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Resumen
La selección sexual desempeña un papel evolutivo fundamental en muchas especies. En las aves 
la selección intersexual la realizan principalmente las hembras durante el periodo reproductivo al 
escoger a los machos para aparearse y transmitir sus genes a la descendencia. Los ornamentos, más 
notorios en este periodo, se han propuesto como señal de calidad, pero no es claro cómo se asocian 
con otros caracteres más directamente relacionados con la supervivencia, que permiten reaccionar 
contra los patógenos, por ejemplo, la respuesta inmune, específicamente el complejo mayor de 
histocompatibilidad (CMH). Hay evidencia de que el olor del aceite de acicalamiento está asociado al 
CMH y permite determinar similitudes y diferencias entre parejas. Esta revisión presenta un panorama 
de las investigaciones de las ultimas décadas sobre el papel del olor y el CMH en la selección 
intersexual en aves. Revisamos el estado del conocimiento sobre el CMH y sus productos en aves no 
paseriformes, que tienen una estructura genética del CMH muy simple, y paseriformes, que presentan 
múltiples duplicaciones de los genes de este complejo. Asimismo, revisamos los reportes que sustentan 
la asociación entre el CMH y la selección de parejas, particularmente en hembras que buscan parejas 
sexuales diferentes que aumentan la heterocigocidad y la variedad del CMH en la descendencia y 
disminuyen la homocigocidad y la endogamia. Aún existen grandes lagunas en el conocimiento de la 
selección sexual en muchas aves, que requieren una aproximación interdisciplinaria para comprender 
plenamente los mecanismos y el significado de este fascinante proceso evolutivo.
Palabras claves: aves; selección sexual; complejo mayor de histocompatiblidad; aceite de 
acicalamiento; olor; adaptación.

Abstract
Sexual selection plays a fundamental role in the evolution of many species. In birds, intersexual 
selection is a function of females during the reproductive period, when they choose males to mate 
and transmit their genes to their offspring. Ornaments, more noticeable during this period, have 
been seen as signs of quality. However, it is unclear how they associate with other characteristics 
more directly related to the survival of offspring, such as the immune response against pathogens, 
including the major histocompatibility complex (MHC). There is evidence of an association between 
the scent of preen oil and MHC that would allow to identify similarities and differences between 
mates. Here we review the studies conducted in recent decades on the role of smell and MHC in the 
intersexual selection of birds. We also overviewed what is known about MHC and its products in 
non-passerine birds whose MHC genetic structure is very simple, and in passerine birds with multiple 
duplications of the MHC genes. We reviewed reports supporting the association between MHC and 
selection, particularly in females seeking additional sexual partners to increase heterozygosity and 
the variety of MHC in offspring and decrease homozygosity and endogamy. There are still gaps in 
our knowledge of many birds’ sexual selection that should be addressed from an interdisciplinary 
approach to fully understand the mechanisms and meaning of this fascinating evolutionary process.
Key worlds: Birds; Sexual selection; Major histocompatibility complex; Preen oil; Odor; Fitness.
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Introducción 
"Nuestro mundo desborda de formas y comportamientos peculiares, y por lo demás, 
insensatos, que funcionan exclusivamente en favor de obtener una victoria en el gran 
juego del apareamiento y la reproducción" (Gould, 1985)

Unos de los espectáculos más fascinantes de la naturaleza son los cortejos o galanteos 
de muchas especies de aves durante la época de reproducción. En dichos cortejos, los 
machos compiten con un despliegue de bellos plumajes,  danzas, o capacidades acrobáticas 
o cantoras, para que finalmente las hembras seleccionen el macho con quien van a copular 
para así transmitir sus genes a la descendencia. Estos sofisticados comportamientos están 
presentes en muchos grupos de aves en todos los niveles filogenéticos. La selección sexual 
fue descrita por Darwin como un mecanismo adicional a la selección natural en The 
Descent of Man, and Selection in Relation to Sex (1871), que “depende de la ventaja de 
ciertos individuos sobre otros individuos del mismo sexo y especie, en relación exclusiva 
con la reproducción” (citado por Futuyma, 2021); allí definió, además, las dos formas en 
que esta selección se presenta: la selección intrasexual, o sea la competencia directa entre 
miembros del mismo sexo, usualmente los machos, para acceder a las parejas y, la selección 
intersexual, o sea la preferencia de un sexo  ̶ en las aves usualmente las hembras ̶  por una 
pareja del sexo opuesto (Futuyma, 2021; Jones & Ratterman, 2009). La selección sexual 
se puede dar antes o después de la cópula y perseguir beneficios directos o indirectos 
(Lindsay et al., 2019). La supervivencia de los individuos depende de su capacidad para 
adquirir alimentos, enfrentar los depredadores, adaptarse a cambios ambientales (beneficios 
directos) y resistir a infecciones por patógenos de diferentes órdenes (beneficio indirecto). 
Sin embargo, la mayoría de los ornamentos o rasgos fenotípicos exhibidos en los cortejos 
no parece tener relación directa con las habilidades requeridas para la supervivencia de 
los individuos ni con su éxito reproductivo. Algunos de estos rasgos, como los plumajes 
vistosos de los machos de algunas especies, incluso podrían hacerlos más visibles frente a 
sus depredadores (Futuyma, 2021).  

En esta revisión analizaremos las hipótesis que postulan que la selección sexual 
involucra la selección de genes de la respuesta inmune, específicamente los del complejo 
mayor de histocompatibilidad (CMH), que le darían a la descendencia la capacidad de 
reconocer y enfrentar los microrganismos patógenos que puedan afectarlos (Hamilton & 
Zuk,1982; Folstad & Karter, 1992; Peen & Potts, 1999; Hasselquist, 2007; Rovet et al., 
2017). Indudablemente son fenómenos complejos que involucran sistemas genéticos alta-
mente polimórficos y diferentes entre especies, y que varían según los ecosistemas donde 
ocurre el proceso reproductivo y las condiciones en las que se presenten las interacciones 
hospedero-patógeno (Lindsay et al., 2019; Penn, 2002; Penn & Potts, 1999; Ziegler et 
al., 2005). Para ello repasaremos brevemente algunas de las características del sistema 
inmune de las aves, detallando luego la estructura y las variantes de los genes del CMH en 
diferentes grupos de aves, así como las hipótesis postuladas para explicar la relación entre 
la respuesta inmune y la reproducción, el papel de las respuestas olfativas en la biología 
aviar, sobre todo en la selección de parejas, y la evidencia de la relación entre las señales 
olfativas y la respuesta inmune, específicamente la del CMH; por último, presentaremos 
nuestra visión integral de la relación entre la actividad reproductiva y el sistema inmune 
de las aves.

