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Resumen 

La información demográfica de una población, es relevante para estimar las tasas 

vitales, evaluar la tendencia poblacional o comprender el impacto de la estocasticidad 

demográfica y ambiental. Además, procesos demográficos influyen en la dinámica de 

genes de las poblaciones, lo que bajo ciertas circunstancias podrían reducir sus tasas 

de crecimiento poblacional. En este estudio, se evaluó la viabilidad de una población de 

Chorlo nevado que ha presentado cambios en su tamaño poblacional. Además, se 

analizó la contribución proporcional de las tasas vitales en las fluctuaciones del tamaño 

poblacional. El análisis de viabilidad indicó que la población presenta una probabilidad 

alta de desaparecer en un mediano plazo, siendo la supervivencia de adultos y crías 

los parámetros demográficos limitantes del crecimiento poblacional. Para poder evaluar 

si la diversidad genética estaba relacionada a componentes de adecuación biológica, 

se caracterizó los genes del Complejo Mayor de Histocompatibilidad (MHC por sus 

siglas en inglés) en ocho poblaciones a través de su distribución. Se observó una mayor 

diversidad alélica en el exón 3 del MHC clase I, con hasta cuatro loci presentes por 

individuo, en comparación con un solo gen (locus) para el MHC clase II. Estas 

diferencias, indican una fuerte presión selectiva por parte de patógenos intracelulares 

en esta especie. Finalmente, se investigó si la diversidad genética del MHC estaba 

asociada con la supervivencia y reclutamiento en crías del Chorlo nevado. No se 

encontró evidencia de que la diversidad del MHC confiera una ventaja a componentes 

de adecuación biológica en el Chorlo nevado en etapas tempranas de vida. Incluso, 

otros factores como la intensidad de cuidado biparental son más relevantes para la 

supervivencia de crías. Los descubrimientos en esta disertación nos ayudan a 

comprender que tasas vitales se deberían considerar en planes de manejo, para 

incrementar el tamaño poblacional en el Chorlo nevado. Adicionalmente, se contribuye 

al escaso conocimiento de la arquitectura y evolución de estos genes inmunes, dentro 

de los Charadriiformes. Finalmente, otros factores no genéticos, parecen ser más 

relevantes en la supervivencia de esta especie, al menos en etapas tempranas de vida. 

Este estudio ofrece nuevas perspectivas, de cómo el uso de genes inmunes para 

evaluar componentes de adecuación debe ser considerado con precaución, sobre todo 

cuando otros factores pueden tener un efecto más inmediato en la supervivencia. 



  

 

Abstract 
Demographic information on a population is relevant for estimating vital rates, 

assessing population trends, or understanding the impact of demographic and 

environmental stochasticity. In addition, demographic processes influence the gene 

dynamics of populations, which under certain circumstances could reduce population 

growth rates. In this study, we evaluated the viability of a Snowy Plover population 

undergoing changes in population size. In addition, the proportional contribution of vital 

rates to population size fluctuations was estimated. The viability analysis indicated that 

the population has a high probability of disappearing in the medium term, with adult 

and offspring survival being the demographic parameters limiting population growth. 

To evaluate whether genetic diversity was related to fitness components, the genes of 

the Major Histocompatibility Complex (MHC) in eight populations were characterized 

through their distribution. Greater allelic diversity was observed in exon 3 of MHC class 

I, with up to four loci present per individual, compared to a single gene (locus) for MHC 

class II. These differences indicate a strong selective pressure from intracellular 

pathogens in this species. Finally, we investigated whether MHC genetic diversity was 

associated with survival and recruitment in Snowy Plover offspring. We found no 

evidence that MHC diversity confers an advantage to the fitness in Snowy Plovers at 

early life stages. Moreover, other factors such as biparental care intensity are more 

relevant to offspring survival. This work contributes to understanding what vital rates 

should be considered in management plans to increase population size in Snowy 

Plovers. Additionally, it contributes to the scarce knowledge of the architecture and 

evolution of these immune genes within the Charadriiformes. Finally, other non-genetic 

factors seem to be more relevant in the survival of this species, at least in early life 

stages. This study offers new insights into how the use of immune genes to assess 

fitness components should be considered with caution, especially when other factors 

may have a more immediate effect on survival. 
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Capítulo 1. Introducción general 

 

1.1. Pérdida de biodiversidad 

La biodiversidad es el resultado de billones de años de evolución y se refiere a todas 

las formas de vida en nuestro planeta (Royal Society, 2021). Al mismo tiempo, hace 

referencia de cómo éstas formas de vida o especies, interactúan unas con otras en 

una determinada área o ecosistema (Royal Society, 2021). La biodiversidad es 

fundamental para los procesos que soportan la vida en nuestro planeta, incluyendo 

a los humanos. Sin una amplia variedad de animales, plantas y microorganismos, 

no es posible mantener los ecosistemas sanos de los cuales dependemos y que 

nos proporcionan alimentos, agua, refugio, medicinas, combustibles, etc. A su vez, 

la biodiversidad ayuda a limpiar la contaminación ambiental, influye en el clima y el 

ciclo de nutrientes que son indispensable para la vida (Levin, 2020). 

 

La biodiversidad o la diversidad de vida desde el nivel de gen hasta el nivel de 

ecosistemas, se encuentra disminuyendo rápidamente alrededor del planeta (Díaz 

et al. 2019). En las últimas décadas, la biodiversidad del planeta ha disminuido como 

consecuencia directa e indirecta de las actividades humanas, lo que se refleja en un 

número indeterminado de especies que se han extinguido y otras tantas en las que 

sus poblaciones se encuentran disminuyendo o son más susceptibles a efectos 

estocásticos ambientales, demográficos y genéticos (Frankham et al. 2002; 

Frankham, 2003). Los principales factores que contribuyen a estas disminuciones 

son la sobreexplotación y la pérdida o alteración del hábitat por factores como 

cambios en el uso del suelo, contaminación, introducción de especies exóticas, 

cambio climático y perturbación (Frankham, 2003).  

 

La extinción de una especie es el resultado más conspicuo de la pérdida de 

biodiversidad. Actualmente, el nivel y la tasa de pérdida de especies es tan grande 

que se le ha comparado con los ocurridos en otros periodos de extinciones en masa, 

como los ocurridos 65 millones de años atrás durante el Cretácico tardío; incluso se 

le ha denominado como “la sexta extinción masiva” (Lande 1988; Frankham et al.  
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2002; Ceballos et al. 2015). Sin embargo, antes de que una especie llegue a 

extinguirse, la diversidad genética entre poblaciones puede ser afectada de manera 

substancial en respuesta a factores demográficos. Se ha estimado que las 

poblaciones pueden llegar a extinguirse tres veces más rápido que una especie por 

completo (Hughes 1997; Manel y Holderegger, 2013), pues la fragmentación y 

declive en tamaño poblacional eventualmente conduce a la pérdida de diversidad 

genética y podría afectar su adecuación (Pertoldi et al.  2007).  

 

La pérdida de biodiversidad genética influye sobre procesos evolutivos. Afectando 

en la capacidad de adaptación de los organismos, ante nuevas circunstancias en 

un planeta en rápida transformación (Mace y Purvis, 2008).  Dado que, la diversidad 

genética es la materia prima de cambios evolutivos, de esta dependerá el potencial 

evolutivo de una especie y de sus poblaciones silvestres ante cambios ambientales, 

nuevas enfermedades, patógenos, competidores o depredadores y contaminación 

(Frankham, 1996). Por tal motivo, conservar la diversidad genética es de relevancia 

en biología evolutiva y de la conservación. Así, la Unión Internacional para la 

Conservación de la Naturaleza (IUCN por sus siglas en inglés) recomienda que la 

diversidad genética debe ser uno de los niveles de diversidad que es necesario 

conservar (Reed y Frankham, 2003).  

 

1.2. Genética de la conservación 

Durante las últimas décadas el papel de la genética en la conservación y la ecología 

ha sido fundamental para ayudar a comprender los efectos de la fragmentación del 

hábitat y sus consecuencias en la erosión genética y el riesgo de extinción. Estos 

aspectos, en conjunto con la dinámica de adaptación de una especie a nuevas 

condiciones ambientales, se ha integrado actualmente en una disciplina científica 

conocida como “genética de la conservación” (Pertoldi et al.  2007).  

 

La genética de conservación integra los principios de la biología molecular, ecología, 

genética de poblaciones, modelación matemática y sistemática evolutiva (Wan et al.  

2004). Esta disciplina refiere principalmente a los efectos que trae consigo la pérdida 
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de diversidad genética y los cambios en la estructura de las poblaciones sobre la 

supervivencia a largo plazo de especies amenazadas o en peligro de extinción 

(Martínez-Cruz 2011). Su enfoque principal es el manejo adecuado de poblaciones 

pequeñas, la definición o delimitación de unidades de conservación o manejo, y 

comprender integralmente la biología de una especie con la finalidad de disminuir 

el riesgo de extinción de especies amenazadas (Frankham et al. 2002; Wan et al.  

2004).  

 

1.3. Diversidad genética 

La diversidad genética se manifiesta en diferencias de los caracteres, donde 

podemos incluir la morfología (tamaño, forma, color, etc.), las respuestas fisiológicas 

(enzimas y otras proteínas) y el genotipo (variaciones en la secuencia de ADN) de 

los organismos (Frankham et al.  2002). Los genes son secuencias de nucleótidos 

en una región en particular de la molécula de ADN y la diversidad genética está 

dada, en su mayor parte, por ligeras variaciones en las secuencias de ADN de cada 

gen. Estas variaciones dentro el ADN pueden deberse a diversos factores. Se ha 

demostrado que la variación en la expresión de genes es un recurso importante de 

variabilidad biológica dentro y entre poblaciones (Skelly et al. 2009; Keren et al. 

2016). La mayoría de los estudios se han enfocado a comprender como los cambios 

o diferencias en la secuencia del ADN resultan en la expresión de diferentes 

proteínas (Townsend et al. 2003). Estas variaciones en la cantidad y el tipo de 

proteínas pueden resultar en disimilitudes bioquímicas, morfológicas y 

conductuales, las cuales traduzcan en tasas diferenciales de reproducción y 

supervivencia de los individuos (Frankham et al.  2002). 

 

La diversidad genética es crucial para mantener la adecuación de poblaciones al 

proveer de resistencia ante cambios ambientales a corto plazo y evolucionar en 

respuesta a estos cambios a largo plazo (Frankham et al. 2002). Generalmente, las 

poblaciones grandes presentan una elevada diversidad genética. Pero, en 

poblaciones amenazadas, con un número reducido de individuos, la diversidad 

genética es baja (Frankham et al. 2002).  Estas poblaciones pequeñas y aisladas 
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son susceptibles a la pérdida de su diversidad genética, como resultado de la deriva 

genética o bien como resultado de la endogamia. Bajo deriva genética, el número 

de las diferentes variantes de genes (alelos), aumentan o disminuyen por azar a 

través del tiempo. Con ciertos alelos que se pierden o bien son fijados en una 

población (Martínez-Cruz, 2011). Por su parte, la endogamia puede conducir a la 

depresión endogámica al incrementar la frecuencia de individuos homocigotos con 

alelos recesivos deletéreos, lo que se evidencia en una pérdida en la adecuación o 

éxito reproductivo (Keller y Waller, 2002; Whitehorn et al.  2011) y podría 

incrementar el riesgo de extinción de poblaciones locales (Frankham, 2005). 

 

Desde la llegada de las investigaciones basadas en el ADN a la genética de la 

conservación, la diversidad genética se estimaba normalmente con marcadores 

presumiblemente neutros, como los marcadores mitocondriales, los microsatélites 

y los AFLP, debido a su alta variabilidad y disponibilidad (Leroy et al. 2018; Willi et 

al. 2021). La teoría neutral de evolución propone que la mayoría de cambios 

evolutivos a nivel molecular están determinados por el efecto de la deriva genética 

y la mutación, influenciadas principalmente por el tamaño de las poblaciones, pero 

también por la intensidad y direccionalidad del flujo genético entre ellas (Kimura, 

1983) Estos marcadores son útiles para investigar procesos evolutivos a nivel 

individual y poblacional como la estructura y el tamaño efectivo poblacional, estimar 

las fuerzas e importancia de la mutación o recombinación, deriva genética, flujo de 

genes, diversidad dentro y entre poblaciones, y los efectos de la endogamia 

(Höglund, 2009). Históricamente, los estudios sobre diversidad genética y 

adecuación biológica han utilizado marcadores neutrales, principalmente debido al 

desafío que presenta encontrar genes sometidos a selección (adaptativos). Aunque 

en un principio se asumió que la variación neutral y la adaptativa se encontraban 

correlacionadas, esta correlación suele ser débil y en algunos casos, inexistente 

(Hedrick, 2001; Leroy et al. 2018). En contraste con los marcadores neutrales, la 

existencia de variación individual en marcadores funcionales es relevante para 

mantener la viabilidad de las poblaciones al brindarles capacidad de adaptarse a los 

cambios ambientales (Sommer, 2005; Höglund, 2009; Allendorf, 2017). En 
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poblaciones que han sufrido cuellos de botellas, se ha observado que la pérdida de 

variación genética puede ser incluso más severa en genes adaptativos que en 

regiones neutrales del genoma (Holderegger et al.  2006; Agudo et al.  2012).  

 

El mantenimiento de la variación genética en partes neutras del genoma, bajo 

fuerzas evolutivas no selectivas, suele depender principalmente de procesos de 

mutación, deriva genética, tamaño efectivo poblacional (Ne), tasas de 

recombinación y patrones de dispersión (flujo genético) (Ellegren y Galtier, 2016). 

En contraste, la capacidad de las poblaciones silvestres para mantener la variación 

en genes adaptativos depende de las presiones de selección implicadas (Sommer, 

2005). Cambios genéticos de rasgos sometidos a selección, sugieren que la 

evolución adaptativa ocurre de manera común en poblaciones silvestres (Hendry et 

al. 2018). En la actualidad los científicos se han interesado en evaluar la diversidad 

de genes adaptativos por el potencial para la identificación de genes que causan 

enfermedades o que podrían mejorar el desempeño y, por ende, el rendimiento 

agropecuario (Kirk y Freeland, 2011).  

 

Investigar cambios en genes adaptativos es importante, principalmente en dos 

contextos: Los cambios ambientales que actualmente experimentamos y la 

degradación genética. Ambos procesos actúan de manera constante provocando 

una mala adaptación y disminución de la adecuación biológica de los organismos 

(Hendry et al. 2018). La supervivencia de las especies podría ser determinada por 

una rápida adaptación, que solo podría ser posible si se ha mantenido un nivel 

adecuado de diversidad genética (Jump y Penuelas, 2005; Kirk y Freeland, 2011), 

debido a que solo la diversidad o variabilidad de genes adaptativos podría permitir 

adaptarse a cambios en las condiciones ambientales. Se esperaría que, la 

diversidad genética neutral y adaptativa tendrá diferentes impactos en la 

supervivencia y permanencia de una determinada población (Gebremedhin et al.  

2009; Kirk y Freeland, 2011).  

 

 



6 
 

1.4. El Complejo Mayor de Histocompatibilidad 

El análisis de loci adaptativos es más apropiado cuando se investiga la adecuación 

biológica en especies silvestres y los genes del Complejo Mayor de 

Histocompatibilidad (MHC por sus siglas en inglés) son excelentes candidatos para 

este tipo de estudios. El MHC es un complejo de genes de los más variables en el 

genoma de vertebrados (Piertney y Oliver, 2006) y tienen un papel fundamental en 

la lucha y eliminación de patógenos. La diversidad de genes del MHC parece estar 

relacionada con la adecuación biológica de los individuos en una población (Agudo 

et al. 2012), así como con procesos evolutivos, dentro y entre poblaciones (Sommer, 

2005, Radwan et al. 2020); influye en características biológicas importantes para la 

viabilidad de poblaciones, tal como, éxito reproductivo, supervivencia y resistencia 

a patógenos (Bernatchez y Landry, 2003; Sommer, 2005; Schewensow et al.  2007; 

Wutzler et al.  2012).  

 

Se ha planteado que la diversidad tan alta en genes del MHC, con respecto a otros 

genes o marcadores neutrales, puede ser producto de selección balanceadora 

mediados por patógenos a través de la combinación de tres mecanismos: ventaja 

de heterocigotos, ventajas de alelos raros y selección fluctuante (Aguilar et al.  2004; 

Sommer, 2005; Radwan et al.  2010).  

 

Primero, la hipótesis de ventaja de heterocigotos sugiere que individuos 

heterocigotos tendrán una mayor adecuación que aquellos organismos 

homocigotos, especialmente si se enfrenta a múltiples patógenos (Pierini y Lenz, 

2018). Esta suposición está basada en el antecedente teórico que individuos 

heterocigotos pueden ser capaces de detectar y presentar un mayor espectro de 

antígenos impulsado por la actividad de los patógenos, esto debido al mayor número 

de moléculas diferentes en el MHC (Bernatchez y Landry, 2003; Piertney y Oliver, 

2006; Spurgin y Richardson, 2010).  

 

Segundo, la hipótesis de ventajas de alelos raros propone que existe una fuerte 

selección del patógeno por superar los alelos más comunes del MHC que les 
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confiere una mayor resistencia al hospedero (Lenz, 2018). Esto podría disminuir la 

adecuación de los hospederos con estos genotipos más comunes (Bernatchez y 

Landry, 2003). Por lo tanto, los alelos nuevos que surgen dentro de la población 

podrían ofrecer una mayor protección contra patógenos que los alelos más comunes 

(Bernatchez y Landry, 2003; Spurgin y Richardson, 2010). Un alelo puede disminuir 

en frecuencia dentro de una población debido a la evolución de la resistencia del 

patógeno, pero una vez que se convierte en alelo raro, la adaptación del patógeno 

puede disminuir o desaparecer, causando la ventaja selectiva del alelo y aumentar 

de nuevo (Lenz, 2018). Esto resulta en una carrera armamentista cíclica, donde 

patógenos y alelos del MHC fluctúan en frecuencia, manteniendo la diversidad vía 

este proceso dinámico (Spurgin y Richardson, 2010). 

 

Tercero, la hipótesis de selección fluctuante menciona que la heterogeneidad 

espacial y temporal en el tipo y abundancia de patógenos a los cuales son 

expuestos los individuos podría mantener la alta diversidad del MHC (Migalska et 

al. 2022) Si el tipo de patógeno que enfrenta un organismo presenta fluctuaciones 

espacio-temporales, la intensidad de selección direccional en genes del MHC 

también fluctuaría. Esto dará lugar a que diferentes subconjuntos de alelos del MHC 

se seleccionen en un diferente punto en espacio y/o tiempo, y esto mantendría la 

diversidad genética a través de subpoblaciones (Spurgin y Richardson, 2010).  

