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RESUMEN 
 
Las especies endémicas y restringidas, que además tienen baja capacidad de dispersión, 
comúnmente presentan tamaños poblacionales pequeños y flujo genético limitado, por lo cual 
enfrentan procesos genéticos estocásticos como deriva génica y endogamia. La tortuga bisagra 
(Terrapene coahuila) es una especie semiacuática, microendémica, cuya distribución está 
limitada a pozas y humedales en el valle de Cuatrociénegas, Coahuila, México. Está catalogada 
como “En peligro” por la IUCN. El hábitat de la tortuga bisagra se ha reducido en más de 70% por 
causas antropogénicas, donde la pérdida de hábitat por sobreexplotación del acuífero ha 
resultado en poblaciones aisladas de T. coahuila, ocasionando que la dispersión a través de la 
matriz del desierto sea limitada.  En este estudio evaluamos los patrones genéticos tanto 
históricos como contemporáneos de seis localidades de muestreo de T. coahuila con diferente 
grado de aislamiento. Utilizamos 12 loci de microsatélites, un gen nuclear (GAPD) y dos 
mitocondriales (citocromo b y d-loop). Los objetivos fueron: 1) caracterizar la diversidad y 
estructura genética de la tortuga bisagra en Cuatrociénegas, a nivel nuclear (microsatélites y gen 
nuclear) y mitocondrial; 2) descifrar procesos históricos y relaciones filogenéticas de la especie y 
determinar procesos contemporáneos como cuellos de botella y relaciones de parentesco; y 3) 
evaluar las características del hábitat y de la matriz del paisaje donde se distribuyen las 
poblaciones (conectividad estructural), así como el flujo génico entre poblaciones (conectividad 
funcional), para determinar la relación entre los patrones genéticos observados y las 
características del paisaje. 
 
Nuestros resultados sugieren el tiempo del ancestro común más reciente de T. coahuila hace 
10.1 millones de años, con la mayor diversificación durante el Holoceno. La estructura identificada 
con los diferentes marcadores y métodos de análisis fue de dos grupos genéticos, 
Cuatrociénegas Este y Cuatrociénegas Oeste, a ambos lados de la principal barrera histórica, la 
Sierra San Marcos. Los resultados demográficos apoyaron una divergencia entre poblaciones 
occidentales y poblaciones orientales desde hace 47,500 a 110,950 años, y la colonización de la 
distribución occidental más al sur (Churince) en 28,500–66,500 años atrás, población que 
experimentó un cuello de botella reciente. Todas las poblaciones mostraron valores bajos de 
diversidad haplotípica y de diversidad genética nuclear, migración limitada, y tamaño efectivo 
poblacional pequeño. También se identificaron señales significativas de consanguinidad y cuellos 
de botella dentro de los dos grupos genéticos. 

Encontramos una tendencia general de disminución de la variación genética, incremento de la 
diferenciación genética y disminución del tamaño poblacional como consecuencia de la pérdida 
y fragmentación del hábitat contemporáneo en todo el valle. Los resultados de genética del 
paisaje mostraron patrones particulares de conectividad asociados con el paisaje. La elevación, 
la vegetación (medida como NDVI) y la humedad (TWI) fueron los mejores predictores de los 
patrones de flujo génico, lo cual está relacionado con la fragmentación actual del paisaje y la 
dinámica de los humedales, y con la capacidad de dispersión de la especie, alimentación y 
patrones de conducta de protección y estivaje. 

Los cambios en la demografía de las especies y la conectividad de las poblaciones tienen el 
potencial para alterar permanentemente los patrones genéticos de las especies de agua dulce. 
Por lo tanto, dada su distribución restringida, alta especificidad de hábitat y pérdida de área de 
distribución, Terrapene coahuila está en peligro extremo de extinción. Además, es crucial 
restaurar la conectividad entre humedales para la conservación de ésta y otras especies y del 
valle de Cuatrociénegas en conjunto. 
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ABSTRACT 
 
Endemic and restricted species, which have low dispersal abilities, frequently have small 
population sizes and limited gene flow. Thus, they face stochastic genetic processes such as 
genetic drift and inbreeding. The Coahuilan box turtle Terrapene coahuila is a semi aquatic and 
micro endemic turtle species with a limited distribution to ponds and wetlands across the 
Cuatrociénegas valley in Coahuila Mexico. It is listed as Endangered by the IUCN. Its habitat has 
been reduced in more than 70% due to anthropogenic causes, which in turn has rendered isolated 
populations and a limited dispersion across the desert matrix. The aim of this work was to study 
historical and contemporary genetic patterns of T. coahuila at six sampling localities that exhibit 
different isolation degrees. We used 12 microsatellites loci and one nuclear (GAPD) and two 
mitochondrial (cytochrome b and d-loop) genes. Our objectives were: 1) to characterize the 
genetic diversity and structure of this species in Cuatrociénegas at the nuclear (microsatellites 
and nuclear gen) and mitochondrial levels. 2) to describe its historical diversification and 
phylogenetic relationships, 3) to determine contemporary population genetic patterns, including 
bottlenecks and kinship relationships, and 4) to evaluate the landscape matrix (habitat variables) 
along its distribution (structural connectivity) in order to elucidate the relationship between the 
observed genetic patterns and the landscape features (functional connectivity).   
 
Results suggest that the most common ancestor of T. coahuila dates to ca. 10.1 million years ago, 
with the greatest diversification during the Holocene period. Genetic structure, evaluated with 
different methods and markers, indicated two genetic groups (East and West Cuatrociénegas), 
located on both sides of a main historical barrier, the Sierra de San Marcos. Demographic results 
support the divergence between the western and eastern genetic clusters since 47,500 to 110,950 
years ago, while the colonization of the western distribution further south (at Churince) at 28,500 
to 66,500 years ago. Also, that this latter group experienced a recent bottleneck. Genetic patterns 
at the sampling locality level showed low haplotypic and nuclear genetic diversity values, limited 
migration and small effective size population. In addition, significant signals of inbreeding and 
bottlenecks were identified in genetic clusters. 
 
An overall decrease of genetic variation and population size, as well as an increase of genetic 
differentiation were found. Such patterns are clearly linked to the contemporary habitat loss and 
fragmentation across the valley. The landscape genetics results showed that the elevation, the 
vegetation index (measured as NDVI) and the humidity index (TWI) were the best predictors of 
connectivity (gene flow). Notably, these variables are related to the landscape fragmentation, the 
change in wetlands dynamics, and the species dispersal abilities, feeding, and behavior patterns. 
 
The species demographic changes and significantly diminished functional connectivity have the 
potential to permanently transform the genetic patterns of this freshwater species. Hence, given 
the restricted distribution, high habitat specificity and loss of wetlands and freshwater bodies, 
Terrapene coahuila is considered in extreme threat of extinction. It is crucial to restore the 
connectivity between the wetlands in order to promote the conservation of this and other species 
as well as of the entire Cuatrociénegas valley.   
 
Keywords: connectivity, conservation, Cuatrociénegas, deserts, genetic structure, genetic 
diversity, gene flow, landscape genetics, tortoises 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

Genética de poblaciones, filogeografía y genética del paisaje 

La diversidad genética es uno de los tres niveles de diversidad reconocidos junto con la diversidad 
de especies y de ecosistemas (Frankham y Briscoe, 2002; Allendorf y Luikart, 2007). Esta 
diversidad es moldeada de manera temporal y espacial por procesos macroevolutivos, aquellos 
que dan origen, extinción y diversificación de los taxa  y microevolutivos como la mutación, 
migración, deriva génica y selección natural (Futuyma y Kirkpatrick, 2017). 

La genética de poblaciones estudia el origen, los niveles y la distribución de la variación 
genética presente en las poblaciones en el tiempo y espacio y en términos cuantitativos y 
predictivos (Vázquez-Domínguez et al., 2007; Templeton, 2021). Esta disciplina surgió en entre 
1920 y 1930 cuando se extendieron las leyes de Mendel al estudio de las poblaciones (Spies, 
1968) y utiliza la ley de Hardy-Weinberg como el modelo nulo, el cual asume una población con 
reproducción aleatoria en el que no hay fuerzas selectivas que provoquen un cambio genético de 
generación en generación (Allendorf y Luikart, 2007). Bajo dichos supuestos, este modelo provee 
la base para detectar desviaciones originadas por procesos de mutación, migración, la deriva 
génica y la selección natural (Frankham y Briscoe, 2002). 

Un poco más tarde, entre 1980 y 1990, la integración entre la genética y la sistemática dio 
origen a la filogeografía, una disciplina que estudia los principios y procesos que gobiernan la 
distribución geográfica de los linajes genealógicos (Avise et al., 1987; Avise, 2000). La 
filogeografía trata de explicar los procesos históricos que han determinado la demografía 
poblacional y en consecuencia ha influido en la distribución geográfica contemporánea de los 
linajes, por lo que es considerada un puente entre la microevolución y la macroevolución 
(Domínguez-Domínguez y Vázquez-Domínguez, 2009; Avise, 2000). 

 
Finalmente, en 2003 surgió la genética del paisaje la cual tiene como objetivo evaluar la 

interacción entre las características del paisaje y procesos microevolutivos, como el flujo de 
génico, la deriva génica y la selección. Esta disciplina propone integrar datos genéticos y aspectos 
más complejos de la composición del paisaje y su configuración, además de cuantificar 
explícitamente sus efectos en la conectividad funcional entre individuos y poblaciones (flujo 
génico) (Manel et al., 2003; Holderegger y Wagner, 2006; Storfer et al., 2007). El desarrollo de 
esta disciplina integra análisis de la ecología del paisaje (como técnicas de teledetección de alta 
calidad y sistemas de información geográfica) y datos moleculares, así como estadísticos 
capaces de detectar correlaciones, discontinuidades geográficas y barreras al flujo génico y 
migración (Diniz-Filho et al., 2008). 