Un eje fundamental de nuestra revisión es que los caracteres sexuales secundarios 
detectables por los sentidos (visuales, auditivos, olfativos), tanto físicos (morfológicos) como 
de comportamiento, pueden ser señales de la calidad genética (Ridley, 2000). Proponemos 
denominar los sentidos como “fenotipos evidentes” y como “fenotipos escondidos” a los 
caracteres no detectables sensorialmente (por lo menos para el observador humano), los 
cuales se transmiten a la descendencia por vía de la selección de la pareja y tienen un efecto 
adaptativo importante, entre ellos, los productos del CMH. Estas características pueden 
ser producto de “genes buenos”, que condicionan la capacidad de ayudar en la cría de los 
polluelos, acceder a los alimentos o defenderse de los depredadores (beneficios directos), 
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y permiten tener un sistema inmune vigoroso que brinde resistencia contra los  patógenos 
a los que serían propensos (beneficios indirectos) por su modo de vida y las condiciones 
ecológicas de su hábitat, además de garantizar la supervivencia de la descendencia  (Penn 
& Potts, 1999). La selección de estos “genes buenos” podría resultar en el aumento de 
la homocigocidad y la disminución de la variabilidad genética (Penn & Potts, 1999), 
pero también incluirían aquellos altamente polimórficos, como el CMH, que promueven la 
diversidad genética y la adaptación por su efecto en la respuesta inmune. Como propone 
Ridley (2000), cuando las hembras evolucionaron para adquirir la capacidad de detectar 
la calidad genética, se estableció una especie de control de calidad que funciona en cada 
nueva generación purgando los “genes malos” y favoreciendo la diversidad genética. Estos 
fenómenos ocurren en las aves con sistemas poligámicos de selección intersexual, en que 
la hembra selecciona al macho con que se va a aparear, y no en sistemas de selección 
intrasexual, en que los machos se eliminan entre sí, ni en los sistemas monogámicos 
(Hasselquist & Sherman, 2011), con la excepción de los apareamientos por fuera de la 
pareja (como se describirá más abajo).  

El sistema inmune de las aves
El estudio del sistema inmune de las aves le ha hecho grandes aportes a la inmunología. 
En 1956 Glick et al. demostraron que las células productoras de anticuerpos en el pollo se 
diferencian en la bolsa de Fabricio, un pequeño apéndice localizado cerca de la cloaca, a 
partir de células progenitoras hematopoyéticas provenientes de los islotes del saco vitelino 
y el hígado. El hallazgo de estas células en dicha bolsa explica su nombre, linfocitos B, 
los cuales constituyen uno de los dos grandes compartimentos de la respuesta inmune 
adaptativa (Ribatti et al., 2006). Posteriormente, los estudios de Cooper et al. (1965) 
definieron el papel de las células derivadas del timo (linfocitos T) y de la bolsa de Fabricio 
en la respuesta inmune adaptativa de los pollos, con funciones homólogas a las de otros 
vertebrados, aunque con algunas particularidades anatómicas y funcionales (Schat, 1994; 
Sharma & Tizard, 1984). Mediante la respuesta adaptativa, el sistema inmune reconoce 
secuencias (epítopes) de moléculas (antígenos) presentadas por las moléculas del CMH 
mediante receptores expresados clonalmente en la membrana de los linfocitos T (TCR) y 
B (BCR) (Abbas et al., 2018). Otro aspecto importante en el sistema inmune de las aves 
es la inmunidad pasiva, pues las hembras pueden transferir anticuerpos a los huevos, un 
fenómeno análogo a la transferencia de anticuerpos a través de la placenta en los mamíferos 
(Hamal et al., 2006).

El complejo mayor de histocompatibilidad (CMH) de las aves y 
sus productos  
El CMH existe en todos los vertebrados y es el sistema genético más polimórfico conocido; 
lógicamente, los más estudiados son los HLA humanos y el H-2 murino (Klein, 1986; 
Mehra, 2010). El CMH es un complejo poligénico, con múltiples alelos en muchos de 
sus loci, que comprende fundamentalmente genes relacionados con la respuesta inmune 
(Zinkernagel & Doherty, 1997). Los genes del CMH se han clasificado en clases 
I, II y III, los denominados clásicos, además de una serie de genes conocidos como 
no clásicos. Los genes de clases I y II codifican glicoproteínas de membrana que unen 
péptidos pequeños para presentarlos a los linfocitos T (Zinkernagel & Doherty, 1997). 
Los péptidos presentados por las moléculas de clase I, presentes virtualmente en todas las 
células del organismo, son reconocidos por los linfocitos T CD8+, en tanto que los péptidos 
presentados por las moléculas CMH de clase II, localizados en la membrana de células 
dendríticas, macrófagos, monocitos y linfocitos B, son reconocidos por los linfocitos T 
CD4+ (Abbas, 2018). El CMH se caracteriza por el gran polimorfismo de los genes de 
clases I y II clásicos (Sommer, 2005). Estos polimorfismos se deben a variaciones en los 
aminoácidos de los dominios α1 y α2 de las moléculas de clase I y α1 y, principalmente, 
el β1 de las moléculas de clase II, que forman un surco donde se localizan los péptidos 
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derivados del procesamiento antigénico (Bjorkman, 2006) (Figura 1), lo que permite a los 
linfocitos T reconocer el universo de péptidos antigénicos derivados tanto de las moléculas 
propias como de las moléculas de los múltiples microorganismos con los que podemos 
encontrarnos a lo largo de la vida, así como de otros antígenos presentes en el ambiente, no 
necesariamente asociados a microrganismos. Por su parte, los CMH no clásicos son poco 
polimórficos y reconocen péptidos, lípidos y glicolípidos con pocas variaciones en su 
estructura (Painter & Stern, 2012). Los genes de clase III incluyen genes diversos, entre 
ellos los del sistema del complemento y los de algunas citocinas (Yu et al., 2000).

Como es lógico, las más de 10.000 especies de aves distribuidas en 249 familias 
(Lovette & Fitzpatrick, 2016) tienen similitudes derivadas de genes ancestrales debido a 
sus relaciones filogenéticas, pero la historia evolutiva de cada especie ha resultado en 
diferencias significativas entre ellas. Por su importancia económica y el gran número de 
linajes con características genéticas y fenotípicas sujetas a la selección durante miles de 
años de domesticación, Gallus gallus (Phasianidae) es el prototipo para el estudio de la 
biología aviar. El CMH de G. gallus fue descrito por Briles et al. en 1950 y se le denominó 
locus B. En 1961 Schierman & Nordskog demostraron que el locus B controla el rechazo 
de injertos y establecieron que corresponde al CMH en esta especie. En 1977, Briles et al. 
demostraron la asociación entre el locus B y la resistencia o la propensión a la enfermedad 
de Marek. En el mismo año, Pink et al. (1977) demostraron la similitud bioquímica de los 
polipéptidos codificados por los genes de clases I y II del CMH - B de G. gallus con sus 
homólogos del H-2 murino. El locus B fue mapeado en el brazo q del cromosoma 16 (GGA 
16) (Delany et al., 2009); según Fulton et al. (2016) contiene cerca de 46 genes y ocupa 
209 kb, pero, a pesar de su tamaño reducido, contiene los homólogos esenciales existentes 
en el CMH de los mamíferos. En el CMH de G. gallus los genes CMH I y II clásicos, 
denominados BF y BL, respectivamente, están estrechamente ligados y son altamente 
polimórficos, al igual que en otros vertebrados. Kaufman et al. (1999) propusieron que el 
locus B corresponde al CMH mínimo esencial de las aves. Miller et al. (1994) demostraron 
en G. gallus la existencia de una región, denominada Rfp-Y, localizada por fuera del 
complejo B, que contiene dos genes de clase I y dos de clase II. El brazo q completo del 
microcromosoma 16 del G. gallus fue mapeado en el 2013 (Miller et al., 2013) y, además 
de las regiones ya conocidas de NOR, CMH -B, CMH -Y y CD1, se mapearon los genes de 
los receptores barredores (ScR) y de los receptores olfatorios (OR), los cuales se localizan 
cerca a los centrómeros y están ligados con los genes  de la región CMH-Y y con los genes 
de receptotes del tipo inmunoglobulinas (Figura 2). En los telómeros se encuentra la región 
CMH-B, que contiene los genes CMH clásicos, luego se localizan los genes de clase III 
(Kaufman, 2013) y en una pequeña región están dos genes CD1, importantes en la 
presentación de lípidos a algunas poblaciones de linfocitos T. En los pollos, los genes de 
TAP y tapasina, moléculas que participan en el procesamiento antigénico, están localizados 
en el CMH-B (Kaufman, 2013). Es interesante que casi 

