-
lacionadas con cambios en la distancia máxima a las que las tortu-
gas pueden encontrar pareja y con las variaciones en la durabilidad
del esperma (Figs. 3a y 3b) (Graciá et al. 2020b; Jiménez-Franco
et al. 2020). Por el contrario, la filopatría no impidió las extinciones

causadas por la alteración del hábitat (Graciá et al. 2020b). Nues-
tros resultados confirman las expectativas de Gascoigne et al.
(2009), siendo los rasgos típicos de la primera ruta evolutiva espe-
cialmente relevantes en un contexto de cambio global y destacan
la relevancia de la estructura de paisaje, que permita la conectivi-
dad funcional de la especie.

¿Qué efectos poblacionales tienen el abandono
rural y la intensificación del paisaje?

Los cambios de uso del suelo no siguen una sola trayectoria,
variando en función de la historia del paisaje, las condiciones so-
cioeconómicas y el contexto ecológico (Foley et al. 2005). Por una
parte, en paisajes rurales se abandonan las prácticas agrícolas tra-
dicionales (en adelante abandono rural), lo que conduce a una te-
órica recuperación de los hábitats naturales y a una restauración
de las funciones ecológicas (Moreira y Russo 2007; Queiroz et al.
2014; Vadell et al. 2016). Por otra parte, los procesos de antropi-
zación incluyen deforestación, intensificación agrícola, desarrollo
de infraestructuras lineales, desarrollos turísticos e industriales y
áreas urbanas (Tzanopoulos y Vogiatzakis 2011; Laurance et al.
2014; Martínez-Fernández et al. 2015). En términos globales,
desde 1992 la antropización ha protagonizado el 41% de la modi-
ficación de los usos del suelo, mientras que el abandono rural ha
supuesto el 13% (Haščič y Mackie 2018). Podríamos decir que la
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Tabla 2. Características de los ejercicios de simulación aquí descritos para Testudo graeca con el modelo basado en el individuo STEPLAND.
Table 2. Characteristics of the simulation exercises here described for Testudo graeca with the individual-based model STEPLAND.

Estudio Paisajes T simulado Réplicas Variación de
parámetros N0 (indiv.) Patrones emergentes Referencia

Identificación de
rasgos vitales clave
de T. graeca en
contextos de
fragmentación de
poblaciones

Estáticos. 
Natural/Alterado.  
De 3x3 Km

200 años 64 Distancia euclídea
máxima para el
encuentro entre
machos y hembras
(100/300/500/700m)

45/90/180 Tasas de extinción
poblacional 

Graciá et al.
2020b

Tasa de
supervivencia adulta
(0.95/0.98)

Patrón de
movimiento: fidelidad
al sitio (Sí/No)

Caducidad del
esperma
almacenado
(0/1/2/3/4 años).

90/180 Tasas reproductivas. 
Tasa de crecimiento
poblacional (λ). 
Tasas de extinción

Jiménez-
Franco et al.
2020

Efectos del abandono
rural y de la
intensificación del
paisaje en la
viabilidad de
poblaciones de T.
graeca

Estáticos (control) y
dinámicos (impacto). 
Abandonado/intensificado. 
De 5x5 Km.

200 años 256 - 250 Tasas reproductivas 
Densidad 
Tasas de extinción

Jiménez-
Franco et al.
2022

Contribución de los
rasgos de vida en la
expansión de Testudo
graeca en el SE
ibérico

Pasaje estático 
Natural.  
De 10x10 Km.

600 años 20 Patrón de
movimiento
parametrizado para
T. graeca: (Sí/No) 
Almacenamiento de
esperma; (Sí/No)

100 Tamaño poblacional 
Área ocupada 
Densidad poblacional 
Tasas de extinción 
Patrones genéticos
(aislamiento por
distancia, gradientes de
diversidad genética,
grupos genéticos)

Datos
pendientes de
publicar
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Figura 3. Tasas de extinción en paisajes naturales y alterados función de variaciones de rasgos de vida y parámetros poblacionales en STEPLAND: (a)
según variaciones en la distancia euclídea máxima entre machos y hembras a las que ocurre el encuentro para la cópula. (b) según variaciones en la ca-
ducidad del esperma almacenado por hembras. Tomada con modificaciones de Graciá et al. (2020b); y Jiménez-Franco et al. (2020). 
Figure 3. Extinction rates in natural and altered landscapes as a consequence of variations in biological traits and population parameters in STEPLAND:
(a) according to variations in the Euclidian distance between males and females at which mating occurs. (b) according to variations in the caducity of
sperm stored by females. Taken with modifications from Graciá et al. (2020b); and Jiménez-Franco et al. (2020).