 
Los marcadores moleculares más comúnmente usados en estos campos incluyen al ADN 

mitocondrial, así como loci neutrales, incluyendo los microsatélites y los polimorfismos de un solo 
nucleótido (SNP, por sus siglas en inglés) (Frankham y Briscoe 2002). Estos marcadores permiten 
obtener datos de variación genética en el tiempo y el espacio dentro y entre poblaciones, la cual 
depende directamente del nivel de flujo génico, tamaños poblacionales, cuellos de botella, tasas 
de migración y procesos de adaptación y selección. Los microsatélites son un marcador altamente 
utilizado en genética de poblaciones y del paisaje debido a su bajo costo y porque proporcionan 
una resolución adecuada para detectar cambios recientes en el paisaje, presentan un alto 
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polimorfismo incluso en poblaciones pequeñas y especies en peligro de extinción, derivado de su 
alta tasa de mutación (Waits y Storfer, 2015). Por otro lado, el uso de genes tanto mitocondriales 
como nucleares permiten la evaluación de procesos asociados al sexo y a tiempos históricos, lo 
cual también se relaciona con su tasa de mutación (Allendorf y Luikart, 2007). 

En este proyecto utilizamos las tres disciplinas de estudio descritas para evaluar la historia 
evolutiva y contemporánea que dio origen y moldeó las poblaciones de la tortuga bisagra 
Terrapene coahuila en el valle de Cuatrociénegas, Coahuila, México.  
 
El valle de Cuatrociénegas 

El valle de Cuatrociénegas se encuentra en el desierto chihuahuense (26º45’00” - 27º00’00” N; 
101º48’49” y 102º17’53” O), tiene una extensión de 1,500 km2, en su zona más amplia mide 
aproximadamente 40 km de este a oeste y 30 km de norte a sur. Se encuentra a 740 m sobre el 
nivel del mar, con una topografía prácticamente plana (Minckley, 1969; Carabias et al., 1999). Se 
encuentra rodeado por las sierras La Madera y La Menchaca al norte, al oeste La Purísima y San 
Vicente, al sur San Marcos y Pinos y al sureste La Fragua. También es conocido como el valle 
de la mariposa debido a que se encuentra dividido en dos lóbulos por la Sierra de San Marcos. 
La sierra históricamente ha funcionado como una barrera, limitando la dispersión de algunas de 
las especies que habitan el valle, lo que se traduce en la presencia de estructura genética en 
pocos kilómetros (Johnson, 2005; Carson y Dowling 2006; Chaves-Campos et al. 2011; Cortés-
Rodríguez et al., 2021;). 
 

Este valle, presenta escasas precipitaciones pluviales que varían entre 100 y 440 mm 
anuales (Carabias et al., 1999). El valle tenía un registro inicial de 500 cuerpos de agua 
compuestos por manantiales, pantanos, ríos y estanques (Minckley, 1969; Wolaver et al., 2008), 
sin embargo, muchos de ellos han desaparecido. Actualmente hay un registro de ca. 200 cuerpos 
de agua dentro del valle, cuyas características físico-químicas son muy variables, con 
temperaturas que oscilan entre 18 y 35°C y valores de pH de 5.76 a 8.3 y de conductividad entre 
782 y 7.52 µS (Carabias et al., 1999).  En 1969, Minckley describió siete sistemas de flujo de 
agua en la cuenca: El Churince, Becerra/Garabatal, Río Mezquites, Río Puente Chiquito, Tío 
Cándido/Escobedo, Santa Tecla y Río Salado de los Nadadores (Río Grande). Existen también 
otros cuerpos de agua como pozas, lagunas y humedales. La vegetación dominante en el valle 
incluye desde pastizal halófilo y vegetación acuática en el piso de la cuenca hasta especies 
endémicas de plantas gipsófilas que habitan en las dunas de yeso y el matorral xerófilo y 
submontano en las partes más elevadas (Carabias et al., 1999). 

Debido a las características tan particulares de la zona se favoreció el desarrollo de uno 
de los endemismos más altos de América del Norte. Se tiene registro de más de 70 especies 
endémicas incluyendo peces, caracoles, crustáceos y varias especies de herpetofauna, entre 
éstas tres especies endémicas de tortugas (Minckley, 1969; Semarnat, 1999; Souza et al., 2006; 
McGaugh, 2012). Notablemente, la rica biodiversidad y los hábitats acuáticos aunado a la 
fragmentación del valle de Cuatrociénegas contribuyeron a que fuera declarado Reserva de la 
Biosfera (UNESCOMAB 2006). 

 

Tortugas dulceacuícolas y Terrapene coahuila 

Las tortugas de la familia Emydidae son cosmopolitas y en su mayoría son acuáticas o 
semiacuáticas, sin embargo, algunos géneros han desarrollado adaptaciones terrestres como el 
género Terrapene. Este género, también conocido como tortugas de caja, está distribuido en 
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Norteamérica y se compone de cinco especies y 11 subespecies (Milstead y Tinkle, 1967; Martin 
et al., 2013). Dentro de este género se encuentra la tortura bisagra Terrapene coahuila, una 
especie microendémica cuya distribución está limitada al valle de Cuatrociénegas (Minckley, 
1969). Es la única especie semiacuática del género y se piensa que pudo haberse aislado, 
adaptándose al medio acuático en relativamente poco tiempo durante el Pleistoceno, a través de 
evolución rápida mediada por fuertes presiones selectivas (Milstead, 1967) 

Terrapene coahuila tiene el caparazón de color marrón oliva oscuro y presenta dimorfismo 
sexual, los machos alcanzan tamaños de 144.4 mm mientras que las hembras de 127.7 mm 
(Howeth y Brown, 2011) Figura 1. Asimismo, los machos adultos tienen una concavidad plastral 
que está ausente en las hembras (Brown, 1971). Se desconocen las tasas de supervivencia y 
longevidad, sin embargo, con base en su especie hermana T. carolina (Stickel y Bunck, 1989), 
se estima que madura sexualmente a los 15 años y vive más de 65 años (Miller, 2001). Las 
hembras ponen aproximadamente tres nidadas por año, con tamaños de nidada de entre 1-3 
huevos (Brown, 1971). Sumado a las frágiles características reproductivas, la especie se 
encuentra actualmente bajo fuertes presiones antrópicas que han disminuido significativamente 
sus poblaciones. Brown (1974) estimó una población total de aproximadamente 10,000 
individuos, y 40 años después Howeth et al. (2011) estimaron que había 2,500 tortugas. El cálculo 
más reciente del tamaño poblacional en 2020 fue de sólo 1,791 individuos (Gaytán et al., 2020), 
lo que significa una reducción de poco más del 80%. 

 
 

  
                                                                                             Foto Cecilia Vargas 

Figura 1. Terrapene coahuila. Endémica del Valle de Cuatrociénegas.  
 

Durante los últimos 50 años los humedales se han fragmentado significativamente, sobre 
todo por la extracción de agua y desvío a través de un complejo sistema de canales y pozos 
dentro del valle y en los valles vecinos (Minckley, 1992; Souza et al., 2006). Humedales que 
alguna vez fueron continuos ahora están fragmentados, espacialmente aislados por grandes 
extensiones de matriz terrestre (Hendrickson et al., 2008). Como consecuencia, la distribución 
geográfica actual de la tortuga bisagra se ha reducido de aproximadamente 600 km2 en 1960 a 
cerca de 360 km2 en 2002 y el apenas 5.4 km2 de hábitat efectivo en 2022 (van Dijk et al., 2007, 
CITES, 2022). Dicha pérdida de hábitat y fragmentación ha resultado en diferentes poblaciones 
aisladas de T. coahuila, para las que la dispersión a través de la matriz del desierto es limitada. 
Howeth y colaboradores (2008) describieron que T. coahuila exhibe dos tipos de comportamiento 
de dispersión, movimientos cortos y frecuentes entre humedales locales, y dispersión 
relativamente poco frecuente a larga distancia (regional). La dispersión de larga distancia tiene 
implicaciones importantes en cuanto al flujo de genes y la estructura genética de esta tortuga 
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(McGaugh, 2012), aspectos clave para su persistencia y conservación. Diversos estudios con 
otras especies que habitan en el valle han demostrado que existe estructuración genética 
poblacional asociada a la fragmentación del hábitat (ver Chaves-Campos et al., 2011). Otro factor 
que afecta a T. coahuila es la naturaleza estacional de los humedales, debido a que en la época 
de secas algunos pueden disminuir significativamente su nivel de agua, con una consecuente 
alta mortalidad de individuos. Dado que el desierto Chihuahuense se considera una región 
vulnerable a los efectos del calentamiento global (WWF, 2019) y que continua la extracción de 
agua para la agricultura, estos impactos negativos podrían exacerbarse en los próximos años. 
 

Por todo lo anterior Terrapene coahuila está catalogada como “En peligro” por la Unión 
Internacional para la Conservación de la Naturaleza (IUCN, por sus siglas en inglés) y como 
“Sujeta a protección especial” por la normatividad mexicana (NOM-059-SEMARNAT-2010). Es 
notable así que a pesar de que T. coahuila se encuentra identificada como una de las 40 especies 
de tortugas en alto riesgo de extinción a nivel mundial (Rhodin et al., 2011), se sabe muy poco 
de sus patrones históricos de diversificación y establecimiento en el valle, así como de los 
patrones y procesos contemporáneos que determinan su diversidad y estructura genética. Por 
todo ello, en este trabajo planteamos desarrollar un análisis detallado de los patrones genéticos 
de T. coahuila con base en marcadores nucleares y mitocondriales, considerando asimismo los 
elementos del paisaje asociados con la fragmentación y la estacionalidad del hábitat. Nos 
interesaba contar con una evaluación completa, histórica y contemporánea, que permitiera 
obtener un panorama certero de los impactos sobre las poblaciones de T. coahuila y del estado 
genético de la especie. 