Figura 1. Estructura de las moléculas de glicoproteínas clase I y clase II del CMH. https://co.pinterest.
com/pin/113293746866654418/
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todos los genes del cromosoma 16 del gallo tienen algún papel en la respuesta inmune o 
tienen homólogos con funciones inmunes demostradas en otras especies, incluso, el BF1 
puede ser el equivalente a los HLA-C, cuyas moléculas sirven como ligando para los KIR 
en células NK (Miller & Taylor, 2016). Es importante resaltar que los genes CMH-IIA, al 
igual que en los mamíferos, son menos polimórficos que los genes IIB (Ren et al., 2011; 
Salomonsen et al., 2003).

En otras aves el CMH tiene grandes diferencias; en general, en las Galliformes es 
más pequeño (O’Connor et al., 2019); en las paseriformes, la estructura del CMH es más 
compleja, pues tienen un mayor número de genes y no todos están en la misma región 
cromosómica, incluso pueden estar dispersos en el genoma, lo que sugiere que en la 

historia evolutiva de estas especies han ocurrido fusiones de cromosomas, duplicación y 
translocación de genes (Minias et al., 2018b; He et al., 2022; Bonneaud et al., 2004; 
Drews et al., 2017; Balakrishnan et al., 2010; Bollmer et al., 2010; Drews & Westerdalh, 
2019); además, los intrones son más largos y hay muchos pseudogenes (Westerdahl, 2007). 

Una dificultad importante para estimar la variabilidad del CMH en las aves utilizando 
el secuenciamiento de amplicones de alta eficiencia es la imposibilidad de asignar alelos 
a genes específicos en especies con un gran número de duplicaciones (paralogos) en los 
genes del CMH; asimismo, la falta de información sobre la expresión de estos alelos 
difículta comprender la función de dichas moléculas; sin embargo, las nuevas tecnologías 
de secuenciamiento de fragmentos largos y de ensamblaje de las secuencias cortas han 
resuelto muchos de los problemas, especialmente en las paseriformes (O’Connor et al., 
2019). Minias et al. (2018a) estimaron el número de copias de loci CMH I y IIβ en 250 
especies de 68 familias de aves; sus resultados muestran que en el árbol evolutivo de 
las aves hay evidencia de una evolución acelerada y una selección estabilizadora de los 
genes de clase I, mientras que el número de genes de clase IIβ depende de una selección 
fluctuante y de la deriva. Uno de sus hallazgos importantes es que las aves con mayor 
masa corporal tienen un menor número de copias de genes de clase I y IIβ; asimismo, 
el número de copias de CMH-I se correlacionó con el tiempo de vida y se encontró que 
las aves migratorias y las que viven en colonias poseen un mayor número de copias de 
CMH-IIβ que las residentes (Minias et al., 2018a). También analizaron (Minias et al., 
2018b) cerca de 11.000 secuencias de CMH-I y IIβ en más de 250 especies disponibles 
en el GenBank (Figura 3)  y encontraron que en las aves no paseriformes había 2,6±0,29 
copias de genes de clase I y 2,04±0,08 de clase II, un número menor al de las paseriformes, 

Figura 2. Estructura del cromosoma 16 (GGA 16) y la región del CMH en Gallus gallus. Modificado 
de ( Kaufman, 2014; Miller & Taylor, 2016; Warren et al., 2017). Los genes a la izquierda indican 
transcripción en dirección al centrómero y los genes a la derecha transcripción en dirección al telómero.
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que presentaron 7,66±1,23 copias de clase I y 4,97±0,41 de clase IIβ. La variación en los 
patrones de selección entre los dos grandes grupos de aves estaría relacionada con la forma 
de vida y los nichos ecológicos en que viven, lo que condiciona el tipo de parásitos a que 
están expuestos, de tal manera que en las no paseriformes hay mayor selección en los genes 
CMH-II (relacionados con las infecciones extracelulares), en tanto que en las paseriformes 
la selección es mayor en los genes CMH-I (relacionados con las infecciones intracelulares), 
particularmente en los dominios a1 y a2 que conforman el sitio de unión a los epítopes 
(Minias et al., 2021). Estos autores (Minias et al., 2017) han sugerido que la evolución de 
los sitios de unión de CMH-II dependiente de patógenos fue más rápida y fuerte en las aves 
migratorias y las especies que viven en colonias, que en las sedentarias y solitarias. He et 
al., (2020) lograron ensamblar secuencias largas de los loci CMH en 34 especies, 
paseriformes y no paseriformes, y también encontraron una gran variación en el número de 
loci CMH-I y CMH-II, siendo mayor en las paseriformes, específicamente los CMH-II en la 
familia Pipridae, en la que encontraron hasta 193 loci de clase II. He et al. (2022) también 
exploraron los patrones macroevolutivos del CMH aviar utilizando secuenciamiento de 
tercera generación, y confirmaron que en el CMH ancestral, detectado solo en Paleognathae 
y Galliformes, ya existía ligamiento entre el CMH-I y el CMH-II (tanto IIα como IIβ) en una 
región de <100 kb, con ausencia de genes CMH–III; asimismo, confirmaron que las 
múltiples duplicaciones génicas de IIβ en las paseriformes están dispersas en varios 
cromosomas. 

Sistema inmune y reproducción
El efecto de las hormonas sexuales sobre la respuesta inmune en las aves ha sido revisado en 
un extenso metaanálisis por Foo et al. (2016) y por Roved et al. (2017). Estos efectos son 
particularmente importantes durante el cortejo, la selección de pareja, el apareamiento y el 
cuidado de los polluelos. Se han propuesto varias hipótesis, no excluyentes, para explicar la 
interacción entre las hormonas sexuales y el sistema inmune y sus efectos en el cortejo, el 
apareamiento y el éxito reproductivo en las aves (Hasselquist, 2007).