antropización y el abandono rural son situaciones antagónicas,
pero ambas son frecuentes y se dan, incluso de manera adyacente,
en el mosaico de usos de suelo característico de la cuenca medi-
terránea (Tzanopoulos y Vogiatzakis 2011). Los cambios en los pa-
trones de movimiento de las especies animales frente a tales
cambios de uso del suelo son idiosincráticos. En general, necesitan
adaptar su movimiento a la disponibilidad de recursos y a la nueva
estructura del paisaje (Lange et al. 2013). Pero algunas especies
(o individuos) son incapaces o reacios a cruzar los límites de par-
ches y se deconectan (Kuefler et al. 2010; Soanes et al. 2013; Lister
et al. 2015); mientras que otras presentan mayor movimiento como
consecuencia de la búsqueda de recursos a través de parches dis-
tantes (Saunders 1980; Andreassen e Ims 1998). Surge, por tanto,
la cuestión de qué reflejo tendrán estas alteraciones de los patrones
de movimiento en las dinámicas poblacionales.

En esta ocasión, utilizamos STEPLAND para evaluar el impacto
del abandono rural y la antropización en la dinámica poblacional de
T. graeca como especie de vida larga asociada a paisajes Medite-
rráneos (Jiménez-Franco et al. 2022). Específicamente, cuantifica-
mos: (i) el efecto de los cambios en los patrones de movimiento en
la dinámica demográfica de la población, y si se generan deudas
de extinción (incremento de las tasas de extinción a largo plazo);
(ii) el tiempo de retardo, definido como el tiempo que transcurre
entre la modificación del hábitat y la afección de los diferentes ras-
gos demográficos (tasas reproductivas, densidad poblacional y via-
bilidad poblacional). Simulamos a 200 años “escenarios de impacto”
(con cambios históricos en del paisaje: antropización o abandono
rural) y “escenarios control” (sin cambios de uso del suelo) (Tabla 2,
Fig. 1c). 

Encontramos que la antropización tuvo efectos negativos sobre
las tasas reproductivas, la densidad poblacional y la viabilidad po-
blacional, con tiempos de retardo de 20, 30 y 130 años, respectiva-
mente; incrementándose la probabilidad de extinción de poblaciones
a 200 años en un 22%. Por su parte, el abandono rural no tuvo efec-
tos relevantes en los rasgos demográficos estudiados, ni causó un
incremento significativo de las extinciones poblacionales (Fig. 4) (Ji-
ménez-Franco et al. 2022). Estos resultados muestran la necesidad
de gestionar los paisajes de manera proactiva para mitigar los im-
pactos de los cambios de uso del suelo y promover la conectividad
del paisaje, teniendo en cuenta que algunas especies de vida larga
como T. graeca pueden mostrar tiempos de retardo en las afeccio-
nes y soportar deudas de extinción.

¿Qué rasgos biológicos soportan las expansiones
espaciales y qué patrones genéticos originan?

Para mitigar los efectos del cambio climático, se requiere de es-
tudios integrales que pronostiquen correctamente la vulnerabilidad
de las especies. Debido a que las variables climáticas determinan
en gran medida la distribución geográfica de las especies, la vul-
nerabilidad al cambio climático generalmente se evalúa pronosti-
cando cambios en la distribución a través de enfoques de modelos
de nichos ecológicos (Ej. Araújo et al. 2006). Sin embargo, este en-
foque solo considera la “exposición” (la medida en que cambiará
el entorno de la especie), mientras que la “sensibilidad de la espe-
cie” (tolerancia al cambio) y las posibles “respuestas adaptativas”
(dispersión o cambios evolutivos) no se tienen en cuenta (Foden
et al. 2013). Algunas características biológicas, como la capacidad
de movimiento y la diversidad genética, han demostrado ser pro-
piedades relevantes para rescatar poblaciones en escenarios de
cambio climático (Carlson et al. 2014). Sin embargo, pocos estudios
las consideran explícitamente (Holloway et al. 2016). Por ejemplo,
mientras que una alta capacidad de movimiento es ventajosa
cuando se trata de rastrear condiciones ambientales favorables
(Nathan et al. 2008), en organismos con reproducción sexual puede
producir bajas densidades de población y el colapso de la población
debido a efecto Allee por falta de parejas (Kramer et al. 2018). Al-
gunas especies evitan esto asegurando la reproducción incluso en
condiciones de baja densidad, por ejemplo, mostrando áreas de

campeo superpuestas o manteniendo vínculos de pareja a largo
plazo (Gascoigne et al. 2009). Por otra parte, la consanguinidad
causada por una contribución excesiva de unos pocos padres al
acervo genético de generaciones sucesivas puede resultar en pér-
didas del potencial evolutivo (Herlihy y Eckert 2002). Por lo tanto,
estudiar el papel y los compromisos (demográficos y genéticos) de
los rasgos biológicos que soportan los cambios de distribución su-
pone una importante tarea para evaluar la vulnerabilidad de las es-
pecies ante escenarios de cambio global (Razgour et al. 2019).

En esta línea, actualmente en desarrollo, pretendemos integrar
datos de campo con experimentos de simulación para explorar con
STEPLAND la contribución de los patrones de movimiento y del al-
macenamiento de esperma en la expansión de T. graeca en el SE
Ibérico (Anadón et al. 2012; Graciá et al. 2020b; Jiménez-Franco
et al. 2020). El uso de datos moleculares nos permitió datar la lle-
gada de la especie desde el norte de África hace unos 20 000 años
(Graciá et al. 2013a, 2013b), pero por limitaciones computacionales
hemos simulado únicamente los primeros 600 años de expansión
(Tabla 2, Fig. 1d). Concretamente, desarrollamos simulaciones que
(i) integraron el movimiento parametrizado anteriormente utilizado
para estas tortugas (Anadón et al. 2012; Graciá et al. 2020b), frente
a otras en las que se implementaron movimientos azarosos; (ii) in-
cluyeron o no el almacenamiento de esperma. En estos momentos
estamos analizando los resultados de 20 réplicas. Pretendemos
evaluar el tamaño poblacional, la distribución y los patrones de di-
versidad genética de las poblaciones simuladas (diversidad haplo-
típica, heterocigosidad esperada y diferenciación genética entre
pares de poblaciones, utilizando marcadores microsatélite y haplo-
tipos de ADN mitocondrial), y los comparamos con los patrones ge-
néticos de la población real. 

Encontramos que el 100% de simulaciones con movimiento
azaroso se extinguieron antes de los 200 años (todas abarcaron
grandes superficies en densidades bajas). Estos resultados sugie-
ren que una dispersión excesiva de individuos dificulta su repro-
ducción e impide la viabilidad de la población, siendo la fidelidad al
sitio un rasgo vital clave para mantener poblaciones compactas en
procesos de expansión. Por su parte, el almacenamiento de es-
perma evitó la extinción del 15% de las simulaciones; por lo que
este rasgo apoya, aunque no garantiza, la viabilidad demográfica
de la expansión. Además, hemos encontrado en la mayoría de las
simulaciones gradientes de diversidad genética desde el origen de
la expansión, patrones significativos de aislamiento por distancia y
haplotipos de ADN mitocondrial fijados en el espacio (Fig. 5). Estos
patrones concuerdan con los encontrados en la población real y se
ajustan a la teoría de surfing genético (Edmonds et al. 2004; Klopfs-
tein et al. 2006), confirmando a T. graeca como uno de los primeros
ejemplos empíricos en vertebrados (Graciá et al. 2013b).

Conclusiones
Nuestra línea de investigación con STEPLAND ejemplifica que

los datos de movimiento son claves para modelar y pronosticar los
efectos del cambio global. La integración de procesos demográfi-
cos, de cambios de hábitat y genéticos con datos de movimiento
nos ha permitido analizar la relevancia de mecanismos concretos
(rasgos vitales) y sus compromisos; así como de proyectar a futuro
los efectos de la pérdida y la fragmentación del hábitat y los patro-
nes genéticos resultantes de los cambios de distribución. Nuestros
resultados destacan la relevancia de la conectividad a escala de
paisaje fina y regional (Graciá et al. 2020b; Jiménez-Franco et al.
2020, 2022). La proyección a futuro de las circunstancias actuales
nos ha permitido, además, detectar retardos en los efectos que tie-
nen las perturbaciones del hábitat sobre los parámetros demográ-
ficos y deudas de extinción. Esto sugiere que poblaciones actuales
de organismos similares a T. graeca (poca capacidad de movi-
miento, vida larga) y en situaciones similares, podrían estar conde-
nadas a la extinción pese a que no manifiesten aún señales en este
sentido. Este aspecto debe considerarse de cara a la gestión y la
conservación de especies amenazadas. 
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Figura 4. Efectos sobre descriptores poblacionales en circunstancias de abandono rural y de intensificación del hábitat: (a) tasas reproductivas, estimada
el número medio de descendientes por hembra reproductiva; (b) densidad poblacional; y (c) la viabilidad poblacional, calculada restando a 1 la probabilidad
de extinción. La deuda de extinción para un escenario dado se calculó como la diferencia en la viabilidad poblacional entre los paisajes controles y diná-
micos al final del período de simulación. El tiempo de retardo para las tasas reproductivas y la densidad poblacional se cuantificó considerando el inicio
de las modificaciones del hábitat (en 1987) hasta el período en que los intervalos de confianza de los escenarios de control/impacto no se superpusieron.
El tiempo de retardo para la viabilidad poblacional se cuantificó considerando una diferencia en los valores de los escenarios de control/dinámico igual o
superior a 0.05. Tomada con modificaciones de Jiménez-Franco et al. (2022).
Figure 4. Effects on population characteristics under rural abandonment and habitat intensification: (a) reproductive rates, estimated as the mean number
of offspring per reproductive female; (b) population density; and (c) population viability, calculated by subtracting the probability of extinction from 1. The
extinction debt for a given scenario was calculated as the difference between the population viability between control and dynamic landscapes at the end
of the simulation period. The time-lag for reproductive rates and population density was quantified by considering the initial period of the land use change
(in 1987) until the period when the confidence intervals of the control/dynamic scenarios did not overlap. Time-lag for population viability was quantified
by considering a difference in the control/impact scenarios values equal or higher than 0.05. Taken with modifications from Jiménez-Franco et al. (2022). 



Esperamos que STEPLAND pueda ser utilizado en otros siste-
mas de estudio similares a T. graeca. A priori pensamos que podría
ser fácilmente adaptado para la simulación de poblaciones de es-
pecies terrestres marchadoras y con poca capacidad de desplaza-
miento. El desafío en dicha adaptación radica principalmente en el
submodelo de movimiento, que debería ser parametrizado a partir
de datos de movimiento individual, tras ejercicios de modelado
orientado a patrón. 

Por otra parte, conviene apuntar que los modelos basados en
el individuo como STEPLAND implican limitaciones computaciona-
les por el alto grado de detalle con el que operan. Para proyectar
los resultados a mayores escalas espaciotemporales, una intere-
sante aproximación consiste en nutrir modelos computacionales
menos detallados (Ej. modelos de celdas) con los resultados obte-
nidos de los modelos basados en el individuo (“upscaling”; Cipriotti
et al. 2016). Pese a que es información costosa de obtener en tér-
minos económicos y sobre todo de esfuerzo, es fundamental partir
de información biológica detallada en la parametrización y/o vali-
dación de los modelos utilizados en ecología. En este sentido y por
el alto grado de detalle que brindan, el valor científico de los datos
de movimiento obtenidos mediante telemetría es incuestionable. 
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Figura 5. Distribución espacial de haplotipos (ADN mitocondrial) (a) tras la simulación de los primeros 600 años de expansión de Testudo graeca en el
SE Ibérico con STEPLAND (b) según datos empíricos obtenidos del muestreo de la población real. Los asteriscos indican el origen de la expansión (“pro-
bable” en el caso de datos empíricos). Se entiende que las celdas presentan haplotipos fijados cuando contienen un solo haplotipo. Tanto los datos em-
píricos como simulados de ADN mitocondrial muestran localidades con haplotipos fijados y estructura espacial coherente. Tomada con modificaciones de
Graciá et al. (2013a, 2021).
Figure 5. Spatial distribution of haplotypes (mitochondrial DNA) (a) after simulation of the first 600 years of the expansion of Testudo graeca in the Iberian
southeast with STEPLAND; (b) according to empirical data obtained from the sampling of the real population. Asterisks indicate the origin of the expansion
(“probable” in case of empirical data). Cells have fixed haplotypes when they contain only one haplotype. Both empirical and simulated mtDNA data show
localities with fixed haplotypes and coherent spatial structure. Taken with modifications from Graciá et al. (2013a, 2021).
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