 

Una fuerte estructura teórica se ha establecido soportando la idea que cualquiera 

de estos tres mecanismos, o una combinación de estos, puede estar conduciendo 

a la alta diversidad del MHC (Spurgin y Richardson, 2010; Lighten et al. 2017; 

Migalska et al. 2022). Al mismo tiempo, otros mecanismos asociados a selección 

sexual como la selección de pareja basados en genotipo diferentes del MHC podrían 

mantener la alta diversidad del MHC (Piertney, 2006; Radwan et al. 2020). Tratar 

de entender cómo y por qué existe esta extraordinaria diversidad ha hecho del MHC 

un paradigma de la investigación en genética evolutiva y de la conservación 

(Radwan et al. 2010; Ujvari y Belov, 2011). 
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1.5. Estructura y función del MHC 

La estructura y función del MHC ha sido bien estudiada durante los últimos 50 años. 

Los primeros estudios sobre el MHC se realizaron en mamíferos, sobre todo 

aquellos enfocados al antígeno leucocitario (HLA por sus siglas en inglés) en el 

proyecto del genoma humano. El HLA es la versión del MHC en humanos, está 

conformado por aproximadamente 4 millones de pares de bases) y representa la 

región más diversa dentro del genoma humano, con alrededor de 14,000 variantes 

alélicas conocidas alrededor del mundo (Robinson et al. 2016). Éste se encuentra 

casi en su totalidad localizado en el cromosoma 6 y se estima que cerca del 40% 

de los genes expresados tienen una función inmune (Hess y Edwards, 2002). A 

pesar de que la estructura general y función del MHC se ha conservado entre 

vertebrados, existen grandes diferencias en la organización genómica del MHC 

entre los diferentes linajes de vertebrados, especialmente entre mamíferos y aves 

(Kelley et al. 2005). En la mayoría de los linajes, mamíferos incluidos, los genes del 

MHC están duplicados y evolucionan de manera independiente en cada especie. 

En contraste, en las aves, los genes del MHC suelen ser similares en grupos de 

especies, lo que indica que las duplicaciones son recientes o un frecuente 

intercambio genético entre genes duplicados por recombinación o conversión de 

genes (Hess y Edwards, 2002).  

 

Dentro de la región genómica del MHC existen dos familias principales de 

multigenes que codifican moléculas de unión-antígeno, las cuales están encargadas 

de presentar péptidos extraños a los receptores de superficie CD8+ y CD4+ de 

células T (Rock et al. 2016; Radwan et al. 2020). Estas familias son conocidas como 

genes del MCH clase I y clase II, y son esenciales para activar la inmunidad mediada 

por células, por lo que, se considera que este mecanismo se originó desde que 

evolucionó el sistema inmune adaptivo en vertebrados mandibulados alrededor de 

500 millones de años atrás (Flajnik y Kasahara, 2010; Rock et al. 2016). Las 

moléculas del MHC están conformadas por dos dominios-Ig (inmunoglobulinas) 

rematados por dos hélices alfa paralelas que descansan sobre una plataforma de 

láminas plegadas beta. Esta conformación estructural genera un región o ranura de 
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unión a péptidos (sitios PBR (por sus siglas en inglés) encargados de reconocer los 

antígenos derivados de patógenos) entre las hélices alfa (Piertney y Oliver, 2006; 

Rock et al. 2016). 

 

El papel del MHC es reconocer proteínas extrañas derivadas de patógenos, estos 

genes codifican glicoproteínas que unen péptidos, tanto propios como extraños, en 

el interior de la célula y los llevan a la superficie para que sean inspeccionados por 

las células T y las células asesinas naturales (Natural Killer; NK), para iniciar una 

respuesta inmune especifica (Sommer, 2005; Radwan et al. 2020). Los genes del 

MHC clase I codifican para proteínas que son expresadas en la superficie de todas 

las células somáticas, excepto para ciertas neuronas y son encargan de presentar 

péptidos a los CD8 de células T citotóxicas, las cuales son asociadas con la defensa 

contra patógenos intracelulares como virus (Hughes y Yeager, 1998; Piertney y 

Oliver, 2006). El MHC clase I es heterodímero y consiste en una cadena pesada 

transmembrana α, y posee tres dominios extracelulares (α1, α2 y α3) y una molécula 

β2 microglobulina (figura 1). La región de unión de péptidos consta de dos hélices α 

que bordean una hoja β plegada formada a partir de los dominios α1 y α2 de la 

cadena pesada (Hughes y Yeager, 1998).  

 

Genes del MHC clase II se expresan principalmente en células presentadoras de 

antígenos del sistema inmune. Estas presentan antígenos a los CD4 de células T 

colaboradoras y son asociadas con infecciones inmunes derivados de patógenos 

extracelulares (Piertney y Oliver, 2006). Las células T liberan citoquinas que 

disparan una respuesta inmune adecuada, la cual puede incluir producción de 

anticuerpos (Hughes y Yeager, 1998). MHC clase II está organizado 

estructuralmente por una cadena α y una cadena β ambas como proteína de 

transmembrana. Cuenta con cuatro dominios extracelulares (similar al MHC clase 

I), pero dos de los dominios del MHC clase II son formados por cadenas α (α1 y α2) 

y dos dominios son cadenas β (β1 y β2) (figura 1). La región de unión de péptido es 

formada por una cadena α y una cadena β (Hughes y Yeager, 1998). 
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Figura 1. Representación esquemática de la estructura del MHC clase I (izquierda) 

y MHC clase II (derecha), PRB se refiere a la región de unión de péptidos. Figura 

tomada y modificada de Schumacher et al. 2017. 

 

1.6. MHC en aves 

En aves, la especie donde se ha estudiado el MHC de manera detallada es el 

complejo B y Y de la gallina (Gallus gallus) (Kaufman et al.  1999; Hess y Edwards, 

2002). Comparado con los mamíferos el MHC de la gallina posee una región 

genómica densa de genes, cuenta con apenas 92 kb de longitud y contiene 19 

genes, ubicada en el micro-cromosoma 16 con pocas copias del MHC clase I y II, 

es decir, 20 veces más pequeño que el MHC de humanos. Debido a estas 

diferencias entre el MHC de humanos y de la gallina es que se le ha nombrado al 

MHC de la gallina como el “mínimo esencial” (Kaufman et al.  1999; Westerdahl, 

2007; Ekblom et al. 2011). Aves como el faisán de cuello anillado (Phasianus 

colchicus) y el urogallo negro (Tetrao tetrix) presentan similitud en la estructura y 

función del MHC de la gallina. Sin embargo, otras especies de aves suelen 

presentar un mayor número de genes del MHC clase I y II, y estas diferencias en 

 

MHC clase I 

PBR 

MHC clase II 

PBR 
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estructura y función suelen ser más pronunciadas dentro del orden de los 

paseriformes (Westerdahl, 2007). Por ejemplo, la evidencia sugiere una fuerte 

selección del MHC clase I en paseriformes, mientras que, en aves no-paseriformes 

la selección actúa con mayor presión en el MHC clase II (Minias et al. 2018a). 

Indicando, que la dinámica para ambos MHC es controlada mayormente por las 

presiones de patógenos intra y extracelulares, que afectan de diferente manera a 

aves paseriformes y no-paseriformes, asociadas a las historias de vida, tamaño 

corporal o diferencias en tasas de evolución entre estos dos grupos de aves (Alcaide 

et al. 2013, Minias et al. 2018b). 

 

En el orden de los paseriformes encontramos un alto número de genes y de mayor 

tamaño comparado con el de la gallina (Westerdahl et al.  2004b). Por ejemplo, se 

han reportado hasta 3,500 alelos del MHC clase I en el Carricero Común 

(Acrocephalus schoenobaenus) con un promedio de hasta 36.3 alelos por individuo 

(Biedrzycka et al. 2017), mientras que, en la Mascarita Común (Geothlypis trichas) 

se encontraron alrededor de 1,000 alelos del MCH clase II y un promedio de 27.7 

alelos por individuo (Bollmer et al. 2012). Por otra parte, se ha reportado 

pseudogenes (genes no funcionales) para el MHC clase I y II en paseriformes, 

mientras que, en el MHC de la gallina no se han reportado pseudogenes 

(Westerdahl 2007). En aves rapaces se reportó que la arquitectura y complejidad 

de genes del MHC I se encuentran más estrechamente relacionados a la de la 

gallina, siendo el complejo clase I en rapaces simple y compacto, con un bajo 

número de loci clase I (de uno a dos) en comparación a paseriformes donde se ha 

reportado hasta 33 loci en un mismo individuo (Biedrzycka et al. 2017). De manera 

general, el MHC en paseriformes es más complejo en términos de duplicación de 

genes y diversidad que en aves no paseriformes, con un mayor número de genes, 

intrones grandes y la presencia de pseudogenes (Westerdahl, 2007, Alcaide et al.  

2014; Minias et al. 2018b). 

 

En el orden de los Charadriiformes (aves playeras, gaviotas y asociados) existen 

pocos trabajos sobre el MHC. Un estudio sobre los patrones de polimorfismos del 
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MHC en la Becacina Real (Gallinago media), encontraron que el número de genes, 

la longitud de las secuencias en los intrones y exones son intermedios entre 

aquellos de la gallina y los paseriformes (Ekblom et al.  2003).  Cloutier (2012) 

provee la primera información acerca de la organización a nivel de genoma del MHC 

de los Charadriiformes y sustenta la compleja historia evolutiva de la organización 

del MHC en aves. En la caracterización de los genes del MHC clase I en Calidris 

canutus, se reportó 36 alelos en tan solo ocho individuos y evidencia de seis genes 

funcionales del MHC clase I en un solo individuo, esta alta diversidad del MHC en 

esta especie es sorprendente (posiblemente explicada por la variabilidad genética  

de las seis subespecies reconocidas y sus migraciones de largas distancias), sobre 

todo cuando se tiene en cuenta el bajo tamaño efectivo poblacional con el que 

cuenta esta especie (Buehler et al.  2013, Conklin et al. 2022). Por su parte, Pardal 

y colaboradores (2017) caracterizaron el MHC clase I en la Aguja Colinegra (Limosa 

limosa) mostrando que la diversidad y divergencias del MHC clase I en esta especie, 

es similar a lo antes reportado en otras aves del orden de los Charadriiformes, con 

hasta cuatro loci (2 a 7 alelos) por individuo y un máximo de 47 alelos provenientes 

de 84 individuos (Pardal et al. 2017). 

 

1.7. El MHC en genética de la conservación 

El nivel de impacto causado por el ser humano trae consigo consecuencias 

ecológicas y genéticas en las poblaciones de vertebrados y sus patógenos. La 

degradación de hábitat y la variación de las condiciones climáticas son factores 

determinantes en la distribución, trasmisión y desarrollo de patógenos (Sommer, 

2005). Contar con niveles de variabilidad altos en el MHC es esencial por el 

potencial para responder ante nuevos desafíos de patógenos y asegurar la 

supervivencia a largo plazo de una especie (Bernatchez y Landry, 2003; Sommer, 

2005; Ujvari y Belov, 2011; Hoelzel et al. 2019); se ha observado que los genes del 

MHC están asociados a la variación en la carga de parásitos, adaptación local, 

interacciones madre-feto y éxito reproductivo. Además, también se ha demostrado 

que el MHC influye en la elección de pareja, en función de lo que puede proveer a 

las crías de un repertorio adecuado del MHC (Ujvari y Belov, 2011). 
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Estudios en el Demonio de Tasmania (Sarcophilus harrisii) ha revelado la 

importancia de comprender mecanismos inmunes asociados al MHC para la 

conservación de esta especie. Durante las últimas dos décadas, esta especie ha 

desarrollado un tumor facial y sus poblaciones han enfrentado importantes 

disminuciones (Siddle et al. 2007). Un grupo de investigadores han encontrado que 

las células del tumor facial no expresan moléculas de superficie celular del MHC, 

debido a una baja regulación de genes que son primordiales para las vías y 

transportadores asociados con el procesamiento de antígenos (Siddle et al. 2013, 

Caldwell y Siddle, 2017). Conocer la estructura del MHC en esta especia, ha 

ayudado en desarrollar terapias inmunes y vacunas para ayudar a recuperar y 

conservar a este icónico marsupial de Australia. En otro estudio realizado en 

Pingüinos de las Galápagos (Spheniscus mendiculus) en el que se caracterizó y 

comparó la diversidad del MHC con otros sietes especies de pingüinos, se encontró 

que esta presenta los niveles más bajos como consecuencia de una historia 

demográfica con reducciones severas en tamaño poblacional (cuellos de botella) 

asociadas a eventos El Niño a través de cientos de años (Bollmer et al.  2007). 

 

Se sabe que entre algunas especies con tamaño poblacional reducido o niveles 

bajos de diversidad genética neutral el MHC exhibe niveles altos de polimorfismo 

(Winternitz y Wares, 2013; Schwason et al. 2019). Aguilar y colaboradores (2004) 

realizaron un estudio en una población de zorros de la Isla de San Nicolás (Urocyon 

littoralis dickeyi), en esta especie se ha reportado que no existe variación genética 

en marcadores neutrales como microsatélites, y se piensa que esta nula variación 

en genes neutrales es debido a la reciente disminución de sus poblaciones —en la 

Isla de Santa Catalina la población disminuyó de 1,000 a 10 individuos en una sola 

generación a causa de una enfermedad, caso similar con la población de San 

Nicolás—. Sin embargo, en este estudio encontraron altos valores de 

heterocigocidad en cuatro de cinco loci muestreados (0.36, 0.000, 0.62, 0.57, 0.33) 

del MHC, estos valores fueron similares a los encontrados en las poblaciones más 

grandes, en otras islas, de esta especie (Aguilar et al.  2004). En el Chita (Acinonyx 
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jubatus), se encontró que a pesar de que la diversidad alélica para ambas clases de 

MHC es baja, la especie es capaz de mantener un nivel de diversidad alélica lo 

suficientemente divergente para brindar protección contra patógenos (Schwason et 

al. 2019). Estos estudios, permiten sugerir que la selección es capaz de mantener 

la diversidad del MHC a pesar de fuerte deriva genética.  

 

Como la selección actúa a escala espacial, brinda información acerca de procesos 

y el grado de adaptación local de poblaciones silvestres (Gonzalez-Quevedo, et al. 

2016). Genes del MHC han sido utilizados como marcadores moleculares para 

estudiar la variación genética a escala geográfica (Bernatchez y Landry, 2003). En 

el Guppy (Poecilia reticulata) un estudio realizado en dos islas de origen geológico 

similar, separadas entre 10,000 a 15,000 años. Se encontró que en la isla de mayor 

tamaño presenta una mayor diversidad alélica respecto a la isla más pequeña 

(probablemente dado por una menor disponibilidad de ríos y bajas densidades 

observadas en los ríos de la isla de menor tamaño). A pesar de compartir algunos 

alelos entre las poblaciones en ambas islas. También, se encontró que existen 

alelos locales del MHC en ambas islas, esto se podría ser explicado por una alta 

tasa de "nacimiento" de alelos o a una alta probabilidad de retención (Herdegen-

Radwan et al. 2021). En un trabajo sobre la variación geográfica del MHC en la 

Becacina Real (Gallinago media) se encontró una estructura geográfica a gran 

escala en el MHC de clase II entre regiones ecológicamente diferentes, la cual se 

atribuyó a la adaptación local hacia ciertos patógenos (Ekblom et al.  2007). Por otro 

lado, el análisis de marcadores genéticos MHC ha permitido inferir el origen y la 

conectividad migratoria entre poblaciones de aves, demostrando el uso de estos 

genes como una herramienta poderosa para la trazabilidad de organismos silvestres 

(Rodríguez et al.  2011).  

 

Las reducciones en el tamaño de las poblaciones suelen ser causadas por procesos 

demográficos estocásticos antes que por causas genéticas (Lande, 1988; Allendorf 

y Luikart, 2007). Sin embargo, estos cambios en el tamaño poblacional afectan la 

composición genética, ya sea mediante procesos demográficos o como 
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consecuencia de una respuesta selectiva (Allendorf y Luikart, 2007; (Pertoldi et al.  

2007). Pese a la importancia de la variación genética en términos del potencial 

adaptativo, la interacción entre la diversidad genética, la demografía y los factores 

ambientales no se ha comprendido del todo en poblaciones silvestres (Wright, 

2014).  

 

Conocer los niveles de variabilidad genética nos permite evaluar si especies 

amenazadas presentan baja diversidad como resultado de disminuciones en 

poblaciones o cuellos de botellas, lo cual, podría incrementar la susceptibilidad a la 

extinción (Marsden, 2010). Pero, además, el uso de marcadores genéticos del MHC 

proporciona un mejor conocimiento acerca de la variación adaptativa, lo que permite 

evaluar el efecto de la selección, conocer sobre la adaptación local, la adecuación 

biológica y entender su relación con el potencial evolutivo en poblaciones silvestres 

(Marsden, 2010; Radwan et al. 2020).  

 

1.8. Chorlo nevado (Charadrius nivosus) como modelo de estudio 

El Chorlo nevado (Charadrius nivosus), es una especie de ave playera del orden 

Charadriiformes, de talla pequeña (15-17 cm largo, 30-48 gr) y nativa del continente 

americano (Küpper et al.  2009), algunas poblaciones reproductoras del interior de 

Norte América suelen migrar en su totalidad hacia zonas costeras como California 

y Baja California, mientras algunos individuos de poblaciones reproductoras 

costeras suelen presentar individuos que migran e individuos que permanecen todo 

el año (Page et al.  1995).   

 

Su distribución está bien documentada para Norte América y comprende desde la 

costa del Pacífico en el Sur de Canadá hasta México, incluyendo el Golfo de 

California, así como la costa del Golfo de México y las planicies y zonas altas del 

centro de Estados Unidos y México (Thomas et al.  2012). Sin embargo, se sabe 

que existen también poblaciones reproductoras en la costa del Pacífico en Centro y 

Sudamérica hasta Perú (figura 2). Su distribución es amplia pero discontinua, debido 

principalmente a la dependencia del uso de costas y cuerpos de agua salinos, que 
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en muchas zonas han sido afectados negativamente por las actividades humanas 

(Thomas et al.  2012). Para Norte América se estima una población de 23,500 

individuos, mientras que específicamente para México son aproximadamente 2,400 

individuos reproductores y, actualmente, sus poblaciones se encuentran en declive 

debido a la degradación y pérdida de hábitat por el desarrollo humano y especies 

invasoras (Page et al.  2009; Thomas et al.  2012). Debido a lo anterior, el Chorlo 

nevado se encuentra sujeto a protección por las autoridades de Estados Unidos 

(Page et al.  2009) y las autoridades mexicanas (NOM 059 ECOL 2010).  

 

El Chorlo nevado presenta un sistema de apareamiento polígamo, en el cual las 

hembras de muchas de las poblaciones, y con menor frecuencia los machos, 

desertan de sus primeras nidadas pocos días después de la eclosión de las crías 

con la finalidad de buscar una nueva pareja (Warriner et al. 1896; Page et al.  2009), 

Dejando el cuidado parental a cargo de uno de los padres (frecuentemente los 

machos). Generalmente, el tamaño de nidada es de tres huevos y con menor 

frecuencia dos huevos (Page et al. 2009). Las crías son precociales y dejan sus 

nidos a las primeras pocas horas de haber eclosionado, por lo que enfrentan 

ambientes hostiles casi inmediatamente después de su eclosión. Los padres guían 

a sus crías a territorios donde se alimentan por si solas, estos territorios de 

alimentación suelen ser abiertos o con vegetación esparcida, y las familias y sus 

crías pueden ser seguidas fácilmente (Küpper et al. 2010).  

 

Algunas poblaciones de Chorlo nevado han sido monitoreadas durante las últimas 

décadas. Ambos sexos tienen alta fidelidad a los sitios de reproducción y un alto 

porcentaje de las crías regresan como reproductores a sus sitios natales en años 

subsecuentes (Stenzel et al. 2011; Küpper et al. 2012). Un estudio realizado por 

Funk y colaboradores, logró identificar tres subespecies. Pero, no encontraron 

evidencia de estructura genética para las poblaciones de Norteamérica (nivosus), 

indicando un elevado flujo entre poblaciones de Norteamérica. No obstante, se 

evidenciaron diferencias genéticas entre las poblaciones del Caribe (tenuirostris) y 

Sudamérica (occidentalis) con respecto a las poblaciones de Norteamérica (Funk et 
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al. 2007). Recientemente, un estudio donde se utilizaron cuatro tipos de marcadores 

genéticos reafirmó las tres subespecies propuestas por Funk y colaboradores. Sin 

embargo, este estudio aporta evidencia que los individuos de Florida están más 

relacionados con poblaciones de la subespecie nivosus (Oeste de Norteamérica) y 

no con tenuirostris (Caribe), como antes se les había asignado a las poblaciones de 

Florida (D’Urban Jackson et al. 2020). Como resultado, tenemos representados 

cuatro demes en este estudio, con las poblaciones de Florida considerándose como 

parte de la subespecie nivosus del Este en Norteamérica (D’Urban Jackson et al. 

2020). 

 

 

Figura 2. Rango de distribución del Chorlo nevado (gris obscuro) y los cuatro demes 

identificados por el estudio de D’urban Jackson y colaboradores. La identidad de los 
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demes es dada por los colores (azul: nivosus del Oeste, azul claro: nivosus del Este, 

rojo: tenuirostris y amarillo: occidentalis). Tomado de D’urban Jackson et al. 2020. 

 

Desde el 2006 se ha llevado a cabo esfuerzos de monitoreo e investigación en una 

población reproductora del Chorlo nevado en el noroeste mexicano (Cruz-López et 

al. 2017). Gracias al esfuerzo de captura de adultos reproductores y crías se ha 

logrado marcar cerca del 95% de los individuos que se reproducen en el área. Cada 

individuo ha sido marcado con una combinación única de anillos de color y un anillo 

metálico con código único, lo que ha permitido dar seguimiento a lo largo de la 

temporada reproductiva anual y entre temporadas. Este seguimiento a largo plazo, 

ha permitido registrar diferentes parámetros demográficos y obtener datos sobre la 

historia de vida de ~ 95% de los individuos reproductores. Adicionalmente, en esta 

población se han obtenido muestras de sangre para cada individuo capturado 

(adultos y crías) desde el 2006.  

 

Durante los últimos años se ha logrado establecer una red de trabajo del Chorlo 

nevado en Norte América, contando con la participación de nueve grupos de trabajo 

en México y uno más en Estados Unidos. Esto ha permitido cubrir en su mayor parte 

la distribución del Chorlo nevado en Norte América y contar con muestras genéticas 

para las poblaciones bajo el escrutinio de esta red de monitoreo. Además, la 

colaboración con otros grupos de trabajo en Estados Unidos, el Caribe y 

Sudamérica permitió la obtención de muestras de ADN prácticamente a lo largo y 

ancho de su distribución. 

 

Se ha documentado que muchas de las poblaciones del Chorlo nevado presentan 

disminuciones a lo largo de su distribución en Norte América (Page et al. 2009), 

pero se desconocen los efectos de estas disminuciones en los niveles de 

variabilidad genética de la especie. Conocer la variabilidad genética dentro y entre 

poblaciones es importante para evaluar su estado de conservación y diseñar o 

adecuar los planes de manejo de especies en alguna categoría de riesgo, 

particularmente cuando se usan marcadores genéticos que podrían estar 
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relacionados directamente con la adecuación biológica de los individuos de una 

población.  

 

La mayoría de los trabajos de investigación sobre el Chorlo nevado provienen de 

poblaciones de Estados Unidos y se sabe muy poco de esta especie en otras 

regiones. Por ello es necesario obtener información sobre tendencia poblacional y 

la variabilidad genética de genes adaptativos como los del MHC, con lo que se 

podría saber si estos genes están relacionados con la adecuación biológica 

individual en una especie que se encuentra amenazada, prácticamente en todo su 

rango de distribución.  
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Objetivos de la tesis 

Objetivo general 

Investigar como factores demográficos y genéticos podrían estar asociados con la 

historia de la dinámica poblacional del Chorlo nevado, una especie de ave playera 

que presenta disminuciones en gran parte de su rango de distribución. 

 

Objetivos particulares 

1. Evaluar como las diferentes tasas vitales y estrategias reproductivas afectan los 

cambios en el tamaño poblacional y la viabilidad de una población de Chorlo nevado 

en la región neotropical de Norteamérica. 

 

2. Caracterizar el Complejo Mayor de Histocompatibilidad clase I y II, para indagar 

en los procesos evolutivos que pudieran estar moldeando la variabilidad y 

arquitectura de los genes inmunes (adaptativos) en el Chorlo nevado.  

 

3. Investigar como diversas medidas de variabilidad genéticas o alelos específicos 

del Complejo Mayor de Histocompatibilidad clase I y II, se relacionan con la 

supervivencia y reclutamiento en crías de Chorlo nevado. 
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Resumen 

Las poblaciones de aves playeras suelen depender de hábitats de humedales, por 

lo cual son consideradas importantes indicadores de la salud de los ecosistemas. 

Las poblaciones que residen en latitudes bajas continúan siendo muy poco 

estudiadas en comparación con poblaciones de latitudes altas. En este trabajo 

utilizamos censos y observaciones detalladas de comportamiento, en combinación 

con modelos específicos para cada etapa de vida, para predecir la trayectoria 

poblacional de una población de Chorlo nevado (Charadrius nivosus) en Bahía de 

Ceuta, Sinaloa, México. En Norteamérica esta ave playera se encuentra 

amenazada y con evidencia de que muchas de sus poblaciones están 

disminuyendo. El modelo matricial estocástico empleado para la población de Ceuta 

exhibió un ajuste muy bueno al historial de observaciones en campo y sugiere que 

la población se encuentra en un sumidero, con una probabilidad del 99,8% de 

extinguirse en 25 años. La supervivencia aparentemente baja de los adultos y que 

disminuyó a lo largo del periodo de estudio, probablemente como consecuencia de 

éxito reproductivo reducido y/o a la emigración permanente asociada a la 

degradación del hábitat, fue el factor de mayor impacto en la trayectoria de la 

población. Recomendamos acciones urgentes de manejo del hábitat para hacer 

https://doi.org/10.1016/j.biocon.2017.03.009
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frente a la volatilidad de los niveles de agua y aumentar el éxito reproductivo de los 

individuos en este sitio tan importante para la especie. Reconocer los efectos 

relativos del cuidado flexible de las crías sobre la adecuación biológica individual y 

la dinámica de la población plantea un intrigante dilema para la conservación. 

Observamos que el sistema de cuidado parental flexible del Chorlo nevado afecta a 

la supervivencia de las crías: las nidadas abandonadas por hembras poliándricas 

poco después de la eclosión presentan una supervivencia significativamente menor 

que las nidadas no abandonadas o las abandonadas tardíamente; en general, las 

hembras que desertaron criaron menos volantones que las hembras que cuidaron 

la nidada. En conjunto, nuestro estudio revela una variación insostenible en la 

dinámica de las tasas vitales locales. Para comprender cómo contribuye esta 

población a la dinámica fuente-sumidero regional, futuras investigaciones deberían 

evaluar la importancia de la inmigración y la emigración entre poblaciones vecinas. 
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Capítulo III. Diversidad alélica y patrones de selección en los loci clase I y II 

del Complejo Mayor de Histocompatibilidad en una especie de ave playera 

amenazada, el Chorlo nevado (Charadrius nivosus). 

 

Chapter III. Allelic diversity and patterns of selection at the major 

histocompatibility complex class I and II loci in a threatened shorebird, the 

Snowy Plover (Charadrius nivosus). 

 

Medardo Cruz-López, Guillermo Fernández, Helen Hipperson, Eduardo Palacios, 

John Cavitt, Daniel Galindo-Espinosa, Salvador Gómez del Angel, Raya Pruner, 

Oscar Gonzalez, Terry Burke and Clemens Küpper. 

 

Este capítulo fue publicado en BMC Evolutionary Biology, 20: 114 (2020) 

https://doi.org/10.1186/s12862-020-01676-7 

 

Resumen 

Comprender la estructura y variabilidad de loci adaptativos como los genes del 

complejo mayor de histocompatibilidad (MHC) es uno de los objetivos principales 

de la investigación en genética evolutiva y de la conservación. Típicamente, los 

genes clásicos del MHC muestran un elevado polimorfismo y están sometidos a una 

fuerte selección balanceadora, ya que sus productos desencadenan la respuesta 

inmunitaria adaptativa en vertebrados. Aquí evaluamos la diversidad alélica y los 

patrones de selección para los loci del MHC de clase I y clase II en una especie de 

ave playera amenazada y con un comportamiento de apareamiento y de cuidado 

parental muy flexible, el Chorlo nevado (Charadrius nivosus), a lo largo de su 

distribución geográfica tan amplia. Determinamos la diversidad nucleotídica y alélica 

para los genes del MHC clase I y clase II utilizando muestras de 250 individuos de 

ocho poblaciones reproductoras de Chorlo nevado. Encontramos 40 alelos para el 

MHC clase I, con individuos portando de dos a siete alelos (media de 3,70), mientras 

que para el MHC clase II se observaron seis alelos, con hasta dos alelos por 

individuo (media de 1,45). La diversidad fue mayor en la región de unión a péptidos, 
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lo que sugiere una selección balanceadora. El locus del MHC clase I mostró señales 

más fuertes de selección positiva y negativa que el locus del MHC de clase II. La 

mayoría de los alelos estaban presentes en más de una población. Los alelos 

privados ocurrieron en frecuencias muy bajas, excepto para los alelos del MHC 

clase I en una población insular (Puerto Rico, linaje tenuirostris). El Chorlo nevado 

presenta un nivel intermedio de diversidad en el MHC, similar a lo observado en 

otros Charadriiformes. Las diferencias observadas en los patrones de selección 

entre los loci de clase I y II concuerdan con la hipótesis de que distintos mecanismos 

conforman la evolución de las secuencias de los genes del MHC de clase I y clase 

II. La rareza de los alelos privados entre poblaciones es congruente con la ausencia 

de estructura genética evidenciada previamente en estudios con marcadores 

genéticos neutros en la especie, consecuencia de una elevada dispersión natal y 

reproductora (dispersión a poblaciones vecinas para tratar de incrementar el acceso 

a nuevas parejas).  
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Capítulo IV: Los genes del Complejo Mayor de Histocompatibilidad y su 

relación con componentes de adecuación biológica en crías del Chorlo 

nevado (Charadrius nivosus) en una población que presenta disminuciones 

en su tamaño poblacional. 

 

Chapter IV: Major Histocompatibility Complex genes and their relationship 

with fitness components in Snowy Plover (Charadrius nivosus) offspring in a 

population showing declines in population size. 

 

Medardo Cruz-López, Guillermo Fernández, Krisztina Kupán, Helen Hipperson, 

Terry Burke y Clemens Küpper. 

 

Manuscrito 

 

Abstract 

The Major Histocompatibility Complex (MHC) is one of the most highly polymorphic 

regions within the vertebrate genome. MHC product proteins are critical for 

initiating an adaptive immune response and their diversity could give individuals in 

a population an advantage during critical life stages. We investigated whether MHC 

class I and class II diversity, measured as the number of alleles or supertypes, was 

associated with survival and recruitment rates in Snowy Plover (Charadrius 

nivosus) offspring. We tested the above using detailed data of survival and MHC I 

and II genotypes of 197 Snowy Plover offspring from the Ceuta Bay population. We 

controlled our analyses for other non-genetic predictors of survival that have been 

identified in previous studies. We found no evidence of a correlation between 

survival or recruitment rates and MHC class I or II diversity in Snowy Plover 

offspring. Additionally, we assessed the occurrence of temporal changes in the 

frequency of MHC alleles or supertypes in the population, but no clear pattern was 

observed over 11 years of study; except for one MHC class I supertype that 

appears to have increased in frequency over the years, a large variation in 

supertype or allele frequencies was observed for both MHC classes. Based on our 
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results, we found no evidence that MHC diversity is a determinant of Snowy Plover 

survival or offspring recruitment, suggesting other life history factors, such as 

predation and habitat availability/stability, have a greater influence on early life 

stage survival in this species. 
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Los genes del Complejo Mayor de Histocompatibilidad y su relación con 

componentes de adecuación biológica en crías del Chorlo nevado (Charadrius 

nivosus) en una población que presenta disminuciones en su tamaño 

poblacional. 

 

Resumen 

El Complejo Mayor de Histocompatibilidad (MHC) es una de las regiones de mayor 

polimorfismo dentro del genoma de los vertebrados. Las proteínas producto del 

MHC son fundamentales para iniciar una respuesta inmune adaptativa y su 

diversidad podría dar ventajas a los individuos de una población durante etapas 

críticas de la vida. Investigamos si la diversidad del MHC clase I y clase II, medida 

como el número de alelos o supertipos, estaba asociada con la supervivencia y 

tasas de reclutamiento en crías de Chorlo nevado (Charadrius nivosus). Pusimos a 

prueba lo anterior usando datos detallados de supervivencias y genotipos del MHC 

I y II de 197 crías de Chorlo nevado provenientes de la población de Bahía Ceuta. 

Controlamos nuestros análisis por otros predictores no genéticos de supervivencia 

que han sido identificados en estudio previos. No encontramos evidencia de que 

existiera una correlación entre la supervivencia o tasas de reclutamiento y la 

diversidad del MHC clase I o II en crías del Chorlo nevado. Adicionalmente, 

evaluamos la ocurrencia de cambios temporales en la frecuencia de alelos o 

supertipos del MHC en la población, pero no se observó ningún patrón claro a lo 

largo de 11 años de estudio; con excepción de un supertipo del MHC clase I que 

parece haber aumentado su frecuencia a través de los años. Se observó una gran 

variación en las frecuencias de supertipos o alelos para ambas clases de MHC. Con 

base en nuestros resultados, no encontramos evidencia de que la diversidad del 

MHC sea determinante para la supervivencia o reclutamiento de crías del Chorlo 

nevado, lo que sugiere otros factores de su historia de vida, como la depredación y 

la disponibilidad/estabilidad del hábitat, tienen una influencia mayor en la 

supervivencia en etapas tempranas de vida en esta especie. 
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Introducción 

La evidencia acumulada durante las últimas cinco décadas, ha mostrado que la 

diversidad genética tiene un papel fundamental en la conservación de las 

poblaciones naturales (Allendorf 2017). Debido a que la pérdida de diversidad 

genética se relaciona con la endogamia, y la endogamia reduce la aptitud 

reproductiva al incrementar el número de individuos homocigotos, reduciendo la 

adecuación biológica (fitness) como resultado de la expresión de alelos deletéreos 

parcialmente recesivos, se espera que la heterocigocidad esté relacionada con la 

adecuación biológica en los individuos de una población (Hansson y Westerberg, 

2002; Reed y Frankham, 2003). En el Buitre Egipcio (Neophron percnopterus) 

individuos con bajos niveles de endogamia reclutaron más temprano a la población 

reproductora, dándoles una ventaja para iniciar su vida reproductiva antes que los 

reclutas tardíos (Agudo et al. 2012). Por otro lado, en un experimento con el 

crustáceo Americamysis bahia encontraron que aquellas poblaciones con niveles 

altos de diversidad genética individual sobrevivieron durante un experimento de 

estrés, mientras que las que exhibían diversidad genética baja presentaron 

mortalidades promedio del 20% de la población, pero en algunos casos hasta un 

73% de los individuos de poblaciones con diversidad genética baja murieron antes 

de finalizar el estudio (Markert et al. 2010). Además de aumentar la homocigosidad 

individual, la pérdida de diversidad genética de una población también reduce su 

potencial adaptativo. Asimismo, niveles de diversidad genética bajos se han 

asociado con una menor esperanza de vida y salud de los individuos, lo que 

repercute en la tasa intrínseca de crecimiento de la población (Spielman et al. 2004). 

Por lo tanto, la prevalencia a largo plazo de las poblaciones depende en cierta 

medida de que cuente con una cantidad adecuada de diversidad genética, más aún 

en los tiempos actuales donde se presentan nuevas presiones selectivas y cambios 

en el ambiente. 
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Uno de los principales efectos de la variación ambiental es la fluctuación en el 

tamaño de poblaciones naturales (Ceballos et al. 2017), la cual tienen como 

consecuencia alteraciones en parámetros demográficos como la reproducción y la 

supervivencia (Reid et al. 2004). Diversos trabajos han demostrado que la 

supervivencia de los adultos es una de las tasas vitales que guía la demografía o 

dinámica en poblaciones de vertebrados (Crone 2001; Sæther y Bakke 2000; Manlik 

et al. 2016). Las aves playeras no son la excepción, puesto que la supervivencia de 

adultos suele ser uno de los factores que más afecta las tasas de crecimiento 

poblacionales (Sandercock 2003, Cruz-López et al. 2017). Estimar la supervivencia 

de adultos en poblaciones animales abiertas se complica por el hecho de que los 

individuos pueden integrarse o abandonar la población libremente, particularmente 

en especies con gran capacidad de locomoción y dispersión como las aves. La 

desaparición de individuos en poblaciones monitoreadas puede deberse tanto a la 

muerte como a la emigración, razón por la que se trabaja con "estimaciones de 

supervivencia aparente" en las que se incluyen ambos fenómenos. 

 

Recientemente se demostró que la supervivencia en etapas tempranas de vida, es 

el segundo parámetro más importante que afecta las tendencias de sus poblaciones 

(Weiser et al. 2020), particularmente en especies de aves con crías precociales 

(Rickenbach et al. 2011). Las tasas de supervivencia y mortalidad en etapas 

tempranas de vida son difíciles de evaluar en aves playeras, ya que las crías son 

móviles y es difícil seguirlas (por ejemplo, las crías suelen ocultarse en la vegetación 

y presentar un alto grado de camuflaje) Además,  estos parámetros podrían tener 

una mayor relevancia para la dinámica de sus poblaciones (Rickenbach et al. 2011), 

sobre todo si consideramos lo mencionado anteriormente sobre la supervivencia 

aparente en adultos. Por lo tanto, conocer las causas de mortalidad en etapas 

tempranas de vida, es fundamental para conocer la dinámica de poblaciones e 

implementar estrategias de conservación, sobre todo en especies amenazadas y 

con tendencias poblacionales negativas. 
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La mortalidad de crías asociada a la depredación en etapas tempranas de vida es 

uno de principales factores que influyen en la demografía de las aves (Ibáñez-Álamo 

et al. 2015). De hecho, la depredación de nidos (huevos) es la causa principal del 

bajo éxito reproductivo en varias especies de aves (Martin 1993). De igual forma, la 

depredación durante los primeros días después de la eclosión es una de las causas 

de mortalidad más importantes en crías precociales, en las que se ha estimado entre 

60 y 87% (Rickenbach et al. 2011). Por su parte, otro de los componentes 

importantes para la supervivencia de crías es la disponibilidad de alimento; en 

especies precociales, asociadas a ambientes húmedos, se ha encontrado que la 

disminución en la humedad (suelos secos) disminuye las probabilidades de 

supervivencia en crías al reducir la cantidad de invertebrados (Eglington et al. 2010; 

Rickenbach et al. 2011).  

 

Más recientemente, se ha demostrado también que las enfermedades infecciosas 

causadas por patógenos (bacterias, hongos, virus y parásitos) impactan de manera 

importante la supervivencia de las aves (Robinson et al. 2010; Staley y Bonnaeud 

2015). Sin embargo, la mortalidad asociada a patógenos en las crías ha sido menos 

estudiada que la de adultos debido a la dificultad de dar seguimiento o encontrar a 

las crías (por ejemplo, en aves con crías precociales). En un estudio con Cormorán 

Orejón (Phalacrocorax auritus), especie de ave altricial, se demostró que hasta un 

50% de las crías de una colonia reproductiva en Canadá murió a causa de una 

enfermedad viral (Leighton et al. 2021). Además, los individuos infectados por algún 

patógeno no son solo susceptibles a morir por la infección, sino que, al destinar 

recursos energéticos para activar una respuesta inmune, disminuye también su 

desempeño en general y aumentan sus probabilidades de morir. 

 

La supervivencia de juveniles en mamíferos y aves está influenciada principalmente 

por las condiciones ambientales y la calidad del cuidado parental (Clutton-Brock, 

1988; Karlsson et al. 2015). Sin embargo, algunos trabajos han demostrado que el 

genotipo de los individuos se encuentra relacionado a la supervivencia. En el 

Carricero Tordal (Acrocephalus arundinaceus), crías con niveles altos de 
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heterocigocidad tuvieron tasas de reclutamiento superiores. En esta especie, el 

reclutamiento local está fuertemente relacionado con la adecuación biológica, ya 

que la mayoría de las crías mueren antes de llegar a la adultez (Hansson et al. 

2001). De manera similar, un estudio en el Águila Real (Aquila chrysaetos) en 

América del Norte, encontró que los juveniles de esta especie exhiben en promedio 

menor heterocigosidad y una menor supervivencia en sus etapas tempranas de 

vida, lo que se refleja en niveles promedio de heterocigosidad más altos en los 

adultos sobrevivientes (Doyle et al. 2016). En el caso del Chorlo Patinegro 

(Charadrius alexandrinus), en un estudio donde se evaluó la relación de la 

heterocigosidad con la supervivencia se encontraron resultados ambiguos; la 

variabilidad en uno de los marcadores moleculares mostró una correlación positiva 

con la supervivencia, mientras que para un segundo marcador la correlación fue 

negativa (Küpper et al. 2010).  

 

Debido a que la mayoría de estos estudios han utilizado marcadores selectivamente 

neutrales o casi-neutrales, los cuales no están expuestos directamente a procesos 

selectivos, la pérdida de variación genética puede ocurrir más rápido que para 

genes implicados en la adecuación biológica (Reed y Frankham, 2003). Por otro 

lado, la pérdida de variación genética neutral, no implica necesariamente una 

pérdida de adecuación biológica o de potencial adaptativo (Reed y Frankham, 

2003). Por tal motivo, comprender los mecanismos detrás de las correlaciones 

encontradas entre componentes de diversidad genética neutral y componentes de 

adecuación biológica, como la supervivencia, es complicado. Por ejemplo, en el 

Zorro de la Isla de San Nicolas (Urocyon littoralis dickeyi) no se encontró variación 

genética en loci neutrales, pero si niveles altos de variación genética en cuatro de 

cinco loci adaptativos asociados al Complejo Mayor de Histocompatibilidad (Aguilar 

et al. 2004).  

 

En las últimas décadas, los genes del Complejo Mayor de Histocompatibilidad (MHC 

por sus siglas en inglés) se han utilizado para evaluar cómo es que la diversidad 

genética adaptativa influye en la supervivencia, elección de pareja y el estado de 
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conservación en poblaciones silvestres (Sepil et al. 2012). Los genes del MHC son 

los encargados de detectar a patógenos o moléculas exógenas, y presentarlas a las 

células T para iniciar una respuesta inmune adaptativa (Bernatchez y Landry 2003). 

El interés sobre los genes del MHC se debe a que es una de las regiones más 

polimórficas del genoma de los vertebrados (Garrigan y Hedrick 2003). Este gran 

polimorfismo es mantenido, en parte, por la selección balanceadora mediada por la 

exposición a patógenos (Radwan et al. 2010). Existen tres hipótesis principales que 

explican este alto grado de polimorfismo en el MHC: 1) La hipótesis de ventaja de 

heterocigotos, que plantea que aquellos individuos con loci heterocigotos son 

capaces de enfrentar a un mayor número de patógenos en comparación con los 

homocigotos, brindando una mayor probabilidad de supervivencia (Spurgin y 

Richardson 2010); 2) La hipótesis de ventaja de los alelos raros (o dependiente de 

la frecuencia alélica), que sugiere que los patógenos pueden evolucionar para ser 

más resistentes a los alelos más comunes del MHC, pero cuando un nuevo alelo 

aparece en una población, este podría brindar mayor protección al presentar una 

respuesta novedosa ante algunos patógenos (Spurgin y Richardson 2010); y 3) La  

hipótesis de la selección fluctuante, la cual hace referencia a que los individuos 

pueden estar expuestos a patógenos que fluctúan en el tiempo y espacio, lo que 

hace que diferentes alelos del MHC sean seleccionados de manera espacio-

temporal, fluctuando y manteniendo la diversidad genética (Spurgin y Richardson 

2010). 

 

Los genes del MHC juegan un papel fundamental para la adecuación biológica de 

los individuos, brindándoles tolerancia o resistencia contra ciertos patógenos e 

influyendo directamente en la probabilidad de supervivencia de los individuos (Sepil 

et al. 2013). Un estudio realizado en Ovejas de Soay (Ovis aries) mostró que la 

supervivencia de juveniles de la especie y la resistencia a parásitos intestinales 

estaba asociada con la presencia de alelos específicos y no tanto con la diversidad 

del MHC (Paterson et al. 1998). En otro caso de estudio, la supervivencia de 

juveniles del Carricero de Seychelles (Acrocephalus sechellensis) estuvo 

relacionada tanto a la diversidad como a alelos específicos del MHC (Brouwer et al. 
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2010). El análisis de una población de Carbonero Común (Parus major) en el Reino 

Unido reveló que ciertos individuos que poseían supertipos particulares del MHC 

(conjunto de alelos que presentan características funcionales similares) tenían una 

mayor tasa de supervivencia o tasas de reproducción mayores, aumentando con 

ello sus probabilidades de retorno en años posteriores (Sepil et al. 2013).  

 

A pesar de la evidencia que existe de que la diversidad genética está relacionada 

con la supervivencia de individuos en las poblaciones silvestres, otros factores como 

los ambientales y aquellos asociados a la calidad del cuidado parental también son 

importantes, sobre todo en etapas tempranas de vida (Clutton-Brock 1991; Klug y 

Bonsall 2014). En especies con crías precociales el cuidado parental se limita en 

guiar a sus crías para obtener alimento, así como a protegerlas del frío, 

depredadores y conespecíficos (Naef-Daenzer y Grüebler 2016). A pesar de que el 

cuidado parental en especies precociales es menor que en especies altriciales y 

podría parecer poco importante para la supervivencia de las crías (Alonso-Alvarez 

y Velando 2012; Naef-Daenzer y Grübler 2016), algunos estudios han demostrado 

que no es así, sobre todo en ambientes que presentan cambios temporales en la 

calidad del hábitat. Por lo anterior, es relevante evaluar la medida en que el cuidado 

parental impacta en la supervivencia de las crías y, por ende, en la dinámica de las 

poblaciones naturales.  

 

El estudio de las aves playeras es de interés, en un contexto ecológico y evolutivo, 

en relación con las conductas poco comunes, a diferencia, de otros grupos de aves. 

Por ejemplo, dentro del grupo se presentan diversos sistemas de apareamiento 

(monogamia, poliandria, poliginia) y el cuidado parental puede ser proveído tanto 

por ambos como por solo uno los padres (Székely et al. 2006). El Chorlo nevado 

(Charadrius nivosus) es una especie de ave playera que presenta este tipo de 

conductas “inusuales”; la poliandria y el cuidado uniparental proveído por los 

machos son frecuentes en esta especie. Las crías son precociales y son capaces 

de salir del nido pocas horas después de haber eclosionado, pero también sus 

poblaciones presentan una proporción sexual de adultos sesgada hacia los machos, 
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por lo que las hembras tienen mayores posibilidades de aparearse más de una vez 

por temporada y son los machos quienes cuidan en nido (Eberhart-Phillips et al. 

2017, Kupán et al. 2021).  

 

Las poblaciones de Chorlo nevado de Estados Unidos de Norteamérica y México 

están protegidas por las autoridades federales debido a que en muchas de sus 

poblaciones se ha evidenciado una reducción reciente importante (Cruz-López et al. 

2017; Galindo-Espinosa y Palacios, 2015). Aunado a estas disminuciones 

contemporáneas, la especie también ha estado sujeta a procesos de cuello de 

botella en los últimos 1,000 años (D’Urban-Jackson et al. 2020), lo que se refleja en 

nivel de diversidad genética bajos en las tres subespecies reconocidas. (D’Urban-

Jackson et al. 2017, 2020). En el Chorlo nevado, la diversidad genética es baja 

incluso en genes del MHC que típicamente exhiben mucha variabilidad en 

vertebrados (Cruz-López et al. 2020). 

 

En este estudio se puso a prueba cómo los genes del MHC clase I y II, están 

asociados con la supervivencia y tasas de reclutamiento de crías en una población 

subtropical del Chorlo nevado monitoreada a lo largo de una década. De acuerdo 

con nuestras predicciones, la supervivencia de crías estaría asociada con niveles 

más altos de heterocigosidad o la presencia de alelos específicos del MHC clase I 

y II (número total de alelos por individuo).  Esto se verá reflejado en altas tasas de 

reclutamiento de individuos con mayor diversidad de genes o con alelos particulares 

en ambos loci. La supervivencia fue investigada en crías de hasta 25 días post-

eclosión, edad a la cual se consideran independientes, mientras que para estimar 

la tasa de retorno se tomaron en cuenta aquellas crías que se incorporaron como 

reproductores en años subsecuentes. Por otro lado, investigamos la variación 

temporal de los alelos del MHC clase I y II, bajo la premisa de que la frecuencia de 

alelos específicos asociados a componentes de adecuación biológica ha cambiado 

a lo largo del periodo de estudio. 

 

Métodos 
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Descripción del área de estudio 

Estudiamos una población del Chorlo nevado (Charadrius nivosus) durante las 

temporadas reproductivas (abril a julio) de 2006 a 2016 en la Bahía de Ceuta, 

Sinaloa, México (23°54′N, 106°57′W). En esta localidad, entre 50 y 100 parejas de 

la especie utilizan una serie de estanques abandonados de una salinera, para anidar 

y criar sus polluelos. El hábitat de la zona se caracteriza por tener un substrato con 

poca vegetación y espacios abiertos rodeados por bosques de mangle. La 

temporada reproductiva inicia típicamente a mediados de abril, cuando el agua 

retrocede y deja expuestos los estanques en los que ocurre la puesta y la crianza, 

concluyendo a mediados de julio, cuando las lluvias y las mareas altas de verano 

inundan los estanques (Cruz-López et al. 2017). Avanzada la temporada 

reproductiva, los chorlitos suelen hacer uso de una zona ubicada aproximadamente 

tres kilómetros al norte del sitio principal de anidación, la cual se encuentra separada 

de los estanques de la salina por una franja de mangle y parte del cuerpo de agua 

de la bahía. 

     

Captura y obtención de datos de la población de Chorlo nevado en Ceuta 

Un total de 604 crías, las cuales representan once temporadas reproductivas, fueron 

genotipificadas para este estudio. La búsqueda de nidos (familias o individuos 

incubando) en la zona de los estanques se llevó a cabo con ayuda de binoculares y 

telescopios, desde un escondite móvil o un vehículo. Cada nido fue 

georreferenciado con un GPS de mano, registrando las fechas estimadas de puesta 

y eclosión que se obtuvieron mediante la técnica de flotación de huevos y 

considerando un período de incubación de 25 días (Székely et al. 2008). Los adultos 

fueron capturados en sus nidos mediante una trampa de embudo, asegurándonos 

que la nidada (total de huevos en el nido) estuviera completa (al menos 5 días de 

puesta) para disminuir probabilidad de deserción del nido. Los adultos capturados 

fueron marcados con una combinación única de tres anillos de color y un anillo 

metálico con un código numérico (Székely et al. 2008). Por otro lado, las crías que 

fueron capturadas en un mismo nido o en sus cercanías, se marcaron colocándoles 

un anillo metálico y un anillo de color distinto para poder dar seguimiento individual 
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a cada hermano, registrando además la fecha estimada de eclosión de cada uno 

(Székely et al. 2008). Para cada individuo capturado se tomaron datos 

morfométricos (longitud de tarso y peso en todos y longitud de ala solo en los 

adultos) y una muestra de sangre (25-50 microlitros) que se almacenó en 1 mililitro 

de amortiguador de lisis de Queen o alcohol al 96% para su posterior procesamiento 

y análisis genético.  

 

Para obtener los datos de supervivencia de las crías se realizaron observaciones 

de las familias de manera frecuente (al menos cada tres días) a lo largo de las 

temporadas reproductivas de 2006 a 2012. Para las temporadas del 2013 al 2016 

no se realizó el mismo esfuerzo de seguimiento de las familias, por lo que fue 

necesario restringir los análisis de supervivencia de las crías a un conjunto de datos 

reducido (2006 al 2012). A las familias activas se les dio seguimiento los 25 días 

posteriores a la fecha estimada de eclosión, periodo después del cual se asumió 

que alcanzaron la etapa de independencia (Székely et al. 2008). Durante cada 

avistamiento se observó por al menos 15 minutos a cada familia, o bien hasta que 

todos los miembros de la familia eran observados, registrando al miembro de la 

pareja parental que se encontraba atendiendo las crías y las crías que estaban 

presentes. Para aquellos casos en los que no se observaron una o más crías en 

dos avistamientos consecutivos, se asumió que estas habían muerto (Székely et al. 

2008), menos del 5% de las crías a las que se consideró como muertas son 

observadas de nuevo o reclutadas en años posteriores. Lo que nos da certeza que 

las crías murieron. Determinamos la deserción por alguno de los padres, si en dos 

eventos de avistamiento consecutivos, alguno de los padres no estaba presente. 

Calculamos la fecha de deserción como la fecha promedio entre el día que ambos 

padres fueron observados atendiendo a la familia por última vez y la primera fecha 

cuando solo uno de los padres fue observado atendiendo a las crías (Székely et al. 

2008). De manera regular se revisaron los alrededores de la Bahía en busca de 

familias marcadas que pudieran haberse movido a otras áreas cercanas a los 

estanques de la salinera. El reclutamiento de crías como de reproductores, fue 

confirmado una vez que localizamos el nido de individuos previamente marcados 
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solo con anillo metálico y uno de color, los cuales fueron recapturados para 

colocarles una combinación completa de anillos de color. Debido al esfuerzo 

intensivo de búsqueda de nidos y captura de adultos, tenemos la confianza que la 

mayoría de los reclutas fueron capturados (>85% adultos capturados) en todas las 

temporadas reproductivas que fueron incluidas en este estudio (2006 al 2016). 

Todos los datos utilizados en este estudio están disponibles en la base de datos 

“Ceuta Open” (Eberhart-Phillips et al. 2020). 

 

Extracción de DNA y sexado molecular 

La extracción de DNA genómico se realizó usando el método de precipitación de 

acetato de amonio (Nicholls et al. 2003). La calidad y la concentración del DNA 

fueron evaluadas usando un gel de agarosa al 0.8% teñido con SYBRsafe y un 

fluorómetro o Nanodrop ND800, respectivamente. En breve, la identificación 

molecular del sexo se realizó con base a la amplificación por PCR del marcador Z-

002B (Dawson, 2007) y verificado con el marcador Calex-31 que corresponde a un 

microsatélite W-específico (Küpper et al. 2007). Las condiciones de la reacción de 

la cadena de la polimerasa (PCR) para el sexado se pueden consultar en dos 

Remedios et al. (2015). Todos los datos del sexado de crías usados en nuestro 

estudio son parte de la base de datos “Ceuta Open” (Eberhart-Phillips et al. 2020). 

 

Genotipificación del MCH en el Chorlo nevado 

Para secuenciar las regiones que presentan mayor polimorfismo (sitios PBRs) en el 

MHC, amplificamos el exón 3 en su totalidad para el MHC clase I y el exón 2 del 

MHC clase II en el Chorlo nevado. Para esto utilizamos “primers” previamente 

diseñados para amplificar las regiones de nuestro interés (Cruz-López et al 2020). 

Para amplificar el exón 3 del MCH clase I, utilizamos los primers 

ChCR_MHCI_Ex2aF 5’-GGGTCTGTGCCCCACT-3’ para ser utilizados con el 

primer MHCI-ex3R 5’- CTCACCTTTCCTCTCCAG-3’ y los primers Chni-Ex2F 5’-

GAACTGCCTCCCTGCACAAA-3’ y ChCR-Ex2R 5’-TTCCCCGGGGAAATGTTCT-

3’ para amplificar el exón 2 en el MHC clase II. 
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Amplificación y secuenciación  

Seguimos en protocolo de PCR de dos pasos para amplificar los sitios PBR para 

ambas clases de MHC. Para la PCR1 colocamos los adaptadores de secuenciación 

de Illumina F 5’-TCTACACGTTCAGAGTTCTACAGTCCGACGATC-3’ y R 5’-

GTGACTGGAGTTCAGACGTGTGCTCTTCCGATCT-3’ a los primers del MHC para 

crear nuevos oligonucleótidos (Campbell et al. 2015). El volumen total de las PCRs 

fue de 10 μl y estos contenían, para el MHC clase I, 3.5 μl de Master Mix (MM), 1.25 

μl de Q-soultion, 1 μl de cada primer (10 μM) 1 μl de DNA (25ng/ μl) y 3 μl de agua. 

El programa de PCR se inició con la desnaturalización a 95 °C por 15 minutos, 

seguido de 28 ciclos, para disminuir la formación de quimeras (Lenz y Becker, 2008) 

a 94 °C por 30 segundos, 56 °C por 90 segundos, 72 °C por 90 segundos y una 

elongación final a 72 °C por 10 minutos (Cruz-López et al. 2020). Para el MHC clase 

II, la PCR se realizó con 4 μl de MM, 1 μl de cada primer (10 μM), 1 μl de DNA 

(25ng/ μl) y 3 μl de agua. El programa de PCR consistió de un ciclo a 95 °C por 3 

minutos, seguido de 28 ciclos a 94 °C por 30 segundos, 60 °C por 90 segundos, 72 

°C por 90 segundos y un paso final de 72 °C por 10 minutos (Cruz-López et al. 

2020). Los productos obtenidos fueron verificados en un gel de agarosa para 

proceder con la limpieza del resto del producto, usando una solución de 8 μl de 

perlas magnéticas AMPure XP (concentración al 0.8). Para la PCR2, suspendimos 

el producto limpio en 20 μl de low TE y transferimos 4 μl del amplicón (un conjunto 

de lecturas derivadas de un PCR de una muestra y puede comprender productos 

de varios loci coamplificantes) del MHC clase I y II a una placa de 96-pocillos, 

combinando los amplicones de ambas clases de MHC para un mismo individuo 

(Cruz-López et al. 2020). Entonces para esta PCR agregamos: 0.5 μl al 0.5M de 

índices “adelante” y “atrás” de Illumina (dual-plexed Fi5 [12 índices] y Ri7 [16 

índices]; primers índices en formato 5’-[secuencia de captura Illumina i5 o i7] 

[códigos de barra de 6-pb i5 o i7][secuencia overhang]-3’); 10 μl de MM y 1 μl de 

agua. Seguimos el programa de PCR: 95 °C por 15 minutos, seguido de 9 ciclos a 

98 °C por 10 segundos, 66 °C por 30 segundos y 72 °C por 30 segundos, con un 

paso final a 72 °C por 5 minutos (Cruz-López et al. 2020). 
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Determinamos la concentración del producto de la PCR2 usando 2 μl del producto 

con un fluorómetro. Agrupamos las muestras de ocho individuos, tomando 20 ng 

por muestra y se procedió a limpiar el producto de la PCR multiplexada con perlas 

AMPure XP. Para la limpieza usamos un volumen ajustado de una solución de 50 

μl (concentración 0.5X). Utilizamos la TapeStation 4200 para verificar que no 

existían dímeros de los primers en las muestras purificadas. Entonces, 

cuantificamos el producto usando una qPCR con un kit de cuantificación (KAPA 

Biosystem) usando 10 μl de volumen de reacción (8 μl de SYBR Master Mix y 2 μl 

del producto/estándar o control) siguiendo el programa: 95 °C por 5 minutos, 

seguido de 35 ciclos de 94 °C por 30 segundos y 60 °C por 45 segundos. 

Finalmente, agrupamos las librerías en cantidades equimolares, preparando un total 

de seis librerías, para cuantificar la concentración de los agrupamientos con un 

Qubit (Thermo Fisher Scientfic) y las librerías a 4 nM fueron enviadas para su 

secuenciación usando un secuenciador Illumina MiSeq (Illummina, Inc., CA, USA) 

de 250 pb pair-end (500 ciclos) en seis corridas separadas (Cruz-López et al. 2020). 

 

Procesamiento de datos del MHC 

El procesamiento de las secuencias obtenidas del IIlumina MiSeq se realizó 

utilizando las herramientas disponibles en el servidor “Amplicon Sequencing 

Analysis Tool” (AmpliSAT) desarrollado por Sebastian et al. (2016). Primero, las 

lecturas extremas fueron fusionadas con la herramienta AmpliMERGE, que está 

basada en el algoritmo FLASH, para optimizar el parámetro de traslape. Para 

después utilizar AmpliCLEAN para filtrar lecturas de baja calidad (<Q30 y < 270 pb). 

Seguido de AmpliCHECK con los parámetros por defecto para secuencias 

provenientes de Illumina (mínimo de frecuencia por amplicón del 1%), decidimos 

conservar las lecturas con una longitud de 350 pb para el MHC clase I y 325 pb para 

el MHC clase II. Finalmente se utilizó AmpliSAS para demultiplexar, agrupar y filtrar 

las lecturas restantes usando los parámetros por defecto para el agrupamiento de 

secuencias procedentes de Illumina (1% de errores de substitución, 0.001% de 

errores de inserción o deleción), con un mínimo de profundidad de lectura de 

amplicón de 2,000 y una diferencia mínima de fusión de secuencias respecto a una 
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secuencia dominante cuando difiere por menos de 3 pb y con ≤25% de la 

profundidad de lectura en comparación con la secuencia dominante (Sebastian et 

al. 2016). Aquellas secuencias que diferían por 1 a 3 pb de una secuencia 

dominante, pero tuvieron más del 25% de profundidad de lectura, fueron 

catalogadas como alelos verdaderos. En el proceso de filtrado, descartamos 

aquellas secuencias que tuvieron frecuencias menores al 5% y aquellas 

identificadas como quimeras. La profundidad mínima de una variante (alelos) se 

estableció en 150, mientras que, el número máximo de profundidad de lecturas para 

un amplicón se estableció en 5,000, según lo aconsejado por razones de 

rendimiento del servidor AmpliSAS (Sebastian et al. 2016). 

 

Validación de alelos 

Los alelos identificados, fueron comparados con los obtenidos previamente en un 

trabajo donde se caracterizó el MHC en el Chorlo nevado (Cruz-López et al. 2020). 

Además, usando la base de datos de nucleótidos de GenBank (NCBI) verificamos 

la similitud con alelos del MHC de esta misma especie y otras previamente 

reportados. Una vez revisados y que comprobamos que los alelos encontrados 

coincidían con los antes reportados o bien no habían sido reportados previamente, 

procedimos a nombrar los alelos siguiendo la nomenclatura sugerida por Klein et al. 

Para el MHC clase I, utilizamos la nomenclatura Chni-UA*01 al UA*41 y para el 

MHC clase II Chni-DAB*01 al DAB*06.  

 

Diversidad del MHC y asignación de supertipos 

La diversidad del MHC fue evaluada como: 1) Número total de alelos por individuo 

(MHC clase I), 2) El número total de supertipos funcionales (MHC clase I), 3) Alelos 

y supertipos raros y/o comunes (MHC clase I y II) y 4) sí presentaban 

heterocigocidad (MHC clase II). Los supertipos están basados en la idea que 

moléculas que codifican para diferentes alelos del MHC presentan diferentes 

especificidades en la unión a péptidos de antígenos, pero algunas moléculas del 

MHC reconocen los mismos sitios de unión a péptidos y, por ende, los alelos del 

MHC pueden ser agrupados por su diversidad funcional con alelos que presentan 
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sitios de unión a péptidos potencialmente similares. Los supertipos para el MHC 

clase I, fueron caracterizados con base a cinco propiedades físico-químicas 

(z1[hidrofobicidad], z2 [masa estérica], z3 [polaridad], z4 y z5 [efectos electrónicos]) 

presentes en las regiones de unión a péptidos (Doytchinova y Flower, 2005; Sepil 

et al. 2012). Para esto, realizamos una matriz de datos con los alelos representados 

en las filas y los valores de las cinco propiedades físico-químicas (z1-z5) en las 

columnas (Sandberg at al. 1998). En el caso de los supertipos para el MHC clase I, 

se les nombró como S1 al S7, donde “S” representa a un supertipo seguido del 

número para cada uno de los siete (S1 a S7) grupos que se formaron al caracterizar 

el total de alelos para asignar los supertipos. Posteriormente, realizamos un análisis 

discriminante de componentes principales para agrupar los alelos en supertipos 

funcionales. Para el MHC clase II, el análisis discriminante de componentes 

principales falló en agrupar los alelos en supertipos. Por lo cual, no fue posible 

utilizar este estimado de diversidad y en su lugar se utilizó el número de alelos. Los 

alelos o supertipos se consideraron raros cuando estuvieron presentes con 

frecuencias menores al 10% en la población (Bonnaeud et al. 2006).  

 

Análisis estadísticos 

Utilizamos los diferentes índices de diversidad genética para evaluar si: a) la 

supervivencia de crías hasta la edad de volantón, y b) el reclutamiento como 

reproductores, estaba relacionada con la diversidad genética del MHC clase I y II, 

en el Chorlo nevado. Consideramos como volantones aquellas crías que alcanzaron 

una edad de 25 días. Las crías nacidas en el sitio de estudio que fueron observadas 

en años posteriores, como reproductores, se les consideró como reclutas. 

Decidimos utilizar para nuestros análisis de supervivencia y reclutamiento la 

diversidad de alelos (número total de alelos por individuo) y de supertipos (número 

total de supertipos por individuo) para el MHC clase I. El supertipo-5 (S5) fue 

removido de los análisis debido a que, al presentarse en todos los individuos, no 

resultaba informativo en los análisis de supervivencia y tasas de reclutamiento 

diferenciales. Por otro lado, con base en estudios previos en esta población en los 

que se demostró que la condición corporal y la longitud del tarso no tienen un efecto 
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en la supervivencia de crías del Chorlo nevado, estas variables también se 

excluyeron de los análisis (Kupán et al. 2021). 

 

Modelos: análisis de supervivencia 

Pusimos a prueba la relación de la diversidad genética del MHC con la 

supervivencia en el Chorlo nevado. Para esto, realizamos un modelo de efectos 

mixtos de riesgos proporcionales de Cox, utilizando el paquete “coxme” en R 

(Therneau 2012). Estos modelos permiten incluir crías de familias con destino 

incierto, como en el caso de las que se observaron días antes de finalizar el 

seguimiento en campo y para las que no se sabe si llegaron a la edad de 

independencia (muchas de estas crías habían pasado el umbral de una semana, 

tiempo crítico donde ocurren la mayoría de las muertes). Esto nos permitió 

incrementar el tamaño de muestra y, por lo tanto, la resolución y el poder estadístico 

del análisis. La muerte de las crías se consideró como el evento terminal, mientras 

que las crías que alcanzaron la edad de volantón, o en las que se desconocía su 

destino, se consideraron eventos censurados.  La identidad de la familia, así como, 

la identidad del macho, la hembra y la temporada reproductiva (año) se integraron 

al modelo como efectos aleatorios con la idea de incluir la no independencia para el 

caso de crías pertenecientes a una misma familia, con los mismos padres entre 

familias dentro y entre temporadas reproductivas.  

 

En otros estudios de esta población se ha demostrado que las crías que eclosionan 

temprano durante la temporada reproductiva y en familias donde ambos padres 

permanecen por mayor tiempo al cuidado del nido, la supervivencia es mayor (Cruz-

López et al. 2017; Kupán et al. 2021). Con base en lo anterior, decidimos incluir 

como covariables a la fecha de eclosión estandarizada y la intensidad del cuidado 

biparental (número de días en que ambos padres cuidaron de sus crías) en nuestros 

modelos iniciales. De igual forma, considerando que en esta población de Chorlo 

nevado la supervivencia en etapas tempranas de vida (juveniles) es diferencial entre 

sexos (Eberhart-Phillips et al. 2017), se incluyó el sexo de las crías en los análisis. 

Dentro de las variables de diversidad genética incluimos, para el MHC clase I: 
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número total de supertipos por individuo, supertipos comunes y raros; y para el MHC 

clase II: número total de alelos por individuo, heterocigosidad, alelos comunes y 

raros. Los modelos fueron comparados entre sí y seleccionados mediante el método 

de Criterio de Información de Akaike (AICC por sus siglas en inglés) con la función 

MuMIn de R (Barton 2016). Aunque los modelos con valores de AICC más bajos son 

considerados más parsimoniosos (modelo más simple con mejor poder explicativo), 

aquellos con valores de AICC <2 se consideran igualmente parsimoniosos y bien 

soportados. Cuando este fue el caso, se seleccionó el modelo con la menor cantidad 

de parámetros como el más parsimonioso (Burnham y Anderson 2002). 

 

Resultados 

Diversidad del MHC en crías del Chorlo nevado 

Después de aplicar los filtros de densidad de lectura de los amplicones por individuo 

(2,000) mediante el sub-programa AmpliCHECK, nueve individuos fueron 

descartados. Un total de 501 individuos (2006 al 2012) cumplieron con los criterios 

de control de calidad de los filtros y fueron considerados como exitosamente 

genotipificados para ambos MHC clase I (profundidad de lecturas promedio de 

4,170 con rangos entre 2,204 a 5,000) y II (profundidad de lectura promedio 4,950 

y rangos entre 2,695 a 4,998). En el caso del MHC clase I, encontramos un total de 

35 alelos (previamente se había reportado 34 alelos para a población de Ceuta 

(Cruz-López et al. 2020), uno de estos alelos no había sido reportado antes para la 

especie y se detectó en tres crías de diferentes familias. El número de alelos por 

individuo varía de uno a siete, pero con un promedio de 3.4 alelos por individuo (± 

0.9 SD), lo que sugiere al menos cuatro loci para el MHC clase I. Para el MHC clase 

II, reportamos un total de seis alelos (similar a lo reportado en un estudio previo 

(Cruz-López et al. 2020)), con individuos que presentaron de uno a dos alelos y un 

promedio de 1.5 alelos por individuo (± 0.5 SD), lo que nos indica que fue genotipado 

un solo locus para el MHC clase II.  

 

Para el MHC clase I, tuvimos un total de siete supertipos funcionales. Dos supertipos 

ocurren en baja frecuencia (menor al 10%) y fueron considerados como supertipos 
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raros. Hasta 69 crías presentaron supertipos raros para el MCH clase I. Por su parte, 

como no fue posible asignar supertipos para el MHC clase II, utilizamos alelos raros 

y comunes. Tres alelos ocurren en frecuencias menores al 10% en la población y 

fueron considerados alelos raros. Un total de 52 crías presentaron alelos raros para 

el MCH clase II. El número total de reclutas fue de 60 individuos, lo que representa 

un 12% del total de las crías que fueron genotipificadas. 

 

Una vez filtrados los datos, obtuvimos el conjunto de “datos rigurosos” y el número 

de crías incluidas en los análisis de supervivencia y reclutamiento se redujo a 197 

(39% de las crías genotipificadas para el periodo 2006-2012). De éstas, 110 fueron 

sexadas como hembras y 87 como machos. Para este conjunto de datos, el número 

de alelos para el MHC clase I varía entre dos a cinco, con un promedio de 3.3 alelos 

por individuo (± 0.8 SD). Mientras para el MHC clase II, se mantuvo el número de 

uno a dos alelos por individuo y un promedio de 1.5 alelos (± 0.5 SD). Un total de 

27 crías presentaron uno de los dos supertipos raros, para el MCH clase I y 19 crías 

presentaban alguno de tres alelos raros observados en el MHC clase II. Finalmente, 

para este conjunto de datos registramos 25 reclutas (5% del total de crías 

genotipificadas y un 13% del subconjunto genotipificado con “datos rigurosos”).  

 

Influencia del MHC en la supervivencia de crías del Chorlo nevado 

La supervivencia de crías del Chorlo nevado no estuvo relacionada de manera 

significativa con los diferentes índices de diversidad genética del MHC clase I y II. 

En nuestro análisis, controlamos por la fecha de eclosión, sexo y el cuidado 

biparental proveído a las crías. Encontramos que la intensidad de cuidado biparental 

tiene un efecto positivo en la supervivencia de crías del Chorlo nevado (Tabla 2). 

En el modelo donde se puso a prueba la supervivencia con relación a los supertipos 

individuales del MHC clase I, encontramos una tendencia a que las crías que 

presentan el supertipo 1 (S1), su supervivencia tiende a ser hasta 5 veces menor 

respecto a crías con otros supertipos, (Tabla 2). Sin embargo, es probable que las 

tendencias observadas estén influenciadas por la cantidad de modelos y 
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parámetros analizados, lo que aumenta la probabilidad de que un resultado sea 

significativo por un efecto estocástico.  

 

Influencia del MHC en el reclutamiento del Chorlo nevado 

No encontramos evidencia que el reclutamiento estuviera asociado a la diversidad 

genética del MHC clase I (Tabla 6) y II (Tabla 8) en el Chorlo nevado. De igual 

manera, el sexo de las crías, la fecha de eclosión y la cantidad de cuidado 

biparental, no está relacionada con las tasas de reclutamiento dentro de esta 

población.  

 

Variación temporal del MHC 

Para MHC clase I, la frecuencia de los supertipos entre cohortes presentó una gran 

variación (Figura 1). Con la excepción de una caída drástica en la frecuencia de 

algunos supertipos comunes para el año 2012, la mayoría de los supertipos 

comunes no presentaron cambios drásticos en sus frecuencias a través de los años. 

El supertipo 7 (S7), mostró una gran variación en sus frecuencias a través de los 

años, con una caída bastante pronunciada en sus frecuencias hacia el año 2012 y 

un incremento considerable para el año 2013. Por su parte, el S1 (supertipo 1) 

considerado como raro incrementó en su frecuencia hacia los últimos años de este 

estudio.  

 

Por su parte la frecuencia de alelos para el MHC clase II mostró una amplia variación 

entre el período es estudio del 2006 al 2016. Alelos que fueron categorizados como 

raros (alelos 2, 3 y 6), presentaron pocos cambios en sus frecuencias a través de 

los años. En el caso de los alelos más comunes (alelos 1, 4 y 5), éstas mostraron 

cambios drásticos en sus frecuencias hacia la mitad del periodo de estudio (Figura 

2), con dos de ellos disminuyendo y uno incrementando su frecuencia hacia el año 

2012, para posteriormente recuperar su comportamiento en cambio de frecuencia a 

través de los últimos años de este estudio.  
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Discusión  

Los genes del MHC, al estar directamente asociados a características ligadas a la 

adecuación biológica (Piertney y Oliver 2006), son candidatos idóneos para poner 

a prueba si la diversidad o alelos/supertipos específicos está asociada con la 

supervivencia. En este trabajo se investigó como la diversidad genética del MCH 

clase I y II se encontraba relacionado con la supervivencia y reclutamiento en una 

población de Chorlo nevado, controlando por factores que podrían causar confusión 

como lo son fecha de eclosión, cuidado bi-parental y el sexo de las crías. 

Encontramos que la cantidad de cuidado biparental da una ventaja en la 

supervivencia de las crías de Chorlo nevado, más que la diversidad de alelos o 

supertipos del MHC. Nuestro estudio nos indica, que la supervivencia o 

reclutamiento de crías del Chorlo nevado no se encuentra relacionada con 

supertipos o alelos específicos del MHC clase I y II. Esto a pesar de que se observa 

una tendencia de uno de los supertipos que afecta la supervivencia de las crías. 

Además, exploramos los cambios temporales en las frecuencias de alelos para el 

MHC clase I y II a través del tiempo. encontrando que existe una amplia variación 

en cambio de frecuencias de alelos a través de los años. 

 

Estudios donde se evaluó la importancia de la diversidad de alelos o supertipos del 

MHC han mostrado resultados mixtos. Brouwer y colaboradores (2010), 

encontraron que juveniles del Carricero de Seychelles, que presentaban una mayor 

diversidad de alelos del MHC clase I, sobreviven mejor que juveniles con baja 

diversidad (Brouwer et al 2010). Sin embargo, esta asociación positiva entre una 

alta diversidad del MHC y supervivencia, no fue evidente en adultos de esta especie 

(Brouwer et al. 2010). Por su parte, en el Carbonero Común no se encontró una 

ventaja en cuanto a la supervivencia de adultos que presentaban una alta diversidad 

del MHC (Sepil et al 2013). En el presente estudio, no se encontró una relación de 

la diversidad de alelos o supertipos del MHC clase I y II, con la supervivencia o 

reclutamiento en crías de Chorlo nevado. En aves, el desarrollo de una respuesta 

inmune adaptiva (como la iniciada por los genes del MHC) adecuada, se espera sea 

desarrollada por completo entre la cuarta a la sexta semana después de la eclosión 
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(Killpack y Karasov 2012). Por lo que una relación entre la supervivencia y la 

diversidad de alelos del MHC podría no ser esperada en etapas muy tempranas de 

vida. En nuestra población de estudio, sabemos que la mayoría de crías mueren 

entre la primera y segunda semana (Cruz-López et al 2017). Por lo que otros 

factores parecen ser más importantes para la supervivencia en etapas tempranas 

de vida del Chorlo nevado.  

 

En nuestros modelos incluimos covariables de historia de vida como la fecha de 

eclosión y cuidado bi-parental. La fecha de eclosión fue excluida de subsecuentes 

análisis al no ser significativa. Por el contrario, conservamos la covariable de 

cuidado biparental en análisis sucesivos, al mostrar una relación positiva y 

significativa con la supervivencia de crías del Chorlo nevado, para ambas clases de 

MHC. En el Gorrión Común un estudio donde se evaluó la supervivencia y 

reclutamiento en relación a la diversidad de alelos del MHC y otras variables, los 

resultados mostraron que covariables de historia de vida como el peso en diferentes 

etapas de crecimiento o la fecha de eclosión, son más importantes para explicar la 

supervivencia y reclutamiento que la diversidad genética del MHC (Karlsson et al. 

2015). La supervivencia en etapas tempranas de vida en aves y mamíferos suele 

estar influenciada por condiciones ambientales y calidad de cuidado parental (Klug 

y Bonsall 2014), al igual que el genotipo de los individuos (Ellegren y Sheldon 2008). 

Sin embargo, se suele omitir covariables no genéticas en este tipo de estudios, y 

esto podría estar arrojando resultados sesgados o erróneos, puesto que variables 

no genéticas parece estar explicando en mayor medida la supervivencia y 

reclutamiento en poblaciones naturales. En el Chorlo nevado, sus crías son 

precociales y altamente móviles a las pocas horas después de que eclosionaron, y 

son capaces de alimentarse por sí solas. Sin embargo, durante las primeras 

semanas de vida son incapaces de regular su temperatura corporal y dependen de 

los padres para mantenerse en un óptimo de temperatura corporal. Por otro lado, 

existe alta competencia y peleas constantes por zonas de alimentación entre 

conespecíficos y otras especies de aves playeras que se reproducen en la misma 

área. Dos padres pueden proveer mejor cuidado parental (termorregulación y 



82 
 

defensa de crías) dando ciertas ventajas a sus crías, respecto a las familias donde 

uno de los padres abandona muy temprano. Es por lo antes mencionado, que la 

intensidad de cuidado bi-parental y no el número de alelos encontrados en las crías, 

podría estar explicando mejor la supervivencia de crías de Chorlo nevado en etapas 

tempranas de vida. 

 

Estudios previos en poblaciones naturales han demostrado que alelos específicos 

podrían estar relacionados con la supervivencia. En el Chipe de las Seychelles, se 

encontró que crías que presentaban el alelo Ase-ua4, tenían hasta cinco veces 

mayor supervivencia que aquellos que no presentaban este alelo (Brouwer et al. 

2010). Mientras que, en el Gorrión Común (Passer domesticus), se reportó que no 

existe una relación del número de alelo de MHC clase I con la supervivencia de 

crías, juveniles o reclutamiento (Karlsson et al. 2015). No obstante, alelos 

específicos estuvieron asociados positivamente a la supervivencia de crías y tasas 

de reclutamiento (Karlsson et al. 2015). Asimismo, dos alelos mostraron una 

relación negativa con la supervivencia de crías en este estudio (Karlsson et al. 

2015). Nuestros resultados, nos indican que crías del Chorlo nevado que presentan 

el supertipo-1 (S1), muestra una tendencia a presentar una menor supervivencia 

(Tabla 2). La aparente asociación estadística con crías que presentan el S1 podría 

ser un mero efecto estocástico. El modelo que muestra un efecto potencial de la 

supervivencia del S1, no resultó ser el mejor modelo de predicción de la 

supervivencia de las crías en el contexto de la diversidad del MHC clase I (Tabla 1). 

Consistente con esta interpretación, observamos que la frecuencia del S1 aumentó 

durante el periodo de nuestro estudio. Si S1 conduce a una menor supervivencia en 

crías, uno esperaría el resultado opuesto, a menos que la supervivencia en etapas 

de vida posteriores aumente para los individuos portadores de S1. Por ejemplo, 

Paterson y colaboradores (1998) encontraron que los alelos del MHC muestran 

diferentes asociaciones en diferentes etapas de vida en la Oveja de Soay.  

 

Por otro lado, el S1 parece mantenerse cercano a las frecuencias a las cuales se 

les considera como un supertipo raro (con excepción del año 2012 y 2013 
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que presenta frecuencias por arriba del 10%) y no muestra un gran 

incremento en sus frecuencias (Figura 2). En el Carricero Tordal se encontró 

que la variación en frecuencias de ciertos alelos del MCH clase I, ocurrió en 

apenas nueve años (Westerdahl et al. 2004). Incluso, este trabajo demostró 

que cambios en frecuencias de estos alelos pueden darse de un año a otro. 

Recientemente, un alelo raro (OLADRB 263) descrito por Paterson y 

colaboradores (1998), que incrementa la resistencia a parásitos y la 

supervivencia en la Oveja de Soay, en etapas de juveniles. Incrementó su 

frecuencia a lo largo de los 23 años que se ha estudiado su población (Huang 

et al. 2022). En ambos estudios (Westerdahl et al. 2004 y Huang et al. 2022), 

concluyen que estos cambios en frecuencias de alelos a través del tiempo 

podrían deberse a procesos de selección balanceadora, derivada de 

presiones selectivas causadas por cambios en la comunidad de patógenos a 

través del tiempo en una determinada población. Incorporar más datos 

provenientes de nuevas cohortes y clases de edades (juveniles y adultos) e 

indagar si patógenos intracelulares (ej. Plasmodium Sp.) ocurren en nuestra 

población, podría ayudarnos a identificar si el aumento y/o mantenimiento en 

el S1, al igual que, la gran variación observada en las frecuencias de cierto 

supertipos se debe a procesos de selección mediados por patógenos o bien 

procesos demográficos. Una posibilidad es que algunos de los nuevos 

individuos de Chorlo nevado que inmigran cada año a la población de Ceuta 

como reproductores, estén incorporando estos supertipos raros (ej. S1) a la 

población, donde sus crías tienden a sobrevivir menos. Con una tasa 

constante de inmigrantes cada año incorporando estos supertipos raros, es 

posible que se logre mantener en baja frecuencia estos supertipos, los cuales 

se llegan a considerar como raros, pero no brindan una ventaja en términos 

de adecuación biológica local. 

 

A pesar que diversos estudios han demostrado la importancia de la diversidad o 

alelos específicos del MHC clase II en tasas de supervivencia (Paterson et al. 1998; 

Bateson et al. 2016). En nuestro estudio no encontramos una relación o tendencia 
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con la supervivencia (Tabla 4) o reclutamiento (Tabla 8) asociado con la diversidad 

del MHC clase II. Un estudio previo donde se caracterizó el MHC del Chorlo nevado 

a través de su distribución geográfica (incluyendo la población de este estudio) 

reveló que el MHC clase II, presenta una baja diversidad de alelos y los individuos 

genotipificados presentaron de uno a dos alelos (Cruz-López et al. 2020). El MHC 

clase II, está asociado a una respuesta inmune contra patógenos extracelulares 

(Sommer 2005). La baja diversidad encontrada en el Chorlo nevado (seis alelos a 

nivel poblacional, con individuos llevando de uno a dos alelos) nos hace pensar que 

esta especie presenta bajas exposición a patógenos extracelulares (Ver Cruz-López 

et al. 2020). Esto nos podría explicar la poca o nula relevancia del MHC clase II en 

la supervivencia del Chorlo nevado. 

 

Finalmente, disminuir el número de datos incluidos (197 crías genotipificadas para 

periodo 2006 al 2012) en los análisis pudo haber afectado los resultados de cómo 

la diversidad del MHC (número de alelos y supertipos) influye en la supervivencia 

del Chorlo nevado.  Un estudio reciente habla de la necesidad de tener tamaños de 

muestra grandes (>200) para tener una mayor certeza de que los efectos del MHC 

sobre características de adecuación biológica (ej. supervivencia) son reales 

(Gaigher et al. 2019). Incluso, los autores concluyen que un mayor número de 

muestra (>200 a 1,000) es requerido cuando se busca investigar los efectos de 

alelos específicos del MHC y su relación con la adecuación biológica de los 

individuos (Gaigher et al. 2019). (Gaigher et al. 2019). 

 

Conclusión 

Podemos concluir que nuestro estudio aporta evidencia de que no existe una 

relación de la diversidad de alelos o supertipos específicos con la supervivencia y 

tasas de reclutamiento en crías del Chorlo nevado de la Bahía Ceuta. Esto a pesar 

de que se observó una tendencia negativa de un supertipo específico afectando la 

supervivencia de crías. Si este supertipo, no brindan una ventaja en la 

supervivencia, esperaríamos que su frecuencia fuera baja y con tendencia a 

desaparecer de la población. Sin embargo, un buen número de Chorlos nevados 
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inmigran cada año hacia nuestra población de estudio, y éstos podrían mantener a 

los supertipos en la población. Se esperaría que adultos reproductores con estos 

supertipos y bajo éxito reproductivo, emigraran a otros sitios en busca de 

incrementar su éxito reproductivo. Esto nos deja abierta la posibilidad de indagar en 

un futuro, la posibilidad de evaluar cómo un bajo éxito reproductivo podría estar 

influyendo en movimientos o cambios demográficos en nuestra población. Por otro 

lado, nuestro estudio deja en evidencia la importancia de controlar por factores de 

confusión como lo son características de historia de vida o morfológicas en este tipo 

de estudios. El no incluirlos en los análisis podría desestimar la importancia de estos 

factores en la adecuación biológica de poblaciones. También limitaría nuestra 

comprensión sobre los procesos ecológicos más relevantes para conservar 

poblaciones que se encuentran disminuyendo o amenazadas por otros factores 

ambientales, de historia de vida, fisiológicos o conductuales. O bien, una 

combinación de éstos con factores asociados a la diversidad genética. Lo anterior 

es importante, dado que programas de conservación podrían estar enfocando 

esfuerzos de manejo y conservación en los factores más relevantes para lograr una 

conservación efectiva en una especie o población amenazada. Finalmente, a pesar 

que nuestros resultados muestran que no existe una relación significativa de 

parámetros del MHC con la supervivencia de crías del Chorlo nevado, creemos 

necesario incrementar el tamaño de muestras. Esto podría ayudarnos a despejar 

estas dudas sobre la tendencia observada en algunos de los supetipos (ej. S1). 

Además, comprender mejor cómo este tipo de correlaciones entre genes del MHC 

con componentes de adecuación biológica, pueden estar ocurriendo y la magnitud 

en la cual ocurren estas relaciones. O bien, plantear un diferente escenario de cómo 

nuestra especie de estudio podría estar manteniendo la diversidad del MHC. Debido 

a que el MHC clase I presenta una fuerte firma de presión selectiva en el Chorlo 

nevado (Cruz-López et al. 2020), es probable que patógenos intracelulares estén 

jugando un papel importante en procesos de selección y evolución de este grupo de 

genes inmunes en nuestra especie de estudio. Sería interesante examinar la 

comunidad de patógenos intracelulares (ej. malaria o hemoparásitos) y sus 

afectaciones al Chorlo nevado a través de sus poblaciones e investigar cómo estos 
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podrían estar afectando o moldeando cambios en su demografía, o bien, los 

mecanismos detrás de la evolución y mantenimiento de la diversidad genética del 

MHC en poblaciones del Chorlo nevado. 
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Tablas y figuras 

 

MHC clase I_supervivencia 

Tabla 1. Selección de modelos de las variables asociadas al MHC clase I y la 

supervivencia en el Chorlo nevado. CuidadoBip= Cuidado biparental; S1 a S7= 

Supertipos 1 al 7; Sraros= Supertipos raros (incluye S1 y S2); DivMHCI= Diversidad 

de alelos del MHC clase I; DivS= Diversidad de supertipos. 

Modelo GL LogLik AICc Δi ωi 

CuidadoBip + S2 + S3 + S6 + S7 +Sraros 36 -311.4 715.1 0.0 0.51 

CuidadoBip + S1 + S2 + S3 + S4 + S6 + S7 37 -311.7 717.0 1.8 0.20 

CuidadoBip + DivMHCI 37 -311.9 718.3 3.1 0.10 

CuidadoBip + DivS 36 -313.2 719.1 3.9 0.07 

Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo 37 -312.5 720.2 5.0 0.04 

CuidadoBip + Fecha_eclosión*DivMHCI 39 -310.6 720.5 5.3 0.03 

CuidadoBip + Sexo * DivS 41 -307.7 721.4 6.3 0.02 

CuidadoBip + Sexo*DivMHCI 39 -311.7 723.7 8.5 0.00 
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Tabla 2. Factores asociados a la supervivencia del Chorlo nevado. Se muestran los 

modelos que mostraron mejor ajuste durante la selección de modelos (AICC <2). 

CuidadoBip= Cuidado biparental; S1-S7= Supertipos del 1 al 7; Sraros= Supertipos 

raros (incluye al S1 y S4). 

Modelo con supertipos individuales VS supertipos raros  

Variable Exp(coef) 

EE 

(coef) 

Valor 

Z 

Valor 

p 

CuidadoBip 0.92 0.03 -2.89 <0.01 

S2 1.54 0.41 1.05 0.29 

S3 0.97 0.37 -0.07 0.95 

S6 0.75 0.35 -0.81 0.42 

S7 1.80 0.36 1.64 0.10 

Sraros 5.10 0.86 1.88 0.06* 

Modelo con supertipos individuales 

CuidadoBip 0.92 0.03 -2.87 < 0.01 

S1 5.51 0.87 1.96 0.05* 

S2 1.43 0.44 0.82 0.41 

S3 0.89 0.41 -0.26 0.79 

S4 3.70 1.15 1.14 0.25 

S6 0.72 0.36 -0.89 0.37 

S7 1.71 0.37 1.46 0.14 
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MHC clase II_supervivencia 

Tabla 3. Selección de modelos de las variables asociadas al MHC clase II y la 

supervivencia en el Chorlo nevado. CuidadoBip= Cuidado biparental; HeterMHCII= 

Heterocigocidad del MHC clase II; Alraros= Alelos considerados raros (incluye Alelo 

2, Alelo 3 y Alelo 6). 

Modelo GL LogLik AICc Δi ωi 

CuidadoBip + HeterMHCII 35 -314.4 717.50 0.00 0.61 

Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo 37 -312.4 719.10 1.60 0.27 

CuidadoBip + MHCII_1 + MHCII_4 + MHCII_5 + Alraros 37 -314.0 721.90 4.40 0.06 

CuidadoBip + HeterMHCII*Sexo 37 -313.7 723.00 5.50 0.03 

CuidadoBip + MHCII_1 + MHCII_2 + MHCII_3 + MHCII_4 + 

MHCII_5 + MHCII_6 

 

39 -313.0 725.70 8.20 0.01 
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Tabla 4. Factores asociados a la supervivencia del Chorlo nevado. Se muestran los 

modelos que mostraron mejor ajuste durante la selección de modelos (AICC <2). 

CuidadoBip= Cuidado biparental; HeterMHCII= Heterocigocidad del MHC clase II. 

Modelo MHCII con Zigocidad 

Variable Exp(coef) 

EE 

(coef) 

Valor 

Z 

Valor 

p 

CuidadoBip 0.92 0.03 -2.84 < 0.01 

HeterMHCII 0.87 0.28 -0.51 0.61 

Modelo nulo 0 (Fecha_eclosión + CuidadoBip + 

Sexo) 

Fecha_eclosión 1.24 0.17 1.29 0.20 

CuidadoBip 0.91 0.03 -3.00 <0.01 

Sexo 1.18 0.28 0.60 0.55 
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MHC clase I_reclutamiento 

Tabla 5. Selección de modelos de las variables asociadas al MHC clase I y 

reclutamiento en el Chorlo nevado. CuidadoBip= Cuidado biparental; DivS= 

Diversidad de supertipos; Sraros= Supertipos raros; DivMHCI= Diversidad de alelos 

del MHCI. 

Modelo GL LogLik AICc Δi ωi 

Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo + DivS 8 -58.1 133.10 0.00 0.73 

Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo*DivS 9 -58.2 135.40 2.30 0.22 

Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo + S3 + S4 + S6 

+ S7 + Sraros 

 

12 -57.5 141.00 7.90 0.01 

Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo + DivMHCI 8 -62.3 141.50 8.40 0.01 

Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo 7 -63.6 141.80 8.70 0.01 
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Tabla 6. Factores asociados al reclutamiento del Chorlo nevado. Se muestran los 

modelos que mostraron mejor ajuste durante la selección de modelos (AICC <2). 

CuidadoBip= Cuidado biparental; DivS= Diversidad de supertipos 

Modelo con diversidad de supertipos 

Variable Estimado EE Valor Z Valor p 

Intercepto -6.40 2.75 -2.33 0.02 

Fecha_eclosión -0.01 0.75 -0.01 0.99 

CuidadoBip 0.04 0.10 0.36 0.71 

Sexo 2.00 1.17 1.70 0.08 

DivS -1.47 1.14 -1.30 0.19 
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MHC clase II_reclutamiento 

Tabla 7. Selección de modelos de las variables asociadas al MHC clase II y 

reclutamiento en el Chorlo nevado. CuidadoBip= Cuidado biparental; HeterMHCII= 

Heterocigocidad del MHC clase II 

Modelo GL LogLik  AICc  Δi  ωi 

Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo 7  -54.1 123.00 0.00 0.44 

Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo*HeterMHCII 9  -52.3 123.80 0.80 0.29 

Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo + HeterMHCII 8  -53.5 124.00 1.00 0.26 

Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo + MHCII_1 + 

MHCII_2 + MHCII_3 + MHCII_4 + MHCII_5 + MHCII_6 

 

13  -53.7 135.70 12.70 0.00 
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Tabla 8. Factores asociados al reclutamiento del Chorlo nevado. Se muestran los 

modelos que mostraron mejor ajuste durante la selección de modelos (AICC <2). 

CuidadoBip= Cuidado biparental; HeterMHCII= Heterocigocidad del MHC clase II; 

Modelo nulo 0 (Fecha_eclosión + CuidadoBip + Sexo) 

Variable Estimado EE Valor Z Valor p 

Intercepto 1.01 2.16 4.68 < 0.01 

Fecha_eclosión -6.80 7.30 -0.10 0.92 

CuidadoBip -0.01 1.17 -0.01 0.99 

Sexo 1.20 1.24 1.77 0.07 

Modelo con interacción (Sexo*HeterMHCII) 

Intercepto -14.00 4.38 -3.20 <0.01 

Fecha_eclosión -0.15 0.81 -0.19 0.84 

CuidadoBip -0.01 0.13 -0.02 0.98 

Sexo 4.91 3.34 1.45 0.14 

HeterMHCII 5.04 3.77 1.33 0.18 

Sexo2:HeterMHCII -4.50 3.80 -1.20 0.23 

Modelo MHCII con Zigocidad 

Intercepto -11.05 2.47 -4.46 <0.01 

Fecha_eclosión -0.05 0.73 -0.07 0.94 

CuidadoBip -0.01 0.12 -0.02 0.98 

Sexo 1.98 1.24 1.60 0.11 

HeterMHCII 1.43 1.44 0.99 0.32 
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Figura 1. Frecuencia de los siete supertipos del MHC clase I entre las diferentes 

cohortes. Las frecuencias fueron calculadas como el número de ocasiones que un 

supertipo fue observado en cada cohorte y dividido por el número total de supertipos 

observados para esa cohorte. Consideramos el número total de individuos 

genotipados que pasaron los filtros de calidad (562 individuos) para el periodo 2006 

al 2016 (no se cuentan con datos para el año 2014). Las columnas (eje secundario) 

representan el porcentaje de crías que fueron genotipificadas por año. 
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Figura 2. Frecuencia de los seis alelos del MHC clase II observado entre las 

diferentes cohortes de crías del Chorlo nevado. Las frecuencias fueron calculadas 

como el número de ocasiones que un alelo fue observado en cada cohorte y dividido 

por el número total de alelos observados para esa cohorte. Consideramos el número 

total de individuos genotipados (558 individuos) para el periodo 2006 al 2016 (no se 

cuentan con datos para el año 2014). Las columnas (eje secundario) representan el 

porcentaje de crías que fueron genotipificadas por año. 
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Capítulo V. Discusión general 

El propósito de este estudio fue investigar como factores demográficos, de historias 

de vida y genéticos están relacionados con la viabilidad y supervivencia de una 

especie de ave playera amenazada en Norteamérica. En primer lugar, se evaluó la 

viabilidad de una población subtropical de Chorlo nevado (Charadrius nivosus) en 

el Noroeste de México y las tasas vitales involucradas en cambios en el tamaño de 

una de las poblaciones más importantes para esta especie en México. Al mismo 

tiempo, se determinó la variación de la supervivencia en diversas etapas de vida y 

el éxito reproductivo del Chorlo nevado basados en datos de monitoreo detallados 

y colectados durante un período inicial de siete años. En segundo lugar, se 

caracterizaron ocho poblaciones de Chorlo nevado, representantes de las tres 

subespecies reconocidas a lo largo de su área de distribución, con base a los genes 

del MCH clase I (exón 3) y clase II (exón 2). Finalmente, se investigó como la 

diversidad genética del MHC clase I y clase II, se encontraba relacionada con la 

supervivencia y tasas de retorno de las crías de Chorlo nevado considerando la 

variación ambiental y conductual de una población de la región subtropical con un 

historial de monitoreo de más de diez años. 

 

Los análisis de viabilidad poblacional, suelen ser utilizados para evaluar el riesgo de 

extinción y los factores demográficos o tasas vitales prioritarias para la 

investigación, la planificación e implementación de acciones de manejo orientadas 

a la conservación de especies o poblaciones en riesgo (Chaudhary y Oli, 2019).  El 

análisis de viabilidad de la población de Chorlo nevado de Bahía de Ceuta predice 

una probabilidad de extinción de la población del 99.8%, dentro de los siguientes 25 

años a partir del 2012. No obstante, en años subsecuentes al 2012, se observó que 

la población de reproductores se mantuvo estable e incluso la población duplicó su 

número de individuos reproductores en años recientes (2019 al 2023).  

 

Existen varias razones por las que la trayectoria proyectada por el modelo no 

coincide con la tendencia poblacional actualmente observada. En primera instancia, 

hemos presenciado un incremento sustancial en la inmigración, la cual no fue 
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originalmente considerada en el modelo. De manera regular, en la población de 

estudio se observan nuevos individuos cada año (marcamos alrededor del 90% de 

los reproductores y el 95% de las crías cada año), lo cual, podría estar explicando 

que la población se mantenga e incluso que algunos años incremente el número de 

reproductores. Se sabe que, en poblaciones de aves silvestres, los inmigrantes 

pueden ser la fuente de un rescate demográfico en poblaciones que muestran 

déficits demográficos locales (Millon et al. 2019). En una población del Cárabo 

Común (Strix aluco) que experimenta bajas tasas reproductivas, el tamaño de su 

población se mantuvo estable a través de 15 años de estudio. Esto debido, a que la 

baja tasa de retorno local (causado por las bajas tasas reproductivas) se ve 

compensada por la duplicación en la proporción de inmigrantes entre los nuevos 

reclutas (Millon et al. 2014).  

 

La afluencia observada de inmigrantes en el estudio presentado aquí, puede 

deberse a dos razones. Cabe la posibilidad de que existan poblaciones fuentes 

cercanas que producen muchas más crías de las que pueden ser reclutadas en la 

población, o bien podría deberse a la continua pérdida del hábitat a lo largo de la 

costa mexicana del Pacífico, lo que significa, que un mayor número de 

reproductores tienen que moverse a un menor número de sitios protegidos como 

nuestra área de estudio. Durante censos y monitoreos realizados en 2019, al 

ampliar la búsqueda de reproductores en la Bahía de Ceuta se descubrieron sitios 

nuevos de anidación y crianza, localizados aproximadamente a 3 km del sitio 

principal (antigua salinera), que están siendo utilizados por individuos de la 

población reproductora principal. Gracias al seguimiento que se les ha dado a estos 

nuevos sitios, sabemos que existe intercambio de individuos reproductores entre 

sitios. Los nuevos sitios ofrecen a las familias un acceso directo a los cuerpos de 

agua y son utilizados mayormente hacia el final de la temporada, cuando el sitio 

principal se encuentra completamente secos. Este tipo de inmigración entre 

poblaciones o red de pequeños sitios reproductivos, puede prevenir las extinciones 

locales. Esto, en función de la conectividad entre un sitio principal y la red de sitios 

secundarios que constituyen las poblaciones fuentes-sumideros (Hanski, 2001). 
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Este intercambio de individuos del Chorlo nevado entre sitios dentro de la Bahía de 

Ceuta, podría explicar porque la población principal se ha mantenido estable a 

través de los años, a pesar de la proyección del modelo de viabilidad. Otro factor a 

considerar es la pérdida de hábitat como salitrales (sitios preferidos por Chorlos 

para anidar) a causa del desarrollo en sistemas productivos como la acuacultura. 

Lo que obliga a los reproductores que usaban esas zonas a moverse a otros sitios 

y podría ser una fuente de inmigrantes para sitios como la antigua salinera de Bahía 

de Ceuta.  

 

Otro aspecto a considerar, es que se observaron fluctuaciones ambientales 

considerables que influyeron en las tasas vitales de la población. Por ejemplo, en 

las temporadas reproductivas en los que en la población principal (antigua salinera) 

hay abundancia y disponibilidad de agua, el número de reproductores y la 

supervivencia de crías fue mayor que años con ausencia de agua en el sitio (Gómez 

del Angel, 2023). Esto puede ser particularmente importante para especies 

longevas como el Chorlo nevado, ya que la población puede incluso mantenerse 

estable, si el éxito reproductivo bajo en varias temporadas es compensado por un 

alto éxito reproductivo en otras temporadas. En Europa, algunos estudios han 

demostrado que la distribución de aves playeras durante su reproducción, está 

estrechamente relacionada a sitios que presentan cierto grado de humedad, y el 

drenaje o escases de agua en áreas de anidación provoca la pérdida de hábitat en 

extensión y calidad (Milsom et al. 2002; Eglington et al. 2009).  

 

Un tercer punto para resaltar lo representan las acciones de manejo que se 

implementaron en respuesta a las predicciones poco alentadoras sobre el destino y 

la disminución poblacional observada. Aunque menores (limitar el acceso al sitio 

durante la temporada reproductiva, señalamientos, brindar fuentes de agua durante 

la temporada seca), estas acciones han sido aparentemente efectivas en detener o 

revertir la tendencia negativa de la población. Muy probablemente estas acciones 

no sean suficientes para garantizar el bienestar de la población de aves que se 

reproducen en la Bahía de Ceuta, por lo que acciones a otro nivel, como restablecer 
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el flujo hidrológico hacia la antigua salinera, son necesarias para abordar los retos 

a largo plazo que enfrenta la población. 

 

Para concluir, es posible que alguno de estos factores mencionados o la 

combinación de alguno de ellos, podría estar contribuyendo a que la población 

reproductora del Chorlo nevado en Bahía de Ceuta, se mantenga estable a través 

del tiempo. Sin embargo, no fuimos capaces de incluir estos factores en nuestro 

modelo inicial de riesgo de extinción, debido a que, desconocíamos estos sitios o 

parches reproductivos y contamos con pocos datos de la calidad del hábitat o la 

cantidad de agua disponible a través de los años y temporadas reproductivas del 

sitio. Esto brinda una oportunidad para reevaluar el modelo de viabilidad poblacional 

e incluir variables de la calidad del ambiente y factores demográficos a nivel meta-

poblacional, para tener un análisis más robusto que represente de una mejor 

manera los procesos involucrados en la permanencia o viabilidad de esta población 

de Chorlo nevado.  

 

Una parte importante de los modelos demográficos y análisis de viabilidad, es 

conocer la sensibilidad de las diferentes tasas vitales que podrían afectar las tasas 

de crecimiento poblacional. En nuestro análisis, la supervivencia de adultos, mostró 

una mayor sensibilidad a los cambios demográficos. Esto nos indica que las 

acciones de manejo y conservación deberían estar enfocados en áreas donde la 

supervivencia de adultos es limitada. Un estudio donde se evaluó las tasas vitales 

de seis especies de aves playeras que anidan en el Ártico, indicó que la 

supervivencia de adultos es la tasa vital más relevante que podría conducir a 

cambios demográficos en estas especies, con la supervivencia de juveniles como 

el segundo parámetro de importancia, actuando en los cambios de las tendencias 

poblacionales de estas seis especies de aves playeras (Weiser et al. 2020). La 

mayoría de estos análisis utilizan supervivencia aparente de adultos (producto de 

dos probabilidades, supervivencia verdadera y fidelidad al sitio). El monitoreo 

continuo de la población de Chorlo nevado en la Bahía de Ceuta, nos permite 

hipotetizar que la disminución en supervivencia aparente, es el resultado de una 
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emigración permanente en esta población (disminución de fidelidad al sitio). Muy 

pocos individuos adultos han sido encontrados muertos en el sitio, a pesar de un 

monitoreo intensivo durante reproducción. Esta emigración permanente, podría 

deberse al bajo éxito reproductivo (ej. baja supervivencia de crías y juveniles) o la 

degradación del hábitat a través de la temporada reproductiva, debido 

principalmente a la escases de agua, en el tiempo adecuado, a través de los años. 

 

Un estudio realizado por Eberhart-Phillips y colaboradores (2017), demostró que los 

cambios en el tamaño o crecimiento de esta población están influenciados por la 

supervivencia aparente de las hembras adultas (Eberhart-Phillips et al. 2017). Un 

menor número de hembras en la población, es la razón por la cual, es un factor 

limitante en el crecimiento de esta población y las acciones de manejo deberían 

estar enfocadas en retener un mayor número de hembras reproductivas dentro de 

la población. Sin embargo, la diferencia en la proporción sexual de adultos sesgada 

hacia machos observada en la Bahía de Ceuta, es mayormente influenciada por la 

supervivencia de machos en etapas tempranas de vida (crías y jóvenes). Ello 

sugiere, que la supervivencia en etapas tempranas de vida puede afectar la 

viabilidad de una población, a través de la variación de la proporción sexual de 

adultos (Eberhart-Phillips et al. 2017). En familias consideradas como tempraneras 

durante la temporada reproductiva, las hembras desertan más rápido que en 

familias tardías, ofreciendo la posibilidad de iniciar una segunda nidada (Kupán et 

al. 2021). No obstante, se confirmó que la deserción no se traduce en la producción 

de un mayor número de volantones. En aquellas hembras que proporcionan 

cuidados por más tiempo alcanzan un éxito reproductivo (número de volantones) 

similar al de las hembras que desertan y tienen una segunda nidada, pero en un 

tiempo significativamente menor (Kupán et al. 2021). Este ahorro de tiempo de las 

hembras que cuidan por más tiempo (9 días o más) dando una ventaja en 

supervivencia de sus crías, se traduce en tener suficiente tiempo para establecer 

una segunda nidada y, por tanto, pueden aumentar aún más su éxito reproductivo. 

Este comportamiento tan plástico, permite a las hembras del Chorlo nevado, 

maximizar su éxito reproductivo a través del uso de la poliandria secuencial como 
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un segundo plan que compensa la baja supervivencia de las crías de la primera 

familia, en un ambiente estocástico (Kupán et al. 2021). 

 

Si determinados factores (determinísticos o estocásticos) afectan las tasas vitales, 

esto podría impactar la viabilidad de una población al afectar su tamaño poblacional 

(Reeds 2008). Poblaciones pequeñas suelen ser más vulnerables a la extinción al 

disminuir su potencial adaptativo. Siendo el potencial adaptativo de una especie 

determinado por la cantidad de variación genética (aditiva) de las características 

asociadas a la adecuación biológica, dentro y entre poblaciones (Funk et al. 2018). 

La conservación del potencial adaptativo es fundamental para que especies y 

poblaciones puedan responder antes cambios ambientales. Los genes del Complejo 

Mayor de Histocompatibilidad (MHC) están directamente asociados con la 

adecuación biológica (supervivencia, éxito reproductivo, resistencia contra 

patógenos, etc.) en los vertebrados. Para evaluar si estos genes estaban 

relacionados con la adecuación biológica del Chorlo nevado, se caracterizó el exón 

3 del MHC clase I y el exón 2 del MHC clase II.  

 

Dentro del orden Charadriiforme (aves playeras, gaviotas y otros) han sido pocos 

los estudios que han caracterizado el MHC (Ekblom et al. 2007; Cloutier et al. 2011; 

Buehler et al. 2013; Burri et al. 2014; Vásquez-Carrillo et al. 2014; Pardal et al. 2017; 

Mancilla-Morales et al. 2022) en comparación con otros grupos de aves, por 

ejemplo, los paseriformes. Estos estudios han demostrado, que existe una gran 

variación en la arquitectura genética del MHC a través de las diferentes familias de 

aves. En primer lugar, aves no-paseriformes presentan una arquitectura compacta 

del MHC con un bajo número de loci (Minias et al. 2018). Para el Chorlo nevado, 

amplificamos hasta cuatro loci para el MHC clase I. Otros estudios en 

Charadriiformes han encontrado un número similar de loci para el MHC clase I 

(Buehler et al. 2013; Pardal et al. 2017). En contraste, en paseriformes se han 

reportado hasta 65 alelos por individuo para el MHC clase I, lo que representa hasta 

33 loci (Biedrzycka et al. 2017). En el caso del MHC clase II, otros estudios dentro 

del orden de los Charadriiformes reportan de manera consistente hasta dos loci por 
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individuo (Mancilla-Morales et al. 2022) y un máximo de cuatro alelos por individuo. 

Para el Chorlo nevado, se encontró un máximo de dos alelos por individuos (un 

locus). Esto indica que los primers/iniciadores diseñados para el Chorlo nevado y 

otros miembros de la familia Charadriidae, probablemente amplificaron un solo locus 

para nuestra especie de estudio. Es posible que los primers solo fueron capaces de 

amplificar un solo gen dentro del MHC clase II. Otra posibilidad, es que el MHC 

clase II en el Chorlo nevado no presente eventos de duplicación y que este sea una 

característica ancestral dentro de la especie o bien de la familia Charadriidae.  

 

En un trabajo realizado por Minias y colaboradores (2018), reporta que existe una 

fuerte presión selectiva en el MHC clase II en aves no-paseriformes que en 

paseriformes (Minias et al. 2018), con una mayor diversidad alélica dentro del MHC 

clase II dentro los no-paseriformes. Esto lo atribuye a las presiones selectivas 

impuestas por patógenos intra y extracelulares actuando de manera diferente entre 

paseriformes y no-paseriformes. En el caso de los Charadriiformes, estos parecen 

no seguir el patrón propuesto por Minias y colaboradores. Por ejemplo, en aves 

playeras (Scolopacidae y Charadriidae) presentan una mayor firma de selección en 

el MHC clase I respecto al clase II. Particularmente, en el Chorlo nevado se encontró 

hasta 40 alelos para el MHC clase I en ocho poblaciones muestreadas, con 

individuos portando hasta siete alelos. Mientras, que solo se registraron seis alelos 

para el MHC clase II y de uno a dos alelos por individuo.  

 

Minias y colaboradores (2018), proponen dos posibles mecanismos para explicar 

esta presiones selectivas y diferencias entre paseriformes y no-paseriformes. En 

primer lugar, hace mención que la diferencia en el tamaño entre paseriformes y no-

paseriformes es un factor determinante para que se presente una mayor diversidad 

de patógenos o parásitos extracelulares. Por lo regular, no-paseriformes suelen ser 

de mayor tamaño y esto brinda un mayor número de nichos y pueden soportar más 

patógenos extracelulares que aves pequeñas (ej. muchas paseriformes). Segundo, 

entre estos dos grupos de aves existe diferencias en el uso o el hábitat que utilizan, 

exponiéndose de manera diferencial al tipo de patógenos que podemos encontrar 
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entre estos hábitats. Por lo común, se asocia a las aves no-paseriformes con 

cuerpos de agua dulce y este tipo de ambientes acuáticos, suelen presentar una 

mayor diversidad de patógenos extracelulares. En el caso del Chorlo nevado, es 

una especie de tamaño pequeño (15 cm y masa corporal entre 35 a 50 gr) más 

similar a la mayoría de los paseriformes. Además, suele usar hábitats salinos e 

hipersalinos durante su ciclo anual, este tipo de hábitat se ha demostrado presenta 

una menor diversidad de patógenos extracelulares (Figuerola, 1999). Esto 

concuerda con lo propuesto por Minias y colaboradores para explicar estas 

diferencias entre los patrones de selección del MHC clase I y II para paseriformes y 

no-paseriformes “la variación en patrones de selección entre grupos de aves 

probablemente es dirigida por características ecológicas y de historia de vida que 

regulan la exposición a diferentes tipos de patógenos” (Minias et al. 2018). 

 

Diez alelos del MCH clase I parecen ser privados o particulares para tres de las 

ocho poblaciones muestreadas en este segundo capítulo. En el caso de los cuatro 

alelos “privados” encontrados para la población de Ceuta y cuatro en la población 

de Utah. Estos se presentan en bajas frecuencias y es posible que se trate de alelos 

raros, más que alelos privados. Por otro lado, la población de Puerto Rico presentó 

dos alelos “privados”, presentes en mayor frecuencia, lo que podría indicar una 

variante o alelo privado real para esta población. Ekblom y colaboradores, 

encontraron que hasta el 78% de los alelos eran privados para una de las regiones 

muestreadas para la Agachona Real (Ekblom et al. 2007). En el Chorlo nevado, de 

las tres poblaciones con alelos “privados”, dos de ellas presentan un constante flujo 

genético (D’Urban Jackson et al. 2020), lo que sugiere que es poco probable que 

estos alelos sean privados para estas poblaciones. En el caso de la población isleña 

de Puerto Rico, esta presentó la diversidad de alelos más baja entre las poblaciones 

con apenas nueve alelos para el MHC clase I y solo un alelo para el MHC clase II. 

Sabemos que la población de Puerto Rico ha sido afectada recientemente por una 

reducción en su tamaño poblacional, afectando su diversidad genética (D’Urban 

Jackson et al. 2020). Cabe la posibilidad que la diversidad genética de marcadores 

adaptativos, como lo son los genes del MHC, se vea afectados de igual manera por 
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las extinciones locales a la cual ha estado sometida esta población. Provocando la 

pérdida de alelos y conservando aquellos que podrían darle una ventaja contra 

patógenos locales. 

 

Gracias a la caracterización del exón 3 y exón 2 del MHC, se investigó si la 

diversidad del MHC se encontraba relacionada con la supervivencia y tasas de 

retorno en crías de Chorlo nevado, en una población que había sido monitoreada a 

largo plazo. No se encontró evidencia que apoyara que la diversidad del MHC 

(medida como número total de alelos por individuo, número total de supertipos 

funcionales, alelos, supertipos raros y la heterocigosidad) estuviera asociada con la 

supervivencia y tasas de retorno en crías del Chorlo nevado. Sin embargo, los 

modelos nos muestran que crías con supertipos raros tienden a presentar una 

menor supervivencia. Estudios similares muestran resultados mixtos al respecto de 

la supervivencia y la diversidad del MHC. Con alelos o supertipos específicos 

confiriendo una mayor supervivencia tanto en etapas tempranas de vida (Brouwer 

et al. 2010) como en adultos (Sepil et al. 2013). Una explicación adicional del porque 

se conservan alelos del MHC que tienden a ser desventajosos en una población, es 

que la supervivencia podría tener diferentes asociaciones con alelos del MHC en 

diferentes etapas de edad, como lo sugiere Paterson y colaboradores (1998), lo que 

evidencia la compleja interacción entre los patógenos y el sistema inmune del 

huésped. Por otro lado, Lukasch y colaboradores (2017) reportan que 

características como peso y tarso que se asocian a la supervivencia de crías del 

Gorrión Común (Passer domesticus), estuvieron relacionadas negativamente con 

un alelo específico del MHC, afectando la supervivencia de aquellas crías que 

tenían dicho alelo. En la misma especie en una población relativamente cerrada y 

que ha sido monitoreada a largo plazo, se encontró que dos alelos en particular 

afectan la supervivencia de etapas juveniles (Karlsson et al. 2015).  

 

La mayoría de otros estudios le dan poca relevancia a factores que no sean los 

asociados a la diversidad genética del MHC. Como se demostró en uno de los 

estudios aquí presentes, factores relacionados con la historia de vida (ej. intensidad 
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de cuidado biparental) explican en gran medida la variación en la supervivencia de 

crías del Chorlo nevado en la población de Ceuta. Sepil y colaboradores (2013), 

demostraron que factores demográficos como lo es la densidad de reproductores 

locales, explicaba en gran medida la tasa de retorno y el éxito reproductivo en el 

Carbonero Común, más que factores asociados a la diversidad del MHC. Mientras 

que, en el Gorrión Común encontraron que características de historia de vida como 

en peso y la fecha de eclosión explicaban mejor la supervivencia y reclutamiento, 

mientras que la diversidad del MHC no contribuye en la supervivencia de esta 

especie en la población de estudio (Karlsson et al. 2015). Estos resultados muestran 

la importancia de incluir variables de historia de vida y demográficas en este tipo de 

análisis. Es posible, que otras variables no genéticas, expliquen mejor estos 

procesos de supervivencia en diferentes etapas de vida. De incluir este tipo de 

variables y aun así encontrar una correlación significativa con las variables de 

diversidad genética, ejemplo del MHC, nos podría indicar que la relación encontrada 

es real y no ha sido enmascarada por otras variables de mayor relevancia para la 

supervivencia o tasas de retornos. 

 

Si la diversidad genética del MHC en el Chorlo nevado está relacionada con la 

supervivencia y tasas de retorno, no es del todo claro. En las últimas dos décadas, 

un gran número de estudios se han realizado para tratar de explicar la magnitud con 

la que la diversidad genética del MHC está correlacionada con la adecuación 

biológica de los individuos de una población, así como la forma en la que esto podría 

orientar los esfuerzos de conservación de la biodiversidad (O´Connor et al. 2019). 

Desde una perspectiva de conservación, los patógenos son una de las principales 

fuerzas evolutivas que influyen en la adecuación biológica de los individuos. Es de 

esperarse que si una población está sujeta a presiones selectivas por patógenos, la 

diversidad de genes asociados con una respuesta inmune se mantenga y que 

presenten una cierta variabilidad. La población de Chorlo nevado de Ceuta, 

presenta una diversidad alélica promedio (34 alelos en total) del MHC clase I y un 

bajo número de alelos (seis alelos) para el MCH clase II (pero dentro el promedio 

para el orden Charadriiforme). Esto nos podría indicar que, en el Chorlo nevado los 
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patógenos intracelulares son la fuerza selectiva principal actuando. Sin embargo, 

no se han realizado estudios para conocer la diversidad y exposición a patógenos 

en esta especie, lo que complica el buscar una posible explicación del rol que 

desempeñan los patógenos en la adecuación biológica de esta especie. Es posible, 

que la diversidad genética del MHC en el Chorlo nevado tenga una mayor relevancia 

para la supervivencia en juveniles o adultos, más que, para las crías, donde, los 

factores de historia de vida como el cuidado biparental influye más en la 

supervivencia durante la primera semana de vida. Aunque, existe una tendencia de 

ciertos supertipos específicos o raros a explicar la supervivencia en crías del Chorlo 

nevado. El tamaño de muestra podría ser una limitante para definir la relación del 

MHC con la supervivencia y tasas de retorno. Sobre todo, cuando se busca 

investigar si un alelo o supertipo específico presentan una relación con alguna 

variable como la supervivencia, se espera que el tamaño de muestra sea entre 200 

a 1,000. En el trabajo aquí presentado, el tamaño de muestra está por debajo del 

umbral sugerido (197 muestras) para investigar tales efectos. Por lo que, 

incrementar el tamaño de muestra nos traería un mayor poder de análisis y nos 

podría ayudar a definir con mayor certeza la relación de la diversidad del MHC con 

componentes de adecuación biológica en el Chorlo nevado en la Bahía de Ceuta. 

 

Trabajos futuros 

A pesar de que el modelo de viabilidad predijo una alta probabilidad de extinción 

local del Chorlo nevado a mediano plazo, la población reproductora en Ceuta se 

mantiene estable, sin llegar a los números de reproductores que se registraron 

durante los primeros años de este proyecto. Buenas condiciones ambientales, 

parece ser fundamentales para mantener una población sana y en crecimiento en 

Ceuta. Comprender mejor la dinámica y uso del hábitat durante la temporada 

reproductiva es fundamental para plantear acciones de manejo y conservación. De 

manera observacional, parece ser que la falta de agua es un factor de gran 

importancia para la supervivencia de crías. En los años que se han presentado la 

entrada de agua por eventos meteorológicos como mar de fondo o más 

recientemente por la escorrentía de agua de la agricultura, las crías presentan 
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mayores tasas de supervivencia. En este sentido, es importante iniciar con el 

registro de datos de la calidad del hábitat y de la disponibilidad de posibles fuentes 

de alimento para las aves playeras que se reproducen en Ceuta. Con estos datos, 

podríamos evaluar como la variación en la calidad del hábitat influye en la 

supervivencia de crías y tasas de retorno de reproductores. Al mismo tiempo, esto 

sería relevante para poner a prueba la hipótesis que los reproductores emigran de 

la población de Ceuta cuando su éxito reproductivo es bajo y si esta emigración se 

traduce en una segunda puesta exitosa en sitios aledaños. Esto último, sería en 

gran medida apoyado por datos obtenidos recientemente de los movimientos 

locales y uso de hábitat, obtenidos mediante el uso de dispositivos GPS o bien con 

el uso de la red MOTUS que se ha establecido en el Noroeste de México y que 

podría ser una herramienta más a explorar, para conocer el movimiento, el tiempo 

de permanencia en un sitio o las tasas de retorno. Integrar el conocimiento generado 

hasta la fecha y futuros trabajos, permitirá desarrollar un plan de manejo y 

conservación para el Chorlo nevado y su hábitat en Ceuta, beneficiándose otras 

especies con requerimientos similares y que comparten la zona.  

 

Es claro que el MHC tiene una función importante contra la resistencia de 

patógenos, por lo que, para una mejor comprensión de como las fuerzas selectivas 

por patógenos moldean la diversidad del MHC, es necesario, estudiar la comunidad 

de patógenos y su papel como agentes selectivos. Durante el desarrollo del 

presente estudio, no fue posible evaluar la comunidad de patógenos en la población 

reproductora del Chorlo nevado en Ceuta. Incluso, de manera general la comunidad 

de patógenos y sus enfermedades ha sido poco estudiada en el Chorlo nevado. Un 

primer acercamiento de patógenos que podrían estar afectando a esta especie, es 

examinar si las poblaciones monitoreadas del Chorlo nevado, presentan parásitos 

de la sangre (Haematozoa). Tenemos muestras de sangre de cientos de individuos 

de la población de Ceuta y algunas decenas de otras poblaciones de América. 

Mediante, el uso de técnicas moleculares sería posible examinar la presencia de 

este tipo de patógenos. Sobre todo, cuando se tiene en mente los hábitats que utiliza 

esta especie y la presencia de uno de los vectores más comunes para este tipo de 
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patógenos, como lo es el mosquito. Por otro lado, actualmente vivimos un brote de 

gripe aviar altamente patogénica que ha afectado a miles de aves alrededor del 

mundo. El monitoreo continuo de aves silvestres puede ayudarnos a detectar de 

manera temprana este tipo de enfermedades e iniciar con planes o protocolos para 

minimizar el impacto en aves silvestres y de importancia comercial (ej. pollos). 

Además, se sabe que las aves playeras suelen ser un reservorio natural del virus 

causante de la gripe aviar y muchas de estas especies no presentan síntomas, pero 

son vectores y excelentes dispersores del virus. Si los Charadriiformes y 

particularmente las aves playeras, han sido expuesta a través de su historia 

evolutiva a estos virus causantes de la gripe aviar, es posible que tengan la 

capacidad para combatir y disminuir los efectos de la enfermedad, de esta manera, 

los genes asociados a respuestas inmunes podrían estar jugando un rol principal en 

mantener a las poblaciones sin mayores daños como muertes. 

 

Es posible que la diversidad genética del MHC sea más importante para la 

supervivencia durante la etapa de adultos para los Chorlos nevados. En este trabajo 

no se incluyeron a los adultos, pero queda abierta la posibilidad de evaluar si el 

MHC es importante para la supervivencia en adultos, así como para su éxito 

reproductivo y/o selección de parejas. Por otro lado, incrementar el tamaño de 

muestra en crías sería importante para descartar o confirmar si existe alguna 

asociación de la diversidad del MHC con componentes de adecuación. Con los 

iniciadores/primers que se desarrollaron para la familia Charadriidae, existe la 

posibilidad de genotipar el MHC para especies cercanamente emparentadas con el 

Chorlo nevado. En Ceuta, al menos otras dos especies de Charadrius (C. wilsonia 

y C. vociferus) utilizan el área para reproducirse. La exposición a una comunidad 

similar de patógenos, podría dar como resultado que se compartan alelos del MHC 

entre especies filogenéticamente cercanas. Este tipo de estudios es de gran interés 

para comprender los procesos evolutivos y la relación de genes del MHC con la 

presión mediada por patógenos. 
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Finalmente, a través del desarrollo de este trabajo se investigó a uno de los genes 

del sistema inmune que ha sido ampliamente estudiado. Si bien los genes del MHC 

han sido caracterizados y estudiados a profundidad en decenas de especies de 

vertebrados modelos y no-modelo, existe una gran complejidad en el sistema 

inmune con cientos de genes actuando y teniendo un papel fundamental para 

montar una respuesta inmune. Por ejemplo, trabajos recientes han explorado la 

importancia de la respuesta inmune innata en animales silvestres, donde los 

Receptores Tipo Toll o TLR’s (Toll-Like Receptors) tienen un papel fundamental 

para que los hospederos puedan detectar una infección e iniciar la respuesta 

inmune no-específica (Bateson et al. 2016; Minias y Vinkler, 2022). Complementar 

este tipo de trabajos con otros genes que son parte del sistema inmune es relevante 

desde el punto de vista evolutivo, de igual forma, al ejercer una influencia en 

parámetros demográficos como la supervivencia y reproductivos, es importante 

caracterizar los diferentes componentes genéticos del sistema inmune, de esta 

manera, lograr una mejor comprensión de las vías por las cuales se da la resistencia 

a enfermedades infecciosas y los efectos sobre poblaciones en riesgo (Acevedo-

Whitehouse y Cunningham, 2006). Sobre todo, en la actualidad que brotes de 

diferentes enfermedades ha puesto en peligro a poblaciones de organismos 

silvestres e incluso al humano, provocando graves disminuciones demográficas en 

poblaciones silvestres, incluyendo algunas especies amenazadas. 

 

Conclusión 

Es evidente que la población reproductora del Chorlo nevado en Bahía de Ceuta ha 

disminuido hasta en un 70%. A pesar que en recientes años (2021-2023) el número 

de reproductores ha aumentado, persiste un número bajo de reproductores (~50%) 

respecto al primer año del estudio (2006). Si bien el modelo de viabilidad poblacional 

estimó una probabilidad de extinción del 99.8% a partir del 2012 y dentro los 

siguientes 25 años. Datos recientes de esta población nos indica que la proyección 

del modelo no se está cumpliendo. La inmigración podría estar explicando el 

incremento y estabilidad en el número de reproductores en la población de Bahía 

de Ceuta en los últimos años.  
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Frecuentemente, las poblaciones pequeñas son propensas a disminuir su potencial 

evolutivo (determinado por la cantidad de variación genética aditiva de 

características asociadas con la adecuación biológica). Dentro los genes con mayor 

potencial de influir en adecuación biológica de los individuos de una población, se 

encuentran los genes del Complejo Mayor de Histocompatibilidad. La 

caracterización de estos genes inmunes, en ocho poblaciones a través del rango de 

distribución del Chorlo nevado, mostró una diversidad alélica similar a otras aves 

del orden de los Charadriiformes. Un total de 41 alelos fueron registrados para el 

MHC clase I y seis alelos para el MHC clase II. Las diferencias tan marcadas en el 

número de alelos para el MHC clase I y el MHC clase II. Podrían ser una respuesta 

a la presión selectiva impuesta por la exposición a patógenos dependientes de los 

hábitats que usa el Chorlo nevado en la región subtropical y tropical (un mayor 

número de posibles vectores de patógenos intracelulares). Al igual que, 

características morfológicas como un tamaño menor, lo que implica una menor 

variedad de nichos para parásitos extracelulares. La población de la subespecie 

tenuirostris presentó las mayores diferencias en cuanto al número de alelos total 

(nueve alelos). Esto podría estar relacionado a la historia demográfica de esta 

subespecie, debido a que en los últimos 200 años tenuirostris ha presentado 

extinciones locales en su rango de distribución en el Caribe (D’urban Jackson et al. 

2020). Por su parte, las otras dos subespecies (nivosus y occidentalis) presentan 

un número similar de alelos. Consistente con el elevado flujo de genes observado 

entre estas poblaciones continentales.  

 

Finalmente, la interacción entre la dinámica poblacional y los genes del Complejo 

Mayor de Histocompatibilidad fue abordada investigando la relación de estos genes 

adaptativos con componentes de adecuación biológica como la supervivencia y 

tasas de retornos de crías del Chorlo nevado. No se encontró una relación 

significativa de las diferentes medidas de diversidad del MHC con la supervivencia 

y tasas de retorno en crías. Por el contrario, los modelos nos indican que otras 

variables no genéticas son de mayor relevancia para la supervivencia de las crías 

en el Chorlo nevado. La intensidad del cuidado biparental (medido como el número 
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de días que ambos padres cuidan de las crías) mostró ser importante para la 

supervivencia de las crías. Esto expone que, en etapas tempranas de vida los genes 

del MHC no representan una ventaja en temas de supervivencia para el Chorlo 

nevado. Mientras que factores de historia de vida y patrones conductuales son de 

relevancia para la dinámica poblacional del Chorlo nevado en la Bahía de Ceuta. 

 

Siendo estos cambios en la dinámica de una población (ej. cambios en tasas vitales 

y tamaño poblacional) los que repercuten directamente en la viabilidad de las 

poblaciones y su riesgo de extinción. Comprender cómo la calidad y cambios en el 

ambiente, la calidad genética de los individuos, el potencial evolutivo de una 

población y la dinámica en la demografía interactúan para mantener poblaciones 

que se encuentran disminuyendo, es fundamental para que las acciones de 

conservación, recursos asignados y planes de manejo sean enfocadas en aquellas 

acciones que puedan optimizar una tasa de crecimiento poblacional con fines de 

recuperar poblaciones o especies que se encuentren disminuyendo. 
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