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nizado los cuatro depósitos de la ladera meridional 
(J.A. Mateo, datos no publicados). De acuerdo 
con informaciones no publicadas hasta ahora, el 
número de individuos fue progresivamente redu-
ciéndose durante la primera década del siglo XXI 
y, coincidiendo con el vaciado de los cuatro depó-
sitos en 2012 para su limpieza, acabaron por extin-
guirse. Tras varios años sin que se vieran ranas en 

la zona, en la primavera de 2015 volvieron a verse 
dos ejemplares pardos con el dorso manchado y 
una línea vertebral clara, que coincide con la mor-
fología que presentan otras ranas del noroeste de 
Gran Canaria identificadas como Pelophylax perezi 
(Mateo et al., 2011; J. Pether, comunicación perso-
nal). Las poblaciones de Pelophylax saharicus pa-
recen, por tanto, extinguidas en las islas Canarias.
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La tortuga mora (Testudo graeca L.) es la espe-
cie de mayor distribución del género Testudo, ya 
que ocupa tres continentes, Europa, Asia y África. 
Se extiende de forma discontinua aproximada-
mente 6.500 Km en dirección Este-Oeste, desde 
el este de Irán hasta la costa Atlántica en Ma-
rruecos, y alrededor de 1.600 Km en dirección 
Norte-Sur, desde el delta del río Danubio hasta 
la Península Cirenaica en Libia, diferenciándose 
en diez subespecies (Figura 1). Según estimaron 
Fritz et al. (2009) mediante análisis de reloj mo-
lecular, el linaje del Mediterráneo Occidental di-

vergió de las subespecies del este entre 4,2 y 1,8 
millones de años atrás, mientras que la aparición 
de las diferentes subespecies del norte de África se 
produjo entre 1,4 y 0,7 millones de años.
El origen de las poblaciones del oeste de Europa 
parece mucho más reciente en términos filogeo-
gráficos. En este ámbito, T. graeca se halla pre-
sente en la península ibérica (en Doñana y en el 
sureste, entre las provincias de Murcia y Almería) 
y en las islas de Mallorca, Cerdeña y Sicilia (Fi-
gura 1). Originariamente existían dos hipótesis 
principales acerca del origen de estas poblacio-
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Figura 1: Distribución de las subespecies de T. graeca según diversos autores (Fritz et al., 2007, 2009; Mikulícek et al., 
2013). El color gris claro hace referencia a aquellos lugares de Asia en donde se desconoce qué subespecies se ha-
llan presentes. Las poblaciones del oeste de Europa están representadas por círculos por su escasa distribución, a 
excepción del sureste ibérico, para la que sí se muestra el área que aproximadamente ocupa. Figura tomada con 
modificaciones de Graciá et al. (2015a).

nes. La primera sugería que las tortugas del oeste 
de Europa eran restos aislados de una antigua 
población mucho más amplia proveniente del 
este de Europa, que habría colonizado el norte 
de África cruzando el Estrecho de Gibraltar an-
tes de su apertura (Loveridge & Williams, 1957; Bons, 
1967). La segunda hipótesis apostaba por un 
origen norteafricano de estas poblaciones, bien 
por la conexión de ambos continentes durante 
la Crisis Messiniense en el Mioceno (Salvador, 
1974), o bien por introducción (Boscá, 1877; Lortet, 
1887), tal y como sugería la ausencia de registro 
fósil para la especie en el oeste de Europa (véase la 
revisión sobre restos fósiles del género Testudo en la penín-
sula ibérica de Morales-Pérez & Sanchís-Serra, 2009). Los 
primeros estudios genéticos que secuenciaron 
ADN mitocondrial revelaron que el origen de 
estas poblaciones estaba en el norte de África y 
no en el Cáucaso (Álvarez et al., 2000; Fritz et al., 2007, 
2009). Estos autores encontraron bajos niveles de 
diversidad genética en las poblaciones del oeste 
de Europa y escasa diferenciación respecto a las 
poblaciones del norte de África, descartando de 
manera definitiva que la especie llegara a la pe-
nínsula ibérica antes de la apertura del Estrecho 

de Gibraltar, hace aproximadamente 5 millones 
de años. Estos hallazgos dejaban abierta la posi-
bilidad de que las tortugas fueran introducidas 
en tiempos históricos o prehistóricos, o de que se 
dispersaran a través del Mediterráneo de forma 
natural por “rafting”, tal y como ha sido descrito 
en otras especies de tortugas de tierra (Caccone et 
al., 1999; Gerlach, 2006). 

Como se expone en los siguientes aparta-
dos, algunos estudios posteriores que han am-
pliado el número de muestras y que han uti-
lizado marcadores moleculares con diferentes 
tasas de mutación han permitido profundizar 
en la caracterización del origen y de la historia 
biológica de las diferentes poblaciones.

Testudo graeca en el sureste ibérico. Esta po-
blación es la de mayor entidad en el oeste de 
Europa, ocupa una extensión de 2.600 km2 de 
sistemas semiáridos litorales y prelitorales entre 
las provincias de Murcia y Almería (Figura 2a), 
y alberga tortugas pertenecientes a la subespecie 
Testudo graeca graeca, que se distribuye principal-
mente en el norte de Argelia, alcanzando Ma-
rruecos (Figura 1). La comparación del patrón 
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genético de la especie a ambos lados del Medi-
terráneo y el empleo de marcadores moleculares 
altamente polimórficos ha permitido acotar el 
intervalo temporal para el origen de la población 
y esclarecer si la dispersión de las tortugas en el 
sureste ibérico fue mediada por el ser humano 
(Graciá et al., 2011, 2013a, b). En estos estudios se 
muestrearon más de cuatrocientas tortugas en 
localidades del norte de África y del sureste ibéri-
co. Se obtuvieron secuencias de ADN mitocon-
drial (citocromo b) que resultaron en un total de 
36 haplotipos distintos, conectados y diferen-
ciados unos de otros por pocas mutaciones. De 
ellos, dos son compartidos entre el sureste ibérico 
y el norte de África y cuatro son exclusivos del 
sureste ibérico, mostrando coherencia espacial 
en su distribución (Figura 3). Por otra parte, se 
generaron genotipos con siete marcadores mi-
crosatélites que también evidenciaron menores 
niveles de diversidad genética en las tortugas del 

sureste ibérico, y mostraron diferenciación en-
tre éstas y las del norte de África (FST = 0,14). 
Estos marcadores han permitido inferir la zona 
de Orán en el norte de Argelia como originaria 
del linaje ibérico, y la zona que comprende la 
Cuenca de Vera y las Sierras de Bédar y Cabrera 
como el área donde probablemente se inició la 
expansión de la especie en el sureste ibérico. Al 
comparar entre sí los lugares muestreados en la 
población murciano-almeriense, se encontró un 
patrón significativo de aislamiento por distancia, 
siendo éste el patrón genético esperado en las ex-
pansiones del área de distribución de organismos 
en la que operan procesos naturales (la propia 
capacidad de dispersión de la especie). Cabe por 
tanto descartar que el ser humano actuara como 
agente dispersor de la especie a lo largo del 
sureste ibérico. Finalmente, se dató la llega-
da de T. graeca empleando análisis demográficos 
basados en coalescencia, que datan y cuantifican 

Figura 2: Testudo graeca habitando sistemas áridos y semiráridos del sureste ibérico (a), Doñana (b) y Mallorca (c).
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Figura 3: Patrón genético espacial de la población de T. graeca en el sureste ibérico obtenido mediante 
secuenciación de ADN mitocondrial. Cada color representa un haplotipo encontrado en el sureste 
ibérico, los sectores circulares representan su proporción en los diferentes lugares muestreados de 
Murcia y Almería, y del norte de África. Figura tomada con modificaciones de Graciá et al. (2015a).

expansiones o cuellos de botella pasados. Este 
análisis evidenció un cuello de botella antiguo 
datado en 20.000-30.000 años atrás, que podría 
estar vinculado con el proceso de expansión de 
la especie desde el norte de África. A la luz de 
estos resultados cabe pensar que T. graeca llegó 
al sureste ibérico desde el norte de África en un 
período anterior a la expansión marítima de los 
griegos y fenicios en el Mediterráneo Occiden-
tal, pero con posterioridad al último máximo 
glacial. Sin embargo, el papel que desempeñó el 
ser humano en su viaje desde África sigue siendo 
incierto, pues aún se desconoce cuándo se pro-
dujeron las primeras migraciones de humanos a 
través del Estrecho de Gibraltar (Straus, 2001; Broo-
dbank, 2006). La ausencia de registro fósil podría 
quedar entonces explicada por un tamaño inicial 
bajo de la población, que ocuparía un área re-
ducida. De una manera parecida, los fósiles de 
Testudo hermanni, que son frecuentes hasta este 

momento, se vuelven prácticamente inexistentes 
en toda la península ibérica, lo cual se explica por 
la reducción de su distribución (en este caso por 
aridificación del territorio) y/o por un cambio en 
las presiones por consumo de los humanos mo-
dernos (Morales-Pérez & Sanchís-Serra, 2009).
Atendiendo a estos resultados, y bajo un 
principio de precaución, esta población debe 
ser considerada como una población autóc-
tona a todos los efectos. Finalmente cabe 
apuntar que el estudio del origen de esta po-
blación ha servido para corroborar “en cam-
po” recientes hallazgos sobre los mecanismos 
evolutivos que operan los procesos de expan-
sión de especies (Graciá et al., 2013b, 2013c). 
Concretamente, esta población ha sido tras-
ladada a la comunidad científica como uno 
de los primeros ejemplos empíricos de “sur-
fing” genético en vertebrados, un fenómeno 
recientemente descrito y característico de la 
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expansión de especies con poca capacidad de 
dispersión (Klopfstein et al., 2006). 

Testudo graeca en Doñana. Se trata de una 
población estimada en una decena de miles de 
tortugas, cuyo núcleo principal se encuentra en 
el sector central de la Vera, el ecotono húmedo 
entre las arenas y la marisma, y los alrededores 
de las lagunas peridunares (Figura 2b). Además, 
presenta pequeños núcleos de población disper-
sos entre las dunas, en pequeños valles interdu-
nares en el sur del Parque Nacional (López-Jurado 
et al., 1979; Andreu et al., 2000). Las citas más anti-
guas de la especie en el entorno de Doñana se 
remontan a mediados del siglo XVIII (Granados, 
1987), pero también se tiene constancia de re-
fuerzos durante el siglo XX por la introducción 
de aproximadamente un centenar de animales 
procedentes de Marruecos (Valverde, 1967). Ca-
bía entonces preguntarse si el patrón genético de 
esta población podría reflejar diferentes orígenes 
(Blanco & González, 1992). 

Para caracterizar el origen de esta población 
se muestrearon 85 animales en Doñana, que se 
analizaron para obtener secuencias del citocro-
mo b y genotipos con trece marcadores micro-
satélite (Graciá et al., 2014, 2015b). Se incluyeron en 
los análisis datos moleculares de trabajos previos 
que abarcaron las poblaciones del sureste ibéri-
co y del norte de África (norte de Marruecos y 
Argelia). Las secuencias mitocondriales eviden-
ciaron la presencia de individuos de dos subes-
pecies en Doñana, Testudo graeca marokkensis y 
T. g. graeca, siendo esta última más frecuente (87 % 
de las muestras). Los microsatélites también 
reflejaron la existencia de dos grupos genéticos 
diferentes, con mayor proporción de genotipos 
asignados al grupo de T. g. graeca e identifican-
do a algunos individuos como híbridos entre las 
dos subespecies. Las tortugas de la subespecie 
que por su mayor frecuencia puede ser asumida 

como anterior T. g. graeca, presentaron menores 
niveles de diferenciación con la población del 
sureste ibérico, que con las del norte de África 
(FST = 0,07, entre Doñana y el sureste ibérico; 
FST = 0,17, entre Doñana y el norte de África).

Aunque estos resultados indican que la ges-
tión de la especie durante el último siglo ha 
alterado parcialmente el patrón genético inicial 
de la población de Doñana, la gran similitud ge-
nética de su población original con la población 
del sureste Ibérico permiten descartar que am-
bas estuvieran conectadas en el pasado por una 
población de mayor entidad que ocupara el sur 
de la península ibérica. En este sentido, cabría 
esperar más diferenciación genética teniendo en 
cuenta que ambas poblaciones se encuentran a 
400 km, y que se alcanzan mayores niveles de 
diferenciación genética por aislamiento por dis-
tancia entre poblaciones de tortugas mucho más 
cercanas (e.g., en la población del sureste ibérico, 
cuyas distancias máximas no alcanzan los 100 km). 
En cualquier caso, futuros análisis podrían di-
lucidar mejor el origen de la población inicial 
de tortugas en Doñana y las relaciones entre 
las dos poblaciones Ibéricas y sus originarias 
en el norte de África.

Testudo graeca en Mallorca. El origen de las 
tortugas baleáricas es probablemente reciente. 
Según Barceló (1876), pudo ser importada desde 
Argel en tiempos históricos como objeto de cu-
riosidad para ser introducida en parques y jardi-
nes. Su distribución histórica pudo ser mayor a la 
actual, habiéndose reducido principalmente por 
procesos de fragmentación y pérdida de hábitat 
(Pinya, 2011). En la actualidad se halla únicamen-
te presente en Mallorca, entre los municipios 
de Andraxt, Puigpunyent, Palma de Mallorca y 
Calvià, pero ha sido recientemente reintroduci-
da en Formentera, que al igual que en Ibiza se 
consideraba extinguida (Mayol, 2003; Figura 2c).
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Hasta la fecha, únicamente se ha secuen-
ciado el citocromo b de 12 tortugas proce-
dentes de la zona de Calvià, resultando en 
dos haplotipos de la subespecie T. g. graeca, 
ampliamente distribuidos en el norte de 
África (entre el este de Marruecos y el inte-
rior y la costa de Argelia; Fritz et al., 2007, 2009; 
Graciá et al., 2013b). Pese a que el número de 
muestras analizadas es bajo, la ausencia de 
haplotipos exclusivos apoya el origen recien-
te de la población. Estudios de mayor pro-
fundidad, como los realizados con las pobla-
ciones ibéricas, podrían dar mayores pistas 
sobre su origen geográfico y temporal. 

Las poblaciones de Testudo graeca como 
objeto y herramienta de conservación. En 
base a los estudios anteriormente menciona-
dos, cabe concluir que la historia de cada po-
blación de T. graeca es distinta y abarca desde 
procesos en el Pleistoceno Superior, hasta la 
gestión reciente de la especie en tiempos his-
tóricos. Por tanto, estas poblaciones pueden 
ser entendidas como un caso paradigmático 
que permiten discutir acerca de cuándo una 
población es considerada autóctona y qué va-
lor de conservación se le atribuye. 

A nivel nacional la especie ha gozado de pro-
tección desde la década de 1970, estando en la 
actualidad reconocida como “Vulnerable” según 
el Catálogo Nacional de Especies Amenazadas. 
Este estatus de conservación es compartido tam-
bién a nivel autonómico por el Catálogo de es-
pecies amenazadas de la región de Murcia, y el 
Catálogo Balear de especies amenazadas; pero se 
le clasifica como “En Peligro de Extinción” según 
el Catálogo andaluz de especies amenazadas. Sin 
embargo, en las últimas décadas la apertura del 
debate científico sobre el origen de las poblacio-
nes se ha trasladado al ámbito conservacionista, 
poniendo en tela de juicio el estatus de conser-

vación de la especie. Cabe apuntar en este sen-
tido que estas poblaciones deben ser entendidas 
como un importante legado biológico y cultural, 
que evidencian la complejidad de procesos bio-
geográficos y culturales en el Mediterráneo Oc-
cidental y que por tanto, deben ser preservadas 
garantizando su viabilidad a largo plazo. Se trata 
de una especie que cumple funciones ecológicas 
relevantes en los ecosistemas que ocupa, pudien-
do destacar su papel como dispersora de semi-
llas en Doñana (Cobo & Andreu, 1988), o como 
sustento de especies amenazadas como el águila 
real (Aquila chrysaetos) en lugares con escasez de 
conejos del sureste ibérico (Oryctolagus cuniculus; 
E. Graciá & A. Giménez, datos no publicados). 
Además, y con la única excepción de la población 
de Doñana (cuyo hábitat ya se encontraba pro-
tegido), estas poblaciones funcionan a modo de 
“especie bandera” y de “especie paraguas”, ya que 
por su consideración en los Anexos II y IV de la 
directiva Hábitats (92/43/CEE) han permitido 
designar zonas para su conservación (LICs). Este 
último aspecto es fundamental para preservar 
los sistemas litorales y prelitorales que habitan 
las tortugas, pues alivia en parte la presión que 
se ejerce sobre ellos por el desarrollo urbano-tu-
rístico y la conversión de cultivos tradicionales a 
regadíos intensivos. 

Pese a su estatus de conservación, las princi-
pales amenazas a las que se enfrenta la especie 
son la pérdida y la fragmentación del hábitat 
(que aisla y hace más pequeñas y vulnerables 
a las poblaciones) y la erosión poblacional por 
recolección de tortugas para ser mantenidas 
como animales domésticos. En este sentido, es 
clave monitorear a largo plazo las poblaciones de 
tortugas para evaluar tanto su estado de conser-
vación actual, como sus perspectivas de futuro. 
Además, su integridad y singularidad genética 
se ve amenazada por las prácticas de manejo de 
la especie, como las introducciones o las trans-
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locaciones, que acaban poniendo en contacto a 
tortugas silvestres y tortugas cautivas (cuyo ori-
gen genético puede ser diverso), pese a que su 
verdadera utilidad y sus posibles riesgos (como 
la dispersión de enfermedades y parásitos, o la 
exogamia genética) no han sido suficientemente 
tenidos en cuenta (Pérez et al., 2012; Chávarri et al., 
2012). Garantizar el futuro de estas poblaciones a 
largo plazo requiere del desarrollo de programas 
de educación ambiental, de la persecución del 
tráfico ilegal de tortugas y de la disminución y 
el control del stock de los animales mantenidos 
en cautividad para así evitar riesgos sobre las po-
blaciones silvestres. Se requieren por tanto estra-
tegias coordinadas que integren a los diferentes 
agentes que partipan en la conservación de estas 
poblaciones de tortugas de tierra (investigadores, 
asociaciones ecologistas, servicios de inspección 
SOIVRE, centros de recuperación y otros orga-

nismos de la administración pública a nivel esta-
tal y de comunidades autónomas).
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La tortuga mediterránea, Testudo hermanni, 
es una especie exclusivamente europea, que se 
encuentra en las regiones de clima mediterráneo 
y submediterráneo. Con dos subespecies habi-
tualmente reconocidas, la que nos ocupa en esta 
revisión es la occidental, Testudo hermanni her-

manni (Figura 1), que se distribuye por España, 
Francia e Italia, así como por sus principales islas 
(Mallorca, Menorca, Córcega, archipiélago Tos-
cano, Cerdeña y Sicilia) (Bertolero et al., 2011).

La posición más generalizada sobre las pobla-
ciones de T. h. hermanni en las islas Baleares es 