 
Para ello se establecieron los siguientes objetivos específicos: 1) caracterizar la diversidad 

y estructura genética de la tortuga bisagra en Cuatrociénegas, a nivel nuclear (microsatélites y 
gen nuclear) y mitocondrial (citocromo b y región control); 2) determinar procesos actuales como 
cuellos de botella y relaciones de parentesco, así como descifrar procesos históricos y relaciones 
filogenéticas de la especie; 3) evaluar las características del hábitat y de la matriz del paisaje 
donde se distribuyen las poblaciones (conectividad estructural), así como el flujo génico entre 
poblaciones (conectividad funcional), para determinar la relación entre los patrones genéticos 
observados y las características del paisaje. Así, la tesis comprende tres capítulos. 

 
En el primer capítulo se incluye una revisión titulada “Las tortugas dulceacuícolas y 

terrestres en la genética del paisaje”, documento que forma parte del libro “Estudios sobre la 
biología y la conservación de las tortugas de México” publicado por la Sociedad Herpetológica 
Mexicana. Se realizó una revisión detallada de los trabajos a nivel mundial que analizan 
específicamente la interacción de alguna característica del paisaje o ambiente con la estructura 
genética o la conectividad funcional de las poblaciones de tortugas dulceacuícolas y terrestres. 
Compilamos los patrones generales entre variables y características específicas del paisaje y la 
estructura y variación genética en este linaje. Concluimos enfatizando que se deben llevar a cabo 
trabajos en diversas especies, que incorporen herramientas de estudio genético actualizadas, 
para dilucidar los patrones que permitan diseñar programas de manejo y conservación 
adecuados.  

En el capítulo dos realizamos un estudio genético en donde describimos procesos en 
distintos tiempos evolutivos, uno que abarca el contexto histórico que contempla desde el 
surgimiento de la especie y cómo fue el proceso de colonización del valle, y el contexto 
contemporáneo donde evaluamos el tamaño poblacional, el flujo génico y la estructura genética. 
Este trabajo se publicó en la revista Freshwater Biology, como artículo científico titulado “Striking 
habitat reduction, decreased genetic diversity, and conservation imperils of Terrapene coahuila 
natural populations” 
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Finalmente, dado el riesgo de extinción que enfrenta T. coahuila, en el tercer capítulo 

exploramos los factores del paisaje que moldean la distribución de sus poblaciones y cómo estos 
determinan la estructura genética, con base en lo cual determinamos la conectividad funcional de 
las poblaciones. Los resultados de este capítulo serán enviados como artículo científico a la 
revista Conservation Genetics. 
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Table S1. GenBank accession numbers of the sequences used in the divergence time 

estimation for Terrapene coahuila from Cuatrociénegas, México. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

 

 

 

 
  

Species GenBank Accession number 

Terrapene carolina EU787029, AF258871 

Terrapene ornata AF258874 

Terrapene nelsoni AF258873 

Terrapene coahuila AF258872 

Glyptemys muhlenbergii DQ499648 

Glyptemys insculpta DQ499650 

Emydoidea blandingii AF258869 

Emys marmorata AF258867 

Clemmys guttata AF258870 

Trachemys scripta AF207750 

Malaclemys terrapin NC_031300 

Graptemys flavimaculata LT827419 

Chrysemys picta AF258878 

Pseudemys rubiventris HE590309 

Deirochelys reticularia AF258877 
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Table S2. Genetic diversity and neutrality tests for Terrapene coahuila from Cuatrociénegas, 

México, based on the cytochrome b (cyt b) and d-loop genes (37 sequences), and the 

concatenated dataset (Conc; 36 sequences).  Diversity indices: number of haplotypes (Nh), 

number of segregating sites (S), haplotype (h) and nucleotide (π) diversity; neutrality tests: 

Tajima’s D, Fu and Li’s F, and Fu’s FS.  

 *p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001 

gene Nh S h π D F FS 

cyt b 5 4 0.254 0.00031 -1.754** -2.339 -3.588 ***  

d-loop 5 4 0.441 0.00081 -1.220 2.153 -2.413* 

Conc 10 8 0.609 0.0005 -1.762** -2.790* -7.575***   
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Table S3. SAMOVA results based on cytochrome b: five groups detected (a), d-loop: 2 groups 

(b) and concatenated genes: two groups (c), considering the six sampling localities (populations) 

of Terrapene coahuila from Cuatrociénegas, Mexico. 

Source of 
variation d.f. 

Sum of 
squares 

Variance 
components 

Percentage of 
variation 

a)     

Between groups 4 0.987 0.03926 16.24 

Among 
populations 
within groups 1 0.000 -0.04547 -18.80 
Within 
populations 31 7.689 0.24803  102.57 
Total 36 8.676 0.24182  

b) 
    

Between groups 1 2.987 0.28254  63.93 

Among 
populations 
within groups 4 0.585 -0.00257  -0.58 
Within 
populations 31 5.022 0.16201  36.65 
Total 36 8.595 0.44198  

c)     

Between groups 1 3.211 0.29167  43.48 

Among 
populations 
within groups 4 1.189 -0.01673  -2.49 
Within 
populations 30 11.878 0.39593  59.02 
Total 35 16.278 0.67086  
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Table S4. Pairwise FST between sampling localities for Terrapene coahuila from 

Cuatrociénegas, Mexico.  Values shown from Arlequin (below diagonal) and FreeNa (above). 

Significant values: *p<0.05 

 

Charcos 

Prietos 
Churince  

La 

Angostura  
La Pileta  Los Gatos  

Tierra  

Blanca 

Charcos Prietos 0 0.0157 0.0109 0 0.0091 0.0122 

Churince  0.0180* 0  0.0181 0.0397 0.0339 0.0066 

La Angustura  0.0122* 0.0182 0  0.0111 0.0210 0.0089 

La Pileta  -0.0051 0.0423* 0.0110 0  0.0002 0.0189 

Los Gatos  0.0104 0.0384* 0.0264* 0.0016 0  0.0173 

Tierra Blanca  0.0075 0.0083 0.0050 0.0123 0.0221* 0 

 
 
Table S5. Relatedness (%) between individuals of Terrapene coahuila from Cuatrociénegas, 

Mexico, per sampling locality (CP: Charcos Prietos, Ch: Churince, LA: La Angostura, LP: La 

Pileta, LG: Los Gatos, TB: Tierra Blanca) and per genetic cluster (CE and CW). 

 CP Ch LA LP LG TB CE CW 

Unrelated 86.8 93.94 94.3 100 88.3 90.8 84.6 85.3 

Half-siblings 11.3 3.03 4.8 0 9.6 8.3 13.7 13.3 

Full-siblings 1.2 3.03 0.9 0 0.4 0.8 0.8 0.8 

Parent/offspring 0.7 0 0 0 1.7 0 0.9 0.6 
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Table S6.  Bottleneck results for Terrapene coahuila from Cuatrociénegas, Mexico, tested for 

heterozygote excess under mutation-drift equilibrium with Bottleneck v5.1.26, per sampling 

locality (< 20 individuals) and per genetic cluster.  Significance was evaluated with a Wilcoxon 

test, one-tailed (indicted with asterisk). 

Sampling locality Mutational models P 

Charcos Prietos 

IAM 0.01709* 

SMM 0.97876 

TPM (SMM: 70%; IAM: 30%)  0.08813 

Los Gatos 

IAM 0.16968 

SMM 0.99829 

TPM (SMM: 70%; IAM: 30%)  0.74072 

Genetic cluster   

Genetic cluster CE 

IAM 0.00671* 

SMM 0.99878 

TPM (SMM: 70%; IAM: 30%)  0.28467 

Genetic cluster CW 

IAM 0.00122* 

SMM 0.98291 

TPM (SMM: 70%; IAM: 30%)  0.28467 

 

 
Table S7. Effective population sizes (Ne) for the two genetic clusters (CE, CW) estimated with 

the Linkage disequilibrium method and two values for excluding low allele frequencies (0.02, 

0.01), using NeEstimator; 95% confidence intervals (CI) based on the parametric test.  

 Ne (0.02) 95% CI Ne (0.01) 95% CI 

Cluster CE 343.5 168.3 - 6128.9 308.4 161.1 - 1827.7 

Cluster CW 625 144.8 - ∞ 139.8 79.2 - 440.5 
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Figure S1. Haplotype networks based on cytochrome b (a) and d-loop (b) for Terrapene coahuila 
from Cuatrociénegas, México. Circle size proportional to the relative haplotype frequency, while 
sampling sites are shown in different colors: Charcos Prietos (purple), Tierra Blanca (green), 
Churince (orange), La Angostura (blue), Los Gatos (red) and La pileta (pink). 
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Figure S2. SAMOVA map for the cytochrome b and d-loop concatenated genes for Terrapene 
coahuila from Cuatrociénegas, México. Genetic barriers between groups are shown in red, 
where Group 1 includes Tierra Blanca and Group 2 the rest of sampling localities. Blue lines 
correspond to Voronoi cells. 
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Figure S3. Migration rates between sampling localities of Terrapene coahuila from 
Cuatrociénegas, México estimated with BayesAss v.1.3. Values within circles show the 
percentages of residents in each sampling locality. The tips of the arrows indicate the direction of 
migration, values above tips show migration rates and dark lines with bold numbers indicate the 
highest migration rates. 
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INTRODUCCIÓN 

Los desiertos están definidos por sus condiciones áridas, esencialmente por la escasa 
precipitación. A pesar de que los desiertos son uno de los ecosistemas más extendidos del 
mundo, la heterogeneidad que hay entre ellos es mucho más alta que la de cualquier otro bioma 
(Ward, 2016; WWF, 2022). En este ambiente, la selección natural actúa en condiciones extremas 
sobre los organismos, teniendo como resultado una gran cantidad de endemismos (Ward, 2016). 
El desierto Chihuahuense es el más grande de Norteamérica, se extiende desde el sur de Nuevo 
México hasta el centro de México y alberga una alta diversidad biológica (Grünberger, 2004). Al 
interior de este desierto se encuentra el valle de Cuatrociénegas que alberga cerca de 70 
especies endémicas (Souza et al., 2006). Esta región está considerada vulnerable por la WWF 
(2022), cuyas principales amenazas son el cambio de uso de suelo, sobre todo por actividad 
agrícola, cambio climático global, cambio en los regímenes de incendios y deterioro de los 
ecosistemas dulceacuícolas (Briggs, 2019). Estas presiones ambientales se traducen 
directamente en pérdida y fragmentación del hábitat y alteran procesos ecológicos, de 
conectividad y uso del paisaje. Todo ello afecta directamente a las poblaciones naturales de flora 
y fauna, disminuyendo el tamaño poblacional y poniéndolas eventualmente en riesgo de extinción 
(Ewers y Didham, 2006; Hand et al., 2014, Haddad et al., 2015). 
 

Diversos autores han descrito que la fragmentación reduce el flujo génico entre las 
poblaciones, lo que tiene efectos adversos como la depresión por endogamia, reducción en la 
diversidad tanto neutral como adaptativa y la susceptibilidad a la deriva génica (Lander et al., 
2019; Nevill et al., 2019). Por lo tanto, es de suma importancia incluir en los trabajos enfocados a 
la conservación, preguntas que involucren tanto la caracterización y evaluación del hábitat, como 
su impacto en los patrones genéticos de las especies (Spear et al., 2010). La genética del paisaje 
combina modelos espaciales y datos de genética de poblaciones para determinar cómo las 
características del paisaje pueden actuar como barreras o corredores para el flujo génico y a su 
vez modelar la distribución espacial de la diversidad genética, es decir la conectividad funcional 
(Holderegger y Wagner, 2006).  

 
El efecto de los factores del paisaje sobre la distribución y estructura genética se ha 

evaluado comúnmente con base en tres principales hipótesis, la primera, la cual funciona 
generalmente como hipótesis nula, es el aislamiento por distancia (IBD por sus siglas en inglés), 
la cual predice que las diferencias genéticas aumentan con la distancia geográfica entre 
poblaciones (Wright, 1943; Jenkins et al., 2010). Como hipótesis alternas se pueden considerar 
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las hipótesis de aislamiento por resistencia (IBR por sus siglas en inglés) y de aislamiento por 
ambiente (IBE por sus siglas en inglés), donde en la primera se asignan valores de resistencia 
para estimar la conectividad del paisaje usando algoritmos como el de Circuitscape. Los valores 
de resistencia del paisaje posteriormente se comparan con distancias genéticas pareadas para 
identificar qué características del paisaje predicen mejor los patrones de diversidad y estructura 
genética (McRae, 2006; Spear et al., 2010, 2015; Zeller et al., 2012; Van Etten, 2017; Peterman 
et al., 2014, 2018). El aislamiento por ambiente se define como un patrón en el que la 
diferenciación genética aumenta con las diferencias ambientales, independientemente de la 
distancia geográfica, su evaluación en su forma más sencilla, se lleva a cabo comparando 
distancias generadas considerando variables abióticas y bióticas (heterogeneidad ambiental) y 
distancias genéticas, con base en las cuales se determina la relación entre ambiente y flujo génico 
(Manel et al., 2003; Wang y Bradburd, 2014).  Cabe señalar que, desde el enfoque de la genética 
del paisaje, es posible realizar estas evaluaciones tanto a nivel individual como poblacional, según 
sea la distribución de las especies de estudio en el ambiente natural (Balkenhol et al., 2016). 

 
Aunque las tortugas son un modelo muy estudiado, Cortés-Rodríguez y Vázquez-

Domínguez (en prensa), en una revisión sobre genética del paisaje, encontraron sólo cuatro 
trabajos realizados en desiertos. Dichos estudios se basaron en tortugas del género Gopherus 
(Latch et al., 2011; Hagerty et al., 2011; Richter et al., 2011; Sánchez-Ramírez et al., 2018). Ello 
hace evidente, en primer lugar, la necesidad de evaluar otras especies de tortugas, para poder 
conocer y describir los patrones entre la diversidad genética, estructuración, flujo génico y 
elementos del paisaje de estos organismos en ecosistemas desérticos. Asimismo, dado que la 
conectividad funcional depende, entre otros, de la capacidad de dispersión, es clave considerar 
las características particulares de historia de vida de las especies, así como el tipo de hábitat, el 
área de distribución y la escala geográfica del estudio.  

 
La tortuga bisagra Terrapene coahuila es una especie microendémica que habita en el 

valle de Cuatrociénegas, Coahuila, México. Se caracteriza por ser longeva y con bajos índices 
de dispersión. Está catalogada como amenazada según la Norma Oficial Mexicana (Semarnat, 
2010) y clasificada como “en Peligro” por la Unión Internacional para la Conservación de la 
Naturaleza (UICN) (van Dijk et al., 2017). Sólo existen dos trabajos que hayan evaluado 
genéticamente las poblaciones de esta especie (Howeth et al., 2008 y Cortés-Rodríguez et al., 
2021). Estos estudios han documentado estructuración y diferenciación genética, así como el 
papel que juega la distancia en la conectividad en estas tortugas. Sin embargo, no se ha evaluado 
cuantitativamente el efecto de la matriz del desierto, los cuerpos de agua y elementos 
antropogénicos en el valle sobre dicha conectividad. Ello es urgente debido a que el hábitat de la 
tortuga bisagra se ha reducido en un 90%, alcanzando actualmente apenas 5.4 km2 (CITES, 
2022). La genética del paisaje provee el marco teórico y las herramientas metodológicas 
adecuadas para realizar una evaluación de esta naturaleza. En otras especies de tortugas de 
desierto se ha encontrado que la perturbación en los ecosistemas áridos tiene impactos no sólo 
a corto plazo, sino que a largo plazo existe el riesgo de que el hábitat no pueda recuperarse 
(USFWS, 2011).  

 
En el presente trabajo planteamos los siguientes objetivos, 1) caracterizar las variables 

del desierto que definen la matriz del paisaje a lo largo de la distribución de Terrapene coahuila 
en el valle de Cuatrociénegas (distancia geográfica, vegetación, presencia cuerpos de agua,  
humedad, caminos y canales y elevación), 2) evaluar los efectos de las características del paisaje 
y su relación con los patrones de estructura genética y flujo de génico de las poblaciones de la 
tortuga bisagra, y 3) determinar cuál es la asociación de las características biológicas de la 
especie con los resultados genéticos del paisaje.  
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MATERIALES Y MÉTODOS 
 
Área de estudio y muestreo 
El Área de Protección de Flora y Fauna Cuatrociénegas es un valle casi plano (700 msnm), con 
una superficie de 150,000 ha, ubicada en la parte central del estado de Coahuila (26°45’00”-
27°00’00” N; 101°48’49”-102°17’53” O). Está delimitada por las sierras La Madera y La Menchaca 
al norte, al oeste La Purísima y San Vicente, al sur San Marcos y Pinos y al sureste La Fragua 
(Carabias et al., 1999). El clima se caracteriza por ser seco, semicálido, con lluvias predominantes 
en verano con temperaturas altas de hasta 44°C e inviernos frescos con temperaturas bajo cero 
(Minckley, 1969). El clima y la vegetación en la cuenca se ha mantenido similar durante ca. 30.000 
años, como se infiere de la cronología del polen y la datación por radiocarbono (Meyer, 1973). 

 
La precipitación pluvial varía entre 100 y 440 mm, con un potencial de evaporación anual 

de hasta 2,000 mm (Carabias et al., 1999; SEMARNAT, 2003). En el valle existen algunos ríos, 
arroyos y cerca de 200 cuerpos de agua, pozas y humedales formados a partir de manantiales 
geotérmicos con diámetros que van desde menos de un metro hasta más de 100 m, y 
profundidades entre 50 cm hasta 18 m. Algunas de las pozas están comunicadas de forma 
natural, pero también artificialmente por un sistema de canales (Evans, 2005). La cuenca de 
Cuatrociénegas estuvo naturalmente cerrada hasta 1898 cuando se abrió artificialmente a través 
de diversos canales, tales como de la Puerta Colorada, Canal de Escobedo, Canal de Tío 
Cándido, Canal de las Puentes Cuatas, Canal del Puente Chiquito, Canal Saca Salada, Canal de 
la Becerra y Santa Tecla (Minckley,1969; WWF, 1999). A partir de la mitad del siglo pasado se 
han ido fragmentando los humedales que alguna vez fueron contiguos, resultando en varios 
complejos de cuerpos de agua separados por grandes extensiones de matriz del desierto (Souza 
et al., 2006). 

 
La vegetación dominante incluye pastizal halófilo y vegetación acuática en el piso de la 

cuenca (Carex spp., Chara sp., Cladium mariscus, Distichlis stricta, Eleocharis rostellata, 
Fimbrystilis thermalis, Schoenoplectus americanus y Scirpus olneyi) (Meyer, 1973; Brown, 1974; 
Pinkava 1984; Howeth et al., 2011), mientras que en las partes más elevadas hay plantas 
gipsófilas, matorral xerófilo y matorral submontano. Los bosques de pino están por encima de los 
2000 m en las cimas de las montañas colindantes (Meyer, 1973). 

 
El muestreo abarcó el área de distribución completa de Terrapene coahuila (Figura 1) 

colectándose 110 individuos en seis cuerpos de agua (pozas y humedales): Churince (CH), Tierra 
Blanca (TB), La Angostura (LA), Charcos Prietos (CP), Los Gatos (LG) y La Pileta (LP), de mayo 
de 2015 a marzo de 2016. Las tortugas se capturaron de manera oportunista caminando en 
transectos lineales y circulares alrededor de cada cuerpo de agua. Los individuos fueron 
marcados con marcas en el caparazón, fotografías y marcas previas realizadas por la CONANP 
para evitar remuestreo, se tomaron muestras de tejido (cola, <0.5cm2) y sangre (<0.5 ml) de la 
vena caudal, que se almacenaron en etanol al 70% y buffer de sangre, respectivamente (Tris-HCl 
100 mM, pH 8.0; EDTA 100 mM, pH 8.0; NaCl 10 mM; 2% SDS), las cuales se trasladaron al 
laboratorio para posterior trabajo molecular.  
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Figura 1. Sitio de estudio y localidades de muestreo. Los triángulos rojos indican la ubicación de 
los individuos muestreados de Terrapene coahuila en Cuatrociénegas, Coahuila, México, 
proyectados sobre una capa de elevación donde los tonos azules corresponden a elevaciones 
superiores a 1000 metros y los amarillos entre 500 y 1000. 
 
 
Extracción ADN y análisis genéticos 
Se extrajo el ADN con el kit DNAeasy Blood & Tissue (Qiagen, Valencia, CA), siguiendo las 
instrucciones del fabricante. Se amplificaron 16 loci de microsatélites, nueve desarrollados para 
Glyptemys muhlenbergii (GmuB8, GmuD16, GmuD21, GmuD40, GmuD51, GmuD70, GmuD90, 
GmuD107, GmuD121; King & Julian., 2004) y siete para Terrapene carolina (TCTB2, TCTG7, 
TCTO11, TCTP11, TCTQ17, TCTR7, TCTS2; Buchman et al., 2009). Las condiciones de PCR se 
describen en Cortes-Rodríguez et al. (2021). Solo 12 microsatélites fueron polimórficos (Tabla 
S1. Suplementario), por lo que se eliminaron cuatro (TCTB2, TCTO11, TCTP11, TCTQ17). El 
genotipado se llevó a cabo utilizando el estándar de tamaño GeneScan-500 ROX (Applied 
Biosystems), las lecturas de los alelos se confirmaron manualmente utilizando GENEMARKER, 
v.2.6.2 (SoftGenetics State College, EUA) y el redondeo del tamaño de los alelos se realizó en 
TANDEM (Matschiner y Salzburger 2009). Para evaluar la presencia de alelos nulos se usó Micro-
Checker v.2.2.3 (Van Oosterhout et al., 2004), con 1000 simulaciones de Monte Carlo y un 
intervalo de confianza del 95% corregido por Bonferroni. 
 

Se evaluó el desequilibrio de ligamiento entre pares de loci con una aproximación de 
cadenas de Markov y una prueba exacta con GenePop web v.3.6 (Rousset, 2008). Las 
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desviaciones del equilibrio de Hardy-Weinberg se determinaron con Arlequin v.3.5.1.3, ajustando 
el valor de α con una corrección de Bonferroni (Rice, 1989). 

 
Para evaluar la diferenciación y estructura genética se utilizó un Análisis de Discriminantes 

de Componentes Principales (DAPC) con el paquete adegenet 2.1.5 (Jombart et al., 2016) en R 
v.4.1.0 (R Core Team, 2021). Este es un método multivariado que no asume ningún modelo 
genético (Jombart et al., 2016) y se basa en un algoritmo de agrupación que identifica un número 
de grupos (k) que maximiza la variación entre grupos. Se infirió primero el número de clusters 
genéticos con el algoritmo K-means, probando de 1 a 6 clusters; se seleccionó el k más probable 
con base en el valor más pequeño del criterio de información bayesiano (BIC). Para este primer 
paso en la función find.clusters se conservaron 80% de los componentes principales y 
posteriormente se aplicó el análisis DAPC en el que se conservaron 64 componentes principales 
y 64 componentes de los discriminantes lineales. Se estimó asimismo la distancia de Nei 
corregida (Nei, 1978) entre poblaciones con gstudio (Dyer, 2014). Se evaluó aislamiento por 
distancia con una prueba de Mantel simple entre la distancia genética y la distancia geográfica 
(Euclidiana) con adegenet. Para probar autocorrelación espacial se realizó un correlograma de 
Mantel con ecodist (Goslee & Urban, 2007) a una escala fina (clases de 500 m), con base en la 
dispersión media reportada para la especie (Cueto-Mares et al., 2017). Para ambos análisis se 
hicieron 1000 permutaciones de Spearman y se corrieron en R. 

 
Variables del paisaje 
Se generaron varias superficies (capas) de información del paisaje para la zona de estudio, 
considerando las variables que son significativas para la presencia, movimiento y sobrevivencia 
de Terrapene coahuila, incluyendo así el índice de Vegetación de Diferencia Normalizada (NDVI), 
el índice de humedad topográfica (TWI), la presencia de cuerpos de agua, la elevación y la 
presencia de caminos y canales, utilizando el paquete Raster en R (Hijmans, R.J. 2022) (Figuras 
S1-S5). 1). La elevación es una variable que sirve como proxi sobre límites para desplazarse a lo 
largo del paisaje, así como variaciones de temperatura (Wilson y Gallant, 2000). Esta variable se 
obtuvo directamente de modelos digitales de elevación (DEM) (resolución 90 m) de INEGI (2021); 
2) el TWI es una variable que describe la distribución del agua en el paisaje e indica la tendencia 
de un píxel a acumular agua, la cual sirve como un indicador indirecto de las condiciones de 
humedad. Esta variable se calculó a partir del DEM con el paquete RSAGA y usando el método 
poly2zevenbergen (Brenning et al., 2018); 3) el NDVI se utiliza para estimar la cantidad, calidad 
y desarrollo de la vegetación y se calcula mediante la combinación algebraica de la intensidad de 
la radiación que refleja la vegetación en la región del espectro electromagnético correspondiente 
al rojo visible e infrarrojo cercano. El índice se obtuvo de imágenes RapidEye (resolución de 5 m) 
de 2013, calculado con el paquete terra (Hijmans, 2021). La imagen RapidEye fue corregida 
radiométricamente con el paquete RStoolbox (Leutner et al., 2019). Los valores del NDVI oscilan 
entre -1 y 1, donde los valores cercanos a -1 indican áreas sin vegetación y predominancia de 
suelo desnudo, mientras que aquellos cercanos a 1 corresponden a áreas con vegetación (a 
mayor sea el índice, mayor será el contenido de clorofila); 4) para los cuerpos de agua se 
utilizaron también las imágenes RapidEye (resolución 5 m; 2013), para construir una superficie 
que incluyó la ubicación discreta de cuerpos de agua, los cuales fueron identificados mediante 
un procedimiento de partición recursiva para árboles de clasificación de las imágenes remotas 
(Kamusoko, 2019). 5) la presencia de caminos y canales se realizó por medio de una clasificación 
binaria, se trazaron líneas sobre los caminos y canales en Google Earth y se salvaron en formato 
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kml; éstas fueron proyectadas posteriormente en una capa base. Todas las superficies de 
información fueron remuestradas a una resolución de 100 m. 
 
 
Análisis de genética del paisaje 
Para evaluar el efecto de las características del paisaje en el flujo génico utilizamos el marco 
analítico desarrollado por Peterman (2018), el cual permite determinar los valores de resistencia 
de las superficies ambientales que generamos. Así, la optimización de las superficies se realizó 
con en el paquete ResistanceGA v.4.0.0 (Peterman 2014, 2018), el cual determina los valores de 
resistencia de las superficies buscando maximizar la relación entre distancias pareadas del 
paisaje (de menor costo o de resistencia) y las genéticas (distancia genética de Nei), utilizando 
un algoritmo genético de optimización que no asume supuestos de modelos genéticos a través 
de funciones monomoleculares y de Ricker (lineal, monomolecular, monomolecular inversa, 
monomolecular inversa, monomolecular inverso-inverso, Ricker, Ricker inverso, Ricker inverso, 
inverso-inverso Ricker) para transformar superficies de resistencia (Bolker, 2008; Scrucca, 2013).  

Asimismo, usa modelos lineales de efecto mixto ajustados por medio de 
parametrizaciones de máxima verosimilitud de efectos poblacionales (MLPE) (Clarke et al., 2002), 
con la paquetería lme4 en R. La variable de respuesta es la distancia genética y se realizaron los 
análisis a nivel de poblaciones (localidades de muestreo). 

 
El soporte de las superficies de resistencia optimizadas se evaluó con el criterio de 

información de Akaike corregido para tamaño de muestra pequeño/finito (AICc; Akaike, 1974), 
obtenido de los modelos MLPE ajustados. A continuación, se realizó un remuestreo de datos con 
un bootstrap de 10,000 iteraciones para evaluar la robustez del modelo dadas diferentes 
combinaciones de los datos. Las superficies se optimizaron con la función commuteDistance en 
el programa gdistance (van Etten, 2014). Se realizaron tres réplicas independientes para probar 
la convergencia de los datos. Se optimizaron las superficies de cada variable ambiental de 
manera independiente y se realizó una prueba de correlación de Spearman (rho = ρ) con stats 
4.1.3 en R, para probar que las superficies no estuvieran correlacionadas. 
 
 
RESULTADOS 
 
Análisis genéticos 
Se capturaron un total de 110 individuos en el área de estudio. Con base en los 12 loci de 
microsatélites polimórficos no se encontró evidencia significativa de presencia de alelos nulos, no 
se detectó desequilibrio de ligamiento, y se observó desviación del equilibrio de Hardy-Weinber 
en cuatro loci (Gmud51, GmuD70, Gmud121, TCTS2), sin embargo, no fue consistente entre 
localidades y años de muestreo. La distancia genética corregida de Nei (Nei, 1978) entre 
poblaciones tuvo valores entre 0.043 a 0.161 (Tabla S2). 
 

Se identificaron dos (k = 2) grupos genéticos de acuerdo con la curva BIC y con base en 
el DAPC para el cual se retuvieron 64 PC (Figuras 2a, 2b). El diagrama de dispersión (Figuras 
2c, 2d) mostró que las localidades de Churince (CH), Tierra Blanca (TB) y La Angostura (A) son 
más homogéneas genéticamente, grupo que se nombró Cluster Oeste, mientras que Charcos 
Prietos (CP), Los Gatos (LG) y La Pileta (LP) corresponden al segundo, llamado Cluster Este. 
Los dos grupos genéticos se separan tanto en el espacio genético, que se observa en el gráfico 
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de dispersión, como en el espacio físico divididos por la Sierra de San Marcos, en concordancia 
con lo reportado por Cortés-Rodríguez et al. (2021). 

 

 
 

Figura 2. Análisis Discriminante de componentes principales (DAPC) para Terrapene coahuila 
en Cuatrociénegas, Coahuila, México. a) varianza explicada por los PCA retenidos, b) valores 
BIC, c) gráfico de dispersión de los clusters encontrados, d) diagrama de dispersión de las 
diferentes poblaciones. 
 

La prueba de Mantel mostró una correlación positiva y significativa entre la distancia 
genética y la geográfica (r = 0.8694; p = 0.001) (Figura S6). Los correlogramas, que se realizaron 
para cada cluster genético por separado, no fueron significativos; el Cluster Este mostró una 
correlación positiva a distancias de 5.75 km (r = 0.756; p = 0.676) y para el Cluster Oeste fue 
negativa a distancias de 13.75 km (r = -0.8273; p = 0.669) (Figura S7).  

 
 

Análisis de genética del paisaje 
Los resultados de optimización y selección de modelos mostraron que las variables mejor 
soportadas fueron la elevación, el NDVI y el índice de TWI, las cuales explicaron el 73.31, 20.21 
y 6.48% respectivamente (Tabla 1). En las curvas de optimización se observa que la elevación 
mostró una función Reverse Ricker, asignando alta resistencia en valores cercanos a 800 m, con 
una rápida disminución de la resistencia por abajo de los 800 m y por arriba de 1,000 m (Figura 
2a, 3a). Las variables NDVI y TWI tuvieron resultados similares, mostrando una función Ricker e 
Inverse Ricker respectivamente, el NDVI con baja resistencia sólo en áreas con vegetación de 
escasa a media (0 - 0.2) y alta resistencia por abajo y por arriba de estos valores (Figura 2b3b), 
y el TWI con alta resistencia en valores de humedad de -20 y > 20 (Figura 2c3c). 
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Tabla 1. Resultados de la selección de los modelos de efectos mixtos lineales generalizados 
optimizados, con base en la distancia genética de Nei (Nei, 1978) a nivel poblacional de 
Terrapene coahuila. k indica el número de parámetros en la transformación de superficies 
continuas más el intercepto, o número de categorías en superficie binaria más el intercepto. 

Superficie k Ecuación AIC Peso 
promedio 

Rango 
promedio 

Top model 
(%) 

Elevación 4 
Reverse 
Ricker 

-
33.7671741 0.52272257 1.469 73.31 

TWI 4 
Inverse 
Ricker -32.492186 0.29567384 1.9352 6.48 

NDVI 4 Ricker 
-
29.7885702 0.18160359 2.5958 20.21 

Distancia 2 NA 
-
27.7056907 4.15E-13 4 0 

Caminos 
y canales 3 NA 

-
29.4671675 0 5 0 

Cuerpos 
de agua 3 NA 

-
23.1685868 0 5 0 

 
 
De acuerdo con los resultados de los análisis a nivel poblacional se realizaron correlaciones 
pareadas entre las superficies de NDVI, TWI y elevación, las cuales mostraron una nula y baja 
correlación (Tabla S3).  
 
 

 

Figura 3. Curvas de respuesta de superficies univariadas optimizadas para a) elevación, b) 
índice de vegetación (NDVI), c) índice de humedad topográfica (TWI), respecto a la distancia 
genética de poblaciones de Terrapene coahuila.  
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DISCUSIÓN 

Terrapene coahuila, a pesar de ser una especie muy carismática y catalogada en peligro de 
extinción, ha sido realmente poco estudiada a nivel genético y ecológico. Sólo existe un estudio 
genético previo de inicio de los años 2000 (Howet et al., 2008), y otro reciente sobre su 
filogeografía y diversificación (Cortés Rodríguez et al., 2021). En este trabajo realizamos una 
evaluación sobre la estructura genética de sus poblaciones a lo largo de su distribución en el valle 
de Cuatrociénegas y determinamos los elementos del paisaje que moldean dicha estructuración. 
En la naturaleza, diversas especies de tortugas con dispersión y movilidad limitada presentan 
patrones de aislamiento por distancia, donde los individuos que se encuentran más cerca 
geográficamente tienen distancias genéticas menores (Mockford et al., 2005, Shoemaker y Gibbs, 
2013. Es el caso de Terrapene coahuila que presenta aislamiento por distancia significativo, 
donde la distancia genética fue mayor entre las localidades más lejanas geográficamente. 

Esta tortuga se dispersa en el valle a través de la matriz del desierto y su sistema de 
canales y humedales, presenta mayor movimiento entre los cuerpos de agua más cercanos y 
continuos que entre los complejos de humedales lejanos (Howeth et al., 2008). Sin embargo, 
cabe resaltar que se han registrado valores diarios de ámbito hogareño de hasta 800 metros 
(Becerra-López, com. personal.), y con potencial de dispersión de algunos individuos a distancias 
mayores cuando se inundan los humedales (Howeth y Brown, 2011).  

Se conoce que históricamente los humedales cubrían casi todo el valle (Minckley, 1969; 
Meyer, 1973; Souza et al., 2006), lo que favoreció la dispersión y flujo génico de ésta y otras 
especies de ecosistemas dulceacuícolas (Cortés Rodríguez et al., 2021). Nuestros resultados 
mostraron que T. coahuila está estructurada en dos grupos genéticos. Esto es consistente con lo 
encontrado por Cortés-Rodríguez y colaboradores en 2021, y se debe en gran medida a la 
presencia de la sierra de San Marcos. Esta sierra funcionó como una barrera a lo largo de su 
historia evolutiva, divergencia y expansión en el valle. Aunado a la barrera histórica, las 
características biológicas de la especie y las del paisaje actual, en conjunto han dado como 
resultado una dispersión limitada entre humedales debido a la fragmentación del hábitat. Estos 
resultados destacan la importancia de usar diferentes enfoques para corroborar y descifrar la 
estructura de las poblaciones, sobre todo en aquellas donde puede existir diferenciación en pocos 
kilómetros pero que no es tan evidente como en este caso (Flores- Manzanero et al., 2009) 

Efectivamente, identificamos autocorrelación cuando se trató de distancias cortas, en el 
lado Este del valle. Ello es congruente con la dinámica de los humedales localizados en el centro 
del valle que están ampliamente extendidos, con formas alargadas y entre los cuales existe un 
alto potencial de migración resultado de los procesos naturales estacionales de contracción y 
expansión de los mismos (Carabias et al., 2009; Cortés Rodríguez et al., 2021). Por el contrario, 
del lado Oeste la correlación fue negativa, patrón asociado con el hecho de que los cuerpos de 
agua son pequeños y aislados con poca conectividad entre ellos.  

El análisis de resistencia de curvas optimizadas indicó que la elevación, el índice de 
vegetación (NDVI) y el de humedad topográfica (TWI) fueron las variables de paisaje que mejor 
explican la conectividad. Esto evidencia la necesidad de ser cuidadosos al momento de elegir el 
nivel de unidad de estudio (poblaciones o individuos). Por ejemplo, las especies que no son 
gregarias, pero donde los individuos pueden formar grupos (‘poblaciones’) como resultado de la 
disponibilidad y el aislamiento de los cuerpos de agua que habitan, como es el caso de la tortuga 
bisagra. En los ambientes desérticos, las características de historia de vida de las especies, la 
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capacidad de dispersión, la especificidad de hábitat y la alimentación, entre otros, son factores 
clave a considerar cuando se evalúan los efectos del ambiente (Shirk et al., 2017; Flores 
Manzanero et al., 2019). La escala geográfica también es muy importante; en organismos de 
desierto con baja capacidad de dispersión se han identificado variables del paisaje que influyen 
en la conectividad funcional mayormente en escalas muy finas, con ejemplos en anfibios (Wang 
2009), tortugas (Latch et al., 2011) y roedores (Flores-Manzanero et al., 2019). La escala de 
nuestro estudio, que abarcó la distribución completa de la tortuga bisagra en el valle, impone 
retos particulares para su evaluación genético-paisajística (Balkenhol et al., 2016). 

La elevación es una característica clave del paisaje en términos el flujo génico de esta 
especie, ya que la sierra de San Marcos históricamente ha funcionado como una barrera para la 
dispersión, mientras que actualmente ha abonado, junto con la pérdida de los humedales, en la 
estructuración de sus poblaciones. En otras especies de desierto se ha reportado esta variable 
como una limitante no sólo por la ausencia de agua en las partes altas que propician condiciones 
áridas o cambios en los ensambles de vegetación, sino que también funcionan como una limitante 
mecánica por sus escarpadas laderas. Latch et al. (2011) y Sánchez-Ramírez et al. (2018) 
encontraron que las pendientes empinadas y la elevación fueron barreras efectivas para el flujo 
génico en Gopherus agassizii, otra especie de tortuga de desierto. Se tiene registro además de 
que las caídas accidentales de los individuos en laderas son un factor importante de mortalidad 
(Riedle et al., 2010). 

 
La presencia de vegetación reflejada en el índice de NDVI es de gran importancia ya que 

las tortugas dependen de la escasa vegetación como un facilitador para su movimiento, sobre 
todo que funciona como corredor a través de la cual los individuos pueden moverse entre 
humedales. Ello se le ha observado de manera más activa en las asociaciones de plantas de 
ambientes salinos como Distichlis spicata, aunque también en zonas con vegetación más densa 
compuesta por Eleocharis caribaea y Scirpus maritimus; cabe resaltar que éstas también son 
fuente principal de alimento (Howeth et al., 2008, Cueto-Mares et al., 2017). Asimismo, utilizan la 
vegetación para esconderse de los depredadores y protegerse del sol (Howeth y Brown 2011). 
Es por ello que identificamos que bajos índices de NDVI  asociados a áreas abiertas limitan el 
flujo génico de T. coahuila  

Las tortugas terrestres tienen la capacidad de censar la humedad en los microhábitats y 
así guiarse a través del paisaje entre los cuerpos de agua. Un estudio controlado con Chelydra 
serpentina (Nobleet al., 1938) mostró que la humedad es un factor determinante para la migración 
en fases de vida tempranas. En el caso de las tortugas bisagras las zonas de inundación o 
ciénegas son hábitats preferidos, que es donde encuentran las características adecuadas para 
poder cavar y enterrarse, ya sea para protegerse de depredadores, termoregular bajo el intenso 
sol del desierto o hibernar en el invierno, lo cual explica que el índice de humedad es una 
característica que favorece el flujo génico. Además, Rosell (2006) encontró que la humedad 
puede ser el atributo más importante que determina la ubicación de refugios en Terrapene 
carolina. Estos resultados apoyan lo sugerido por Reagan (1974) que postuló que las tortugas de 
caja construyen sus refugios en sitios con altos niveles de humedad independientemente del 
entorno circundante, y que esta especie tiene preferencia y facilidad para localizar áreas con alta 
humedad (Stickel, 1950; Dodd et al., 1994; Jennings, 2003).  

Nuestro trabajo muestra que los cambios recientes en el paisaje pueden afectar 
significativamente el flujo génico aún en especies longevas de ambientes áridos, tanto a escala 
del microhábitat como de la distribución completa. Es importante enfatizar la importancia de 
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nuestros resultados para la conservación y el manejo de esta especie, que demuestran que es 
determinante que se favorezcan corredores de vegetación entre humedales, así como la 
restauración de canales de agua naturales. Es urgente también que se detenga la extracción de 
agua y el déficit que ello ocasiona en la región; por ejemplo, el terrible reporte en 2018 de que el 
valle reportó un déficit de 7.59 millones de metros cúbicos anuales con tendencia al alta 
(Pronatura 2018) sumado a la pérdida de los Gatos en el Churince en 2010. Si no se frena el uso 
desmedido de este recurso, que determina directamente la presencia de vegetación y de cuerpos 
de agua, significaría perder el hábitat de Terrapene coahuila y los procesos ecológicos que ésta 
regula en el valle de Cuatrociénegas.  
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MATERIAL SUPLEMENTARIO 

TABLAS Y FIGURAS 

 

Tabla S1. Características de los 12 loci de microsatélite utilizados  

NOMBRE DE LA SECUENCIA SECUENCIA 
TCTR7F TTCTGGCCCTGTTCTCTCG 
TCTR7R GGCAAACTAAACTCCACCACC 
TCTS2F TGGGAGCAGTATTGGACACC 
TCTS2R AGCTTGTTGCTACCCCTTC 
TCTG7F GAAAGCCCTTGGGTGTGTG 
TCTG7R AGTGAACGATTTGCGTGTC 
TCTQ17F ACTGGCCACTCCACTCATC 
TCTQ17R GGGGTGCGCTCTCTCTC 
TCTP11F GAAAATGTGTCCCAGGGCG 
TCTP11R TGGTGGAAGGGTTGGAGAC 
TCTO11F TAAAGGTGCCACAGGACCC 
TCTO11R CCCCAAAAGCCTTCAGCAC 
TCTB2F ACAAATTAGTGAGTGGCACCTG 
TCTB2R GGTCATTACCTACTTTGCCTTC 
GmuB8F CTCTGAGACCCTTATTCACGT C 
GmuB8R AGCCTTTGTCTGTAA GCTGTT C 
GmuD16F ATCCCTGAAATTTTGTGT GTT C 
GmuD16R TTT ACT CTA GAA GGG GCA ATC C 
GmuD21F GCAGTTAGGCATTACTCA ACA TC 
GmuD21R AGGGTATGAATACAGGGGTGT C 
GmuD40F TTT GTCATATCATCCACTCAC C 
GmuD40R TTTGTCACAGATGGGAATTAG C 
GmuD51F GTTGGGCACTAGATAGATTCG 
GmuD51R CATTCAAGTCAACGGAAAGAC 
GmuD70F AGTGTAGTCATGGCATAGAGAGG 
GmuD70R ATCAAATTCTTCCAACCCTACC 
GmuD90F ATAGCAGGACAATTACCACCAG 
GmuD90R CCTAGTTGCTGCTGACTCCAC 
GmuD107F GACAAACATGAACAGGAG AAG AG 
GmuD107R ATTAGAGAGACAGATAGATAGGACTTG 
GmuD121F GGC AAA TAT CCA ATA GAA ATC C 
GmuD121R CAA CTT CCT CGT GGG TTC AG 
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Tabla S2. Distancias genéticas de Nei (Nei, 1978) para las seis localidades de muestreo de 
Terrapene coahuila 

 Charcos  
Prietos 

Churince La 
Angostura 

La Pileta Los Gatos 

Charcos P 0     
Churince 0.0769 0    
La Angostura 0.0517 0.0862 0   
La Pileta 0.0540 0.1615 0.0934 0  
Los Gatos 0.0434 0.1240 0.0861 0.0736 0 
Tierra Blanca 0.0458 0.0716 0.0537 0.0977 0.0801 

 

 

Tabla S3. Correlación de Spearman (Coeficiente de Spearman ρ) entre las variables con alto 
porcentaje de contribución 

Variable 
1 

Variable 
2 

ρ 

NDVI TWI -0.0387036 
NDVI Elevación 0.3263082 
TWI Elevación 0.0221817 
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Figura S1. Capa de información de presencia de cuerpos de agua para el polígono de estudio 
en Cuatrociénegas, Coahuila, México.    

 

Figura S2.  Capa de información de presencia de caminos y canales para el polígono de 
estudio en Cuatrociénegas, Coahuila, México. 
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Figura S3. Capa de información de elevación para el polígono de estudio en Cuatrociénegas, 
Coahuila, México. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura S4. Capa de información del indice NDVI para el polígono de estudio en 
Cuatrociénegas, Coahuila, México. 
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Figura S5. Capa de información del índice de TWI para el polígono de estudio en 
Cuatrociénegas, Coahuila, México. 

 

 

 

Figura S6 Prueba de Mantel de la distancia geográfica Euclidiana (Dgeo; km) y la distancia 
genética de Nei 1978 (Dgen). 

 



 
 

71 
 

a) 

 

 

b) 

 

Figura S7 Correlograma para las poblaciones (a) del Cluster Este (La Pileta, Charcos Prietos y 
Los Gatos) y (b) del Cluster Oeste (Churince, Tierra Blanca y La Angostura). Distancia 
geográfica Euclidiana km, considerando clases de 500 metros. 
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DISCUSIÓN GENERAL 

En este trabajo estudiamos a la tortuga bisagra Terrapene coahuila en el valle de Cuatrociénegas, 
Coahuila, México. Utilizamos herramientas de tres disciplinas, la genética de poblaciones, la 
filogeografía y la genética del paisaje, para evaluar la historia evolutiva histórica y contemporánea 
de la especie, así como la relación entre los elementos del paisaje y los patrones de diversidad y 
estructura genética de sus poblaciones. Estos procesos en conjunto dieron origen y moldearon 
la distribución a lo largo del valle de la tortuga bisagra. 
 
La generación de información genética de T. coahuila y del paisaje en el que está inmersa, 
aunado al enfoque de análisis integral que utilizamos, hacen de este un estudio original. Con base 
en marcadores moleculares mitocondriales y de loci neutrales como los microsatélites, logramos 
conjuntar diferentes aproximaciones para, por primera vez para esta especie, esclarecer su 
historia filogeográfica y discernir los efectos de procesos evolutivos en diferente tiempo y espacio. 
Asimismo, describimos la estructura genética lo cual representa un reto en este sistema, ya que 
es un ambiente altamente fragmentado, de pocos kilómetros de extensión en combinación con 
una especie microendémica con alta capacidad de dispersión y con tiempos generacionales muy 
grandes. Dichas características dificultan la detección de diferenciación genética y de qué tanto 
ésta obedece a procesos históricos o contemporáneos. Cabe resaltar que demostramos la 
importancia de considerar diversos aspectos tanto biológicos (tiempos generacionales, migración 
capacidad de dispersión, comportamiento) como ecológicos (uso de hábitat, alimentación) en la 
evaluación de la estructura genética poblacional, así como en la determinación de cuándo utilizar 
análisis a nivel de individuos y de poblaciones en un estudio de genética del paisaje en un área 
geográficamente reducida.  

Es importante destacar que T. coahuila presenta bajos niveles históricos de diversidad genética, 
lo cual es congruente con la baja tasa de mutación del ADN mitocondrial en tortugas (Avise et al., 
1992). Sin embargo, aún con una baja variación genética fue posible descifrar su evolución 
histórica (Beheregaray et al., 2004; Spinks & Shaffer, 2009; Martín et al. 2013). En congruencia 
con lo reportado por otros autores encontramos que el ancestro común más reciente de T. 
coahuila se remonta a finales Mioceno (10.1 My) y que la diversificación de T. coahuila a lo largo 
del valle de Cuatrociénegas ocurrió durante el Pleistoceno, con su punto más alto durante el 
Holoceno (hace unos 11.000 años), asociado con los ciclos de expansión y contracción de los 
cuerpos de agua y la formación del sistema de humedales que caracteriza al valle. Ello contribuyó 
a su estructuración y favoreció una colonización de oeste a este a lo largo de la Sierra de San 
Marcos (Carson & Dowling, 2006; Chaves-Campos et al., 2011; Johnson, 2005). Además, 
nuestros resultados sugieren que la divergencia entre el oeste y el este ocurrió hace 47,500-
110,950 años. 
 
Dicha diferenciación se refleja en los dos grupos genéticos mitocondriales identificados, 
consistentes con las barreras históricas. Las poblaciones de T. coahuila presentan aislamiento 
por distancia, donde la distancia genética fue en general mayor entre las localidades más lejanas 
geográficamente. Aunado a lo anterior, también presentan estructuración contemporánea en dos 
grupos genéticos, Cuatrociénegas Este y Cuatrociénegas Oeste, consistente con la estructura 
histórica (Cortes-Rodríguez et al., 2021), separados por la Sierra de San Marcos. Estos 
resultados destacan la importancia de usar diferentes enfoques para evaluar la estructura de las 
poblaciones, sobre todo en aquellas donde puede existir diferenciación en pocos kilómetros y que 
no sea tan evidente como con esta tortuga (Flores- Manzanero et al., 2009). Esta estructuración 
entre el este y el oeste es un patrón repetidamente observado en otras especies como peces e 
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invertebrados del valle de Cuatrociénegas (Carson & Dowling, 2006; Chaves-Campos et al., 
2011; Johnson, 2005).  
 
Asociado con la pérdida del hábitat y fragmentación contemporánea del valle, T. coahuila exhibe 
una variabilidad genética disminuida, así como una mayor diferenciación genética y tamaños de 
población pequeños (respecto al único trabajo previo sobre genética poblacional de esta especie; 
Howeth et al., 2008). La diferenciación global (Fst) fue baja tanto entre localidades como entre 
grupos genéticos, mientras que a la par identificamos bajas tasas de migración; dichos patrones 
son frecuentes en especies caracterizadas por una dinámica de metapoblaciones (Sunny et al., 
2019). El sistema de humedales del valle de Cuatrociénegas tiene una dinámica natural de 
inundaciones estacionales, lo que conecta intermitentemente amplias extensiones y favorece el 
movimiento de tortugas entre cuerpos de agua (Souza et al., 2006, 2018). La baja diferenciación 
también puede ser un reflejo de los altos niveles históricos de conectividad durante los ciclos más 
húmedos (Metcalfe et al., 2002; Smith, 1984), lo que es apoyado por nuestros resultados de 
migraciones a larga distancia. 
 
Los impactos negativos de la pérdida de hábitat y de las actividades antropogénicas sobre las 
poblaciones de T. coahuila también se ven reflejados en los tamaños efectivos estimados que 
son extremadamente bajos en ambos grupos genéticos (Este; Ne=308.4; Oeste; Ne=139.8), 
aunado a cierta señal de cuello de botella. Esto significa que las poblaciones de T. coahuila 
pueden estar experimentando las etapas iniciales de un cuello de botella que aún no es evidente 
en las firmas genéticas, especialmente en esta especie longeva. Debemos considerar que la 
perturbación del hábitat en el valle de Cuatrociénegas comenzó en 1950 y se estima que la 
población total de la especie pasó de tener un máximo histórico de 10,000 individuos a sólo 1,791 
individuos (Gaytán et al., 2020). Las poblaciones, aunque exhiben cierto nivel de consanguinidad, 
predominan los individuos no relacionados (87%-100%), lo cual puede estar asociado a las altas 
tasas de mortalidad por la desecación de los humedales en el valle, lo que ha resultado en 
poblaciones compuestas por adultos y muy pocos juveniles. 
 
La estacionalidad de los humedales y las alteraciones de éstos por actividades antropogénicas 
influyen directamente en el movimiento de los individuos. Así, identificamos autocorrelación a 
distancias cortas en la zona este del valle, lo cual es congruente con la dinámica de los humedales 
que están ampliamente extendidos en el centro del valle, con formas alargadas y entre los cuales 
existe un alto potencial de migración resultado de los procesos naturales estacionales de 
contracción y expansión de los mismos (Carabias et al., 2009; Cortés Rodríguez et al., 2021). Por 
el contrario, en la región oeste la correlación fue negativa, patrón asociado con el hecho de que 
los cuerpos de agua son pequeños y aislados con poca conectividad entre ellos.  
 
A pesar de que la distancia geográfica es el factor más reportado asociado al flujo génico en 
organismos de ambientes desérticos y que además tienen dispersión limitada (Wang 2009; 
Hagerty et al. 2011; Phillipsen et al. 2015), la tortuga bisagra presenta patrones particulares de 
conectividad asociados con el paisaje. La elevación, la vegetación (medida como NDVI) y la 
humedad (TWI) fueron los mejores predictores de los patrones de flujo génico, íntimamente 
relacionado con la fragmentación actual del paisaje y la dinámica de los humedales, y con su 
capacidad de dispersión, alimentación y patrones de conducta de protección y estivaje (Brown 
1974; Howeth y Brown 2011). Demostramos así que los cambios recientes en el paisaje pueden 
afectar significativamente los patrones de flujo génico aún en especies longevas y de ambientes 
áridos. Por ello, hay que resaltar cómo estas variables del paisaje pueden ser clave para la 
conectividad estructural y funcional en ambientes desérticos (Flores-Manzanero et al., 2019).  
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Nuestros resultados son relevantes en términos de la conservación de T. coahuila, especie 
microendémica que se encuentra confinada a un área natural protegida amenazada por la 
extracción desmedida de agua. La reducción del tamaño poblacional y el aislamiento entre las 
mismas contribuye a la pérdida de variabilidad y a la deriva génica, lo que tiene graves 
consecuencias que conducen a una disminución del potencial evolutivo para adaptarse al entorno 
cambiante y, en última instancia, a la extinción de poblaciones.  
 
Esta amenaza a corto y largo plazo en una especie microendémica de la cual se tiene poca 
información ecológica y genética podría modificar las dinámicas naturales de la especie.  
 
 
CONCLUSIONES 
 
El valle de Cuatrociénegas, en Coahuila, México es un ambiente desértico que ha sido muy 
estudiado desde un enfoque mayormente microbiológico, pero poco estudiado en particular 
respecto a los anfibios y reptiles que lo habitan. Este estudio representa uno de los primeros 
trabajos de investigación que integra diferentes enfoques sobre la filogeografía y los patrones 
genéticos de la tortuga bisagra, donde describimos su diversidad y estructura genética y 
demografía histórica y contemporánea, así como la relación de características clave del paisaje 
y su conectividad y flujo génico. 
 
Particularmente, encontramos baja diversidad genética histórica de T. coahuila, aunado a una 
pérdida en tiempos muy recientes. Aunque existe baja diferenciación genética global, sus 
poblaciones están claramente estructuradas en dos grupos genéticos, con señales de cuello de 
botella. Cabe señalar que la estructura tanto histórica como actual está asociada tanto a la Sierra 
de San Marcos como a la actual fragmentación de hábitat y es apoyada por la historia 
demográfica. La baja relación de parentesco puede ser resultado de la disminución de las 
poblaciones y la alta mortandad reflejada en los bajos números poblacionales encontrados.   
 
La elevación, la vegetación y la humedad fueron las variables del paisaje significativamente 
asociadas con la conectividad funcional de los individuos de T. coahuila, que como muestran 
nuestros resultados estuvieron determinadas por ciertas características de historia de vida, así 
como su capacidad de dispersión, tipo de alimentación y patrones de conducta (protección y 
estivaje), aunado a la fragmentación actual del paisaje y la dinámica de los humedales.  
 
La principal conclusión de este trabajo es que Terrapene coahuila, dada su distribución 
restringida, alta especificidad, hábitat altamente fragmentado, con poblaciones pequeñas 
aisladas que presentan disminución de diversidad genética, señal de cuellos de botella y 
predominancia de individuos no relacionados, tiene un muy alto riesgo de extinción. Por ello, 
enfatizamos la importancia de tomar en cuenta la información aquí presentada para los planes y 
las acciones para su conservación, sobre todo en el escenario actual del constante déficit de agua 
en el valle, el cual puede exacerbarse en un futuro cercano por el cambio climático global. 
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