Según la hipótesis de la Reina Roja, en los apareamientos de individuos con CMH 
diferentes se producen crías con CMH heterocigotos y, por lo tanto, con mayor diversidad 
en el CMH, lo que les permite detectar patógenos que, a su vez, evolucionan rápidamente 
para escapar de la respuesta inmune al ser reconocidos por alelos raros, lo cual promueve la 
diversidad del CMH; asimismo, las preferencias de apareamiento basadas en el CMH 
contribuyen a evitar la homocigocidad (Penn & Potts, 1999). En este sentido, Sepil et al. 
(2013) demostraron en Parus major (Paridae) que tres supertipos de CMH-I están asociados 
con la supervivencia, el reclutamiento anual y el éxito reproductivo, caracteres de gran valor 
adaptativo. La gran pregunta es: ¿cómo por medio de los “fenotipos evidentes” en el 

Figura 3. Duplicaciones de los loci (A) CMH-I y (B) CMH-II en no Paseriformes y Paseriformes. 
(Tomado de (Minias et al., 2018a; O’Connor et al., 2019)
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cortejo se puede seleccionar la pareja con el mejor “fenotipo escondido” asociado con la 
calidad genética que permita transmitir genes buenos altamente polimórficos y aumentar 
la variabilidad genética en la descendencia?

La hipótesis de la desventaja inmunitaria propone que sólo los machos en las mejores 
condiciones son capaces de exhibir los costosos ornamentos sexuales (Folstad & Karter, 
1992; Hamilton & Zuk, 1982; Lovette & Fitzpatrick, 2016); esto implica que si la 
energía es limitada, la respuesta inmune, que es muy costosa en términos energéticos, 
nutricionales y patológicos (Roved et al., 2017), debe “negociarse” cuando hay otras 
actividades prioritarias que demandan mucha energía, como es el proceso reproductivo 
(Ardia, 2005; Bonneaud et al., 2003; Hanssen et al., 2003; Wedekind & Folstad, 1994). 
Hay evidencia amplia y sólida de que la testosterona es responsable del desarrollo de los 
caracteres sexuales secundarios tanto físicos como de comportamiento en los machos, pero 
también tiene un efecto inmunosupresor, por lo que la infección afecta la expresión de estos 
caracteres porque disminuye la producción de testosterona (Foo et al., 2016;  Roved et al., 
2017); sin embargo, estas relaciones se ven equilibradas por factores como la resistencia 
o la propensión genética, el tiempo de la infección y el estado nutricional (Folstad & 
Karter, 1992). Según Folstad & Karter (1992), los caracteres sexuales secundarios 
dependientes de andrógenos se ajustan de acuerdo a los riesgos de infección propiciados 
por la disminución de la respuesta inmune y el éxito reproductivo, de tal manera que solo 
aquellos machos que tienen una efectiva resistencia genética a las infecciones pueden 
exhibir plenamente sus caracteres sexuales secundarios, es decir, los “fenotipos evidentes”, 
tener éxito reproductivo y transmitir los genes de resistencia inmunitaria a su descendencia 
(Folstad & Karter, 1992). Mougeot et al. (2004) probaron la hipótesis de la desventaja 
inmunitaria en Lagopus lagopus scoticus (Fasianidae) tanto en condiciones silvestres 
como experimentales; en el primer caso encontraron que el tamaño de la cresta de los 
machos, un ornamento dependiente de la testosterona, se correlacionó positivamente con 
la respuesta mediada por linfocitos T medida por la reacción a la inyección intradérmica 
de fitohemaglutinina (FHA). Los investigadores colocaron en el grupo experimental 
implantes de testosterona y un mes después los machos tratados habían aumentado el 
tamaño de la cresta, pero perdieron condiciones físicas y tenían una menor respuesta a la 
FHA. Concluyeron, entonces, que los machos en mejores condiciones y con una buena 
respuesta inmune fueron los que tenían crestas más grandes, lo que reflejaba una mejor 
calidad fenotípica y genética, por lo que eran los preferidos de las hembras. Es necesario 
tener precaución sobre el significado de la respuesta a la FHA utilizada en este estudio y en 
otros que se describirán posteriormente. La FHA es una lectina mitogénica muy utilizada 
para estudiar la respuesta policlonal de los linfocitos T; sin embargo, el significado de 
estas respuestas es difícil de asociar con las monoclonales u oligoclonales de linfocitos 
T inducidas por el reconocimiento de epítopes específicos presentados por moléculas del 
CMH a los TCR, que tienen una expresión clonal (Bonforte et al., 1972).

En su hipótesis de la selección sexual antagonista, Roved et al. (2017) proponen 
las siguientes tendencias en los comportamientos relacionados con el apareamiento y la 
potencia de la respuesta inmune: 1) grandes diferencias según el sexo en la respuesta inmune 
de especies con sistemas de apareamiento de poligamia social; 2) grandes diferencias 
según el sexo en la respuesta inmune de especies en las que la selección intrasexual es muy 
fuerte (p. ej., especies en que los machos se involucran frecuentemente en peleas y tienen 
altos niveles de testosterona), 3) grandes diferencias según el sexo en la respuesta inmune 
de especies con un alto grado de selección intersexual, y 4) ausencia de diferencias, o 
diferencias muy pequeñas entre los sexos en la respuesta inmune de especies con sistemas 
de apareamiento monogámicos y bajo nivel de selección sexual.

En resumen, la hipótesis de selección sexual antagonista (Roved et al., 2017) propone 
que las diferencias en la potencia de la respuesta inmune entre los sexos puede llevar a 
la selección sexual antagonista debido a los efectos diferenciales de los andrógenos y los 
estrógenos durante el periodo reproductivo. La testosterona disminuye, particularmente,  
las respuestas de inmunidad innata y las respuestas de tipo Th2 y Th17, pero tiene un efecto 
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variable sobre las respuestas Th1; por el contrario, los estrógenos y la progesterona tienen 
efecto estimulador de la actividad de los macrófagos y de las respuesta de tipo Th2, pero 
inhibe las Th1 y Th17 (Roved et al., 2017).

CMH y caracteres sexuales secundarios
Algunos ornamentos o caracteres sexuales secundarios dependientes de testosterona, 
que cambian durante la estación de cortejo y apareamiento, están asociados con el CMH 
en diferentes especies (Peters et al., 2000). En el faisán común, Phasianus colchicus 
(Phasianidae), los haplotipos CMH se asocian con el tamaño de las espuelas, lo que incre-
menta su supervivencia y los hace más atractivos para el apareamiento (Von Schantz et 
al., 1996; 1997). Verhults et al. (1999) correlacionaron en tres líneas de gallos el tamaño 
de la cresta con los niveles de anticuerpos contra eritrocitos de carnero y encontraron 
que los gallos con cresta grande tenían títulos de anticuerpos más bajos y altos niveles de 
testosterona y viceversa, lo que sugiere que esta hormona media la negociación entre los 
ornamentos como caracteres sexuales secundarios y la respuesta inmune. Sin embargo, exis-
ten evidencias de que el efecto inmunosupresor de la testosterona puede ser indirecto por 
la inducción de corticoesteroides (Hasselquist, 2007). Recientemente, Pikus et al. (2022) 
presentaron evidencia de que en Fulica atra (Rallidae) la diversidad alélica de los genes 
CMH-I y CMH-II se asoció con un mal estado físico, menos calidad en los ornamentos y un 
mal desempeño reproductivo. Para los autores, el mantener una alta diversidad en el CMH 
tiene un costo tan alto que supera los posibles beneficios de un amplio repertorio en él.

Papel de las señales olfativas en la selección sexual de las aves
En el reino animal las señales olfativas están entre las más reconocidas en la selección de 
pareja (Boyse, 1986; Yamazaki et al., 2000; Ziegler et al., 2005). La relación entre las 
señales químicas olfativas y la respuesta inmunitaria, particularmente en el CMH, también 
se ha planteado en diferentes filos animales (Penn, 2002; Penn & Potts, 1998; 1999; 
Schubert et al., 2021; C. Wedekind & Penn, 2000), de tal manera que la detección de 
olores puede ser una señal para evitar la relación entre parientes y seleccionar parejas 
con capacidad de responder inmunológicamente de forma eficiente a los patógenos y, por 
ende, de transmitir a la descendencia los genes relacionados con la defensa contra las 
infecciones. Es importante mencionar que se han identificado ligamientos entre loci CMH 
y los genes de los receptores olfativos (Miller et al., 2013). Recientemente, el papel de los 
olores en la biología de las aves ha sido compendiado por Whittaker en su libro The secret 
perfume of the birds: uncovering the science of avian scent (Whittaker, 2022). Durante 
mucho tiempo se negó que en las aves estas señales desempeñaran un papel biológico 
importante; posteriormente, se reconoció que en algunas especies el olfato permite la 
localización de alimento, particularmente en las aves carroñeras (Whittaker, 2022). Más 
recientemente, en múltiples estudios anatómicos y fisiológicos se ha demostrado que en 
todas las especies de aves existen estructuras olfativas para la detección de diferentes tipos 
de olores con capacidad de inducir respuestas importantes como el reconocimiento de 
parientes y la escogencia de parejas (Whittaker & Hagelin, 2021). Una demostración 
destacada de la importancia de la capacidad olfativa es que algunas aves, como Platycercus 
elegans (Psittacidae), son capaces de diferenciar el olor de las plumas de su misma especie, 
de las subespecies y de especies diferentes (Mihailova et al., 2014). 

Las aves no tienen glándulas sudoríparas como los mamíferos y el olor proviene del 
aceite de acicalamiento producido por la glándula uropigial localizada en la base de la cola, 
compuesto principalmente por alcoholes, aldehídos, cetonas, ácidos carboxílicos y ácidos 
grasos con cadenas de diferente tamaño, entre otros (Whittaker, 2022), el cual es llamado 
volatiloma por Alves Soares et al. (2024). Este aceite se utiliza para el acicalamiento y 
como impermeabilizante en algunas aves zambullidoras; su olor es una señal importante 
en las relaciones sociales para el reconocimiento de la especie y de los parientes y, lo que 
es más relevante en esta revisión, en las relaciones sexuales como atractivo o disuasor 
sexual (Whittaker & Hagelin, 2021). La glándula uropigial expresa receptores tanto 
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para andrógenos como para estrógenos (Daniel et al., 1977; Whittaker et al., 2018) y, en 
consecuencia, la composición del aceite varía por efecto de estas hormonas en época de 
reproducción, haciéndose más volátil debido a una mayor concentración de ácidos grasos 
de cadenas medias y cortas (Whittaker et al., 2011). Además, hay una respuesta 
diferencial en los sexos; tradicionalmente se ha considerado que el olor de los machos es 
responsable de las señales hacia otros machos o hacia las hembras; sin embargo, durante 
las temporadas reproductivas las hembras de muchas especies tienen glándulas 
uropigiales más grandes, mayor abundancia relativa o absoluta de compuestos volátiles y 
semivolátiles y mayor diversidad química en los compuestos del aceite de acicalamiento 
que los machos (Whittaker & Hagelin, 2021). Las hembras también tienen en sus 
glándulas uropigiales una mayor abundancia y diversidad de microrganismos simbiontes 
con capacidad de degradar las moléculas y hacerlas más volátiles (Whittaker et al., 
2019). Según estas autoras, la mayor diversidad microbiana lleva a una mayor diversidad 
química en los perfiles de las hembras. Las investigadoras (Whittaker & Hagelin, 2021) 
hipotetizan que el aceite de acicalamiento protege el plumaje de las hembras, expuesto a 
bacterias y parásitos durante la incubación y el anidamiento y, además, puede servir como 
una señal química, social y adaptativa para los machos y los congéneres. Las funciones 
del olor del aceite de acicalamiento relacionadas con el proceso reproductivo serían: 
1) la atracción sexual, que incluye cambios en la fisiología de los machos, la señal de 
receptividad reproductiva y las señales de identidad individual para evitar la endogamia; 
2) la competencia intrasexual, que incluye la demarcación del territorio, las señales de 
dominancia, la supresión reproductiva y la sincronización, y 3) los comportamientos 
maternos, incluido el reconocimiento entre madre e hijo y el cuidado de los polluelos 
(Whittaker & Hagelin, 2021). En la figura 4 se resume el papel de las hormonas sexuales, 
el microbioma y el CMH en las señales reproductivas asociadas al olor.

Se ha demostrado que en la mucosa nasal de las aves existen diferentes receptores 
olfativos capaces de transmitir señales a áreas definidas del cerebro (Whittaker, 2022). 
Sin et al. (2022) secuenciaron y ensamblaron con alta calidad los genes de los receptores 
olfativos (OR) en Oceanodroma leucorhoa (Hydrobatidae), una especie marina que utiliza 
el olfato para la búsqueda de alimento, el reconocimiento de los nidos, la comunicación 
social y el reconocimiento individual. Los patrones de expresión de los OR mostraron dos 
genes altamente expresados en adultos y cuatro expresados diferencialmente según la edad, 
lo que sugiere que pueden tener especializaciones ontogenéticas; además, encontraron 
que los genes expresados diferencialmente tienen un alto número de copias. Gilles et al. 
(2024) estudiaron los fenotipos olfativos mediante la caracterización química del aceite 
de acicalamiento en parejas de machos y hembras de Ficedula hypoleuca (Muscicapidae) 

Figura 4. Efecto de las hormonas sexuales, producidas durante el periodo reproductivo, en la 
producción y composición del aceite de acicalamieanto en aves machos y hembras, su modificación por 
el microbioma, su relación con el CMH y el efecto en la atracción sexual o el rechazo de la endogamia.
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durante la anidación, y encontraron que las parejas tenían perfiles químicos similares, pero 
el aceite era más variado y más volátil en las hembras que en los machos, particularmente 
durante la incubación.

En la revisión de Schubert et al. (2021) se incluyeron muchos estudios que sustentan la 
relación entre el olor y el CMH en la selección de parejas. Slade et al. (2016) estudiaron la 
composición del aceite de acicalamiento en parejas reproductoras de gorriones Melospiza 
melodia (Emberezidae) durante la crianza de los polluelos y en las hembras durante la 
incubación. El análisis por diadas mostró que la distancia química de las ceras se correlacionó 
con la distancia en los aminoácidos del CMH-IIb en las díadas macho-hembra, pero no en las 
del mismo sexo; sin embargo, la diversidad química no reflejó la diversidad de alelos del 
CMH-IIb, aunque cuatro ésteres de ceras reflejaron mejor la diversidad en el CMH-IIb. 
Leclaire et al. (2014) demostraron que la gaviota Rissa tridactyla (Laridae) se aparea 
preferencialmente con parejas genéticamente diferentes, y la similitud en la composición del 
aceite de acicalamiento se correlacionó positivamente con la relación del CMH en diadas 
macho-macho y macho-hembra. Este mismo grupo de investigadores (Leclaire et al., 2017) 
estudió el petrel azul Halobaena caerulea (Procelleriidae), una especie marina monógama 
con un conocido buen sentido del olfato que se aparea preferencialmente con parejas que 
tienen el CMH-IIb diferente y en la que machos y hembras comparten las labores parentales 
(Strandh et al., 2012). Sus hallazgos evidenciaron que durante la incubación los machos 
prefirieron el olor de las hembras con el CMH-IIb diferente, mientras que, contrario a lo 
esperado, las hembras prefirieron los más similares. Recientemente, Pineaux et al. (2023) 
demostraron que las hembras de la gaviota R. tridactyla (Laridae) eran capaces de detectar la 
similitud y la diversidad del CMH-II en los machos.

También hay reportes que no confirman la asociación del CMH con las señales olfativas 
y la selección de parejas.  Utilizando una cámara olfatométrica, Amo et al. (2022) estudiaron 
si machos y hembras de Passer domesticus (Passeridae), una especie gregaria en que se ha 
reportado la influencia del CMH en la selección de pareja (Bonneaud et al., 2004), 
respondían preferencialmente a parejas potenciales según las diferencias en el CMH-I o en 
su diversidad; sus resultados no demostraron ninguna preferencia, lo que sugiere que en esta 
especie los CMH-I no se detectan por el olfato. Amo & López- Rull (2023) también 
utilizaron recientemente la cámara olfatométrica para estudiar si las hembras de 
Taeniopygia guttata (Estrildidae) en época reproductiva podían detectar por el olor las 
condiciones físicas y el peso corporal de los machos. Efectivamente, las hembras fueron 
capaces de hacer la diferenciación, pero, sorpresivamente, seleccionaron los machos en más 
malas condiciones y evitaron aquellos con las mejores. Los autores sugieren que en las 
hembras de esta especie la preferencia social predomina sobre las preferencias de 
apareamiento.

Los olores también participan en el reconocimiento de los parientes como un 
mecanismo para evitar la endogamia. Las hembras de T. guttata (Estrildidae) disminuyen 
sus comportamientos reproductivos en presencia de hermanos, en tanto que las hembras 
anósmicas se aparean al azar con machos relacionados o no (Caspers et al., 2015). El petrel 
Hydrobates pelagicus (Hydrobatidae) prefiere el olor de individuos no relacionados que el 
de los parientes (Bonadonna & Sanz-Aguilar, 2012).

Respuesta inmune, CMH y reproducción
El posible papel del CMH en la reproducción aviar ha sido bellamente parafraseado por 
Whittaker (2022) como “Magic Happiness Controler” (cuyas iniciales coinciden con las 
de Major Histocompability Complex, MHC). Los estudios sobre la relación entre la 
selección de parejas y el CMH en diferentes especies han  permitido proponer que la 
selección de parejas con CMH diferente a los propios sería una estrategia adaptativa para 
evitar la endogamia y producir una descendencia con una diversidad en el CMH óptima o 
elevada, que aumente el reconocimiento de un universo antigénico más amplio y, en 
consecuencia, una mayor resistencia a los patógenos (Bethanne & Scott, 2002; Dandine-
Roulland et al., 2019; Landry et al., 2001; Potts & Wakeland, 1993; Ziegler et al., 
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2005). Lakshmanan et al. (1997) encontraron que los polimorfismos del CMH-II en el 
gallo no sólo se asocian con la resistencia o propensión a la enfermedad de Marek y otras 
infecciones, sino también a la producción de huevos. Abplanalp et al. (1992) estudiaron 
durante siete generaciones la asociación entre el locus B (CMH) y varios parámetros 
reproductivos en una línea singénica y 12 líneas congénicas de gallinas con diferentes 
haplotipos, y encontraron una asociación significativa entre sublíneas con respecto al 
empollamiento, producción de huevos durante 40 semanas, peso de los huevos, peso 
corporal y mortalidad. El mismo grupo de investigadores (Sato et al., 1992) encontró que 
los heterocigotos tienen un mejor desempeño con relación a estos parámetros. Gillingham 
et al. (2009) estudiaron en G. gallus si los machos tienen preferencias de pareja asociadas 
al CMH; con este propósito, presentaron a los machos hembras con CMH similares y 
diferentes y no encontraron preferencia por unas u otras; sin embargo, hallaron un 
mecanismo críptico posterior a la cópula por el cual los machos eyacularon más esperma 
cuando la hembra tenía un CMH diferente. Este mismo grupo (Lovlie et al., 2013) estudió 
como las hembras poliándricas evitan la endogamia y demostraron que, en condiciones 
de apareamiento experimentalmente controladas, la selección en contra del esperma 
relacionado ocurre en el tracto reproductor de las hembras y está dirigida a las similitudes 
en el CMH, lo que sugiere que los mecanismos posteriores al apareamiento reducen la 
endogamia y promueven la variabilidad del CMH de la descendencia.

Bonneaud et al. (2004a) probaron la hipótesis de la inversión terminal en una 
población silvestre de P. domesticus (Passeridae) mediante la inoculación de hembras 
en estación reproductiva con una vacuna para virus Newcastle, o solución salina como 
control; inmediatamente después de la primera nidada todos los huevos fueron removidos. 
Los resultados mostraron que las hembras vacunadas reemplazaron más frecuentemente 
la nidada con un número mayor de huevos que las hembras de control, y el tamaño de 
los polluelos fue mayor en el caso de las hembras vacunadas. Aunque el genotipo del 
CMH no tuvo efecto significativo, la diversidad alélica se correlacionó positivamente con 
la sobrevida de los polluelos. Los autores proponen que la activación del sistema inmune 
puede ser la señal de una probable reducción en la sobrevida que lleva a una costosa 
inversión en el comportamiento. Este mismo grupo (Bonneaud et al., 2006) estudió la 
selección de parejas en P. domesticus y encontró que las hembras no formaron parejas con 
machos que tenían pocos alelos, ni con aquellos cuyos CMH eran muy diferentes al de las 
hembras, lo que sugiere que la selección de parejas no fue al azar.

A pesar de todas estas evidencias, Kamiya et al. (2014) en un metaanálisis de 
las publicaciones aparecidas hasta el 2014 concluyeron que la evidencia que sustenta 
el efecto del CMH en la escogencia de pareja era aún débil. Sin embargo, durante la 
última década se han acumulado evidencias que sustentan que el CMH efectivamente 
desempeña un papel importante en la selección de parejas en muchas especies de aves, 
particularmente en el caso de las parejas adicionales, como se detalla más adelante. En 
un interesante estudio, Hoover et al. (2018) analizaron los datos recolectados durante 
cinco años provenientes de 1.078 adultos y 9.025 polluelos del albatros O. leucorhoa 
(Hydrobatidae) y encontraron una asociación positiva entre el éxito reproductivo y la 
heterocigocidad en el locus CMH-IIB. 

CMH y selección de parejas adicionales
Las aves raramente son monógamas sexualmente; con base en estudios moleculares, se 
estima que en el 90 % de las especies (86 % paseriformes), principalmente las hembras 
tienen relaciones con parejas diferentes, la llamada fertilización extra-pareja (extra pair 
fertilization, EPF) a su pareja social (Griffith et al., 2002). En las aves que viven en 
grupos donde se forman parejas sociales estables, las hembras buscan las EPF con machos 
de grupos diferentes (Hasselquist & Sherman, 2001; Lifjeld et al., 2019; Lifjeld & 
Robertson, 1992; Petrie & Kempenaers, 1998). Se ha especulado que mediante las cópulas 
extramaritales las hembras pueden tener acceso a “genes buenos” o, alternativamente, 
aumentar el repertorio de los genes que transmiten a la descendencia (Colegrave et al., 
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2002). Además, la estrategia de apareamiento extra-pareja se favorece en especies con 
alto grado de selección frente a patógenos (Lindsay et al., 2019), como es el caso de las 
aves migratorias (Spottiswoode & Møller, 2004). En la tabla 1 se resumen algunas de las 
investigaciones realizadas para analizar el posible beneficio de las relaciones extra-pareja 
en diferentes especies de aves.

Algunos de estos estudios pretendieron determinar si la cópula con parejas adicionales 

Tabla 1. Apareamiento extra-pareja (EPF), respuesta inmune y asociación con el MHC 

Especie Familia Hallazgos principales Dependiente 
de CMH

Referencia

Luscinia 
svecica

Muscicapidae Mayor respuesta a FHA en 
polluelos de EFP comparados 
con hijos de pareja social 

¿? (Johnsen et 
al., 2000)

Geothlypis 
trichas

Parulidae Respuesta a FHA mayor en 
hijos de parejas extras

¿? (Garvin et al., 
2006)

Tachycineta 
bicolor

Hirundinidae Polluelos producto de EPF 
tienen mayor heterocigocidad 
en 10 loci de microsatélites 

¿? (Stapleton 
et al., 2007)

Luscinia s. 
svecica

Muscicapidae Mayor heterocigocidad en 
microsatélite y respuesta a 
FHA aumentada en polluelos 
de EFP

¿? (Fossøy et al., 
2008)

Cyanistes 
caeruleus

 Paridae Respuesta a la FHA mayor en 
polluelos de  parejas extras 
que en polluelos de pareja 
social

¿? (Arct et al.,  
2013)

Passerculus 
sandwichensis

Fringillidae Hembras jóvenes evitan 
copular con machos de CMH 
similar

+ (Freeman-
Gallant et al., 
2003)

Acrocephalus 
sechellensis

Acrocephalidae Hembras buscan pareja extra 
cuando pareja social tiene 
baja diversidad de CMH

+ (Richardson 
et al., 2005)

Junco 
hyemalis

Emberezidae Más parejas extras en grupos 
urbanos que en rurales. Más 
EPF en parejas sociales con 
CMH similares

+ (Whittaker
et al., 2012)

Ocho especies 
paseriformes

Muscicapidae y 
Turdidae

Especies más promiscuas 
tienen más diversidad en 
intrones autosómicos. 
Diversidad de CMH. 
Alelos de exon 2 de 
CMH-IIb tiene mas 
diversidad

CMH-IIB 
exón 2

(Gohli et al., 
2013)

Geothlypis 
tricha

Parulidae
Color del plumaje de 
máscara se asocia con CMH 
y hembras prefieren machos 
con mayor variación en 
CMH-II

+ CMH-II (Whittingham 
et al., 2015)

Acrocephalus 
scirpaceus 

Parulidae
Similitud de CMH con pareja 
social, en EPF las hembras 
buscan CMH diferentes

+ (Halupka et 
al., 2023)

Luscinia 
svecica

Muscipapidae Selección del macho por edad 
y CMH dependiendo de edad

+ (Rekdal et al., 
2023)

Sphenicus 
magellanicus

Spheniscidae Ausencia de asociación entre 
selección de parejas y CMH

- (Knafler et al., 
2012)

¿?: no es clara la asociacion con el CMH; +: asociacion positiva con el CMH; -: asociación negativa 
con el CMH
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tiene beneficios inmunológicos, no necesariamente dependientes del CMH. Johnsen et 
al. (2000) compararon la respuesta a la inyección intradérmica de fitohemaglutininina 
(FHA) en polluelos de Luscinia svecica (Muscicapidae) hijos de parejas sociales y de 
otras parejas diferentes en nidos atendidos por la pareja social. Los polluelos hijos de la 
pareja diferente presentaron una respuesta inmune de linfocitos T mayor que la de sus 
hermanos medios hijos de la pareja social. Garvin et al. (2006) también encontraron 
en Geothlypis trichas (Parulidae) que los hijos de las parejas diferentes tenían una 
mayor respuesta inmune medida por la respuesta a la FHA intradérmica que los hijos 
de las parejas sociales. Stapleton et al. (2007) estudiaron la compatibilidad genética en 
golondrinas Tachycineta bicolor (Hirundinidae) y encontraron que el 47 % de las crías 
había resultado de fertilizaciones extra-pareja y el 83 % de las hembras habían tenido por 
lo menos un polluelo de una pareja extra. El análisis de diez loci de microsatélites mostró 
que los polluelos de parejas extras eran más heterocigotos que sus hermanos medios, 
hijos de la pareja social. Fossøy et al. (2008) hicieron un seguimiento por más de dos 
años de L. svecica (Muscicapidae), una especie socialmente monógama, para determinar 
la asociación entre la paternidad con parejas extras, la heterocigocidad multiloci en 
microsatélites y la respuesta inmune medida por la respuesta a la FHA; sus resultados 
evidenciaron una mayor heterocigocidad y una respuesta inmune aumentada en los 
polluelos de los apareamientos con parejas extras, comparados con los polluelos de la 
pareja social; sin embargo, la heterocigocidad y la respuesta inmune no se correlacionaron. 
Arct et al. (2013) compararon la respuesta a la FHA en nidadas mixtas de polluelos de 
la pareja social y de parejas extras de Cyanistes caeruleus (Paridae) y encontraron que la 
respuesta era mayor en los polluelos de las parejas extras.

Otros reportes se enfocan en la relación entre las EFP y el CMH. Freeman-Gallant et 
al. (2003) estudiaron una población silvestre de Passerculus sandwichensis (Passerellidae) 
durante dos estaciones de reproducción y encontraron que las hembras jóvenes, no así 
las viejas, evitaban copular con machos de CMH similares. Richardson et al. (2005) 
estudiaron los patrones de selección de parejas dependiente del CMH en Acrocephalus 
sechellensis (Acrocephalidae) y encontraron que las hembras buscaban parejas diferentes 
a la pareja social cuando estas tenían baja diversidad en su CMH. Whittaker et al. 
(2012) y Whittaker (2022) compararon las similitudes en el CMH de parejas de Junco 
hyemalis (Emberizidae) en una población recientemente establecida en una área urbana y 
otra establecida por largo tiempo en una área montañosa; sus hallazgos no evidenciaron 
diferencias en los apareamientos en cuanto al CMH. En las parejas del área montañosa no 
se encontraron diferencias asociadas al hecho de tener o no parejas extras, pero en las del 
área urbana las parejas más similares en el CMH tenían más apareamientos con parejas 
extras y las parejas más fieles eran las que tenían CMH más diferentes. 

Con el fin de determinar si las preferencias en la selección de parejas extras por parte 
de las hembras busca beneficios, específicamente buenos genes o genes compatibles, Gohli 
et al. (2013) estudiaron 19 especies de paseriformes con reconocida actividad promiscua 
en las hembras. Sus resultados evidenciaron que las especies más promiscuas tienen mayor 
diversidad en los intrones autosómicos. Además, el estudio más detallado de ocho especies 
de las familias Muscicapidae y Turdidae mostró que los alelos del exón 2 del CMH-IIB 
tienen una mayor diversidad, lo que sugiere una mayor capacidad de reconocer péptidos 
antigénicos. Whittingham et al. (2015) compararon si la diferencia en el color del plumaje 
de la máscara (ornamento) de Geothlypis tricha (Parulidae), variedad de Wisconsin, la 
cual presenta máscara negra, y la de New York, que tiene garganta amarilla, se asociaba 
a variaciones en el CMH. Sus resultados muestran que, aunque los machos de ambas 
variedades tienen ornamentos diferentes, las hembras prefirieron en sus apareamientos por 
fuera de la pareja social a machos con ornamentos más notorios y mayor variación en el 
CMH-II, lo que se relaciona con la resistencia a hemoparásitos. Recientemente, el grupo de 
Westerdahl (Halupka et al., 2023) ha hecho notar que generalmente en las parejas sociales 
la selección es independiente del CMH, pues en este caso la selección está fuertemente 
influenciada por beneficios directos como la calidad del territorio, el rango social y la 
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capacidad de recolectar alimentos para las crías, lo que enmascara las señales para la 
selección basada en el CMH. Otra situación ocurre en los apareamientos extras donde no 
existen esas restricciones. Las cópulas extra-parejas pudieran compensar parcialmente la 
similitud del CMH con la pareja social. Para determinar si la similitud o disimilitud es 
importante en la selección de la pareja social o de la extra, estos investigadores (Halupka 
et al., 2023) estudiaron durante seis años una población de Acrocephalus scirpaceus 
(Parulidae) y encontraron que las hembras que tenían polluelos de parejas extras presentaban 
una mayor similitud con el CMH de su pareja social que aquellas que no tenían polluelos 
de parejas extras. Estos resultados sugieren que cuando las parejas sociales tienen CMH 
similares, las hembras buscan parejas extras para aumentar la diversidad del CMH en su 
descendencia. Si la selección de pareja social no le permite a las hembras escoger los 
mejores genes, el apareamiento con parejas extras puede haber evolucionado como una 
estrategia de apareamiento alternativa para lograrlo (Lindsay et al., 2019). Estos hallazgos, 
además, sugieren que las hembras tienen la capacidad de detectar tanto la similitud como la 
diferencia en el CMH. Rekdal et al. (2023) reportaron recientemente que las hembras de 
L. svecica con una pareja social de CMH similar tienden a no tener parejas extras cuando 
estos son jóvenes. 

No todos los estudios han confirmando la asociación entre las EFP y el CMH.  
Knafler et al. (2012) estudiaron la diversidad de los genes CMH-IIβ1 en 50 parejas de 
Sphenicus magellanicus (pingüino de Magallanes) y no encontraron una selección de 
parejas desasortativas en cuanto al CMH. Sin embargo, en esta especie y en Sphenicus 
humbolti (pingüino de Humboldt) hay una gran diversidad en el CMH-I, pero no en el 
CMH-II, posiblemente debido a la existencia de varios loci CMH-I (Sallaberry-Pincheira 
et al., 2016). En cuanto al impacto evolutivo de la poligamia, D’Urban-Jackson et al. 
(2017) han presentado evidencia de que en las especies playeras del género Charadrius, 
la poligamia retarda la divergencia poblacional debido a que la dispersión asociada a la 
poligamia facilita el flujo de genes y limita la divergencia poblacional.

En su conjunto, las investigaciones sobre las EPF sugieren que con las parejas sociales 
se obtienen beneficios directos (alimento, cuido de polluelos) mientras que con parejas 
extras se obtienen beneficios indirectos (buenos genes y “fenotipos escondidos”) mediante 
la adquisición de genes complementarios para su descendencia, bien sea incrementando la 
heterocigocidad (del CMH) o evitando la endogamia.

Conclusiones
En esta revisión presentamos un panorama de las publicaciones realizadas en las últimas 
décadas sobre la relación entre la selección sexual en aves y el sistema inmune, enfatizando 
el papel del CMH, particularmente en especies en que la hembra selecciona la pareja y, 
en consecuencia, los genes que trasmite a su descendencia. Es importante anotar que las 
especies en que hay selección intrasexual, lo que ocurre principalmente entre machos, 
están por fuera del alcance de esta revisión. La figura 5 resume el papel de los principales 
órganos, ornamentos, moléculas, genes y fenómenos involucrados en los complejos 
procesos asociados con la reproducción en las aves. Durante el periodo reproductivo, que 
incluye cortejo, cópula, anidación y cría de polluelos, los cambios hormonales afectan 
muchos aspectos morfológicos y fisiológicos en ambos sexos. Las hormonas sexuales 
acentúan los caracteres sexuales secundarios físicos y de comportamiento, afectan la 
cantidad y la calidad de la producción del aceite de acicalamiento producido por las 
glándulas uropigiales y modulan, diferencialmente, la respuesta inmune en machos y 
hembras. Mientras en los machos, generalmente los andrógenos disminuyen la respuesta 
inmune y los hace más propensos a infecciones de diferentes patógenos, en las hembras, 
por el contrario, los estrógenos y progestágenos tienen un efecto inmunopotenciador 
probablemente asociado con las defensas necesarias para enfrentar los patógenos en los 
nidos o en el alimento que dan a los polluelos (Roved et al., 2017). 

Como insistimos en la introducción, algunos de los cambios inducidos por la testos-
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terona durante el periodo reproductivo en los caracteres sexuales secundarios de los 
machos, que hemos denominado “fenotipo evidente”, tienen efectos en la selección 
intrasexual por competencia entre machos, pero también pueden ser atractivos sexuales 
para las hembras; sin embargo, no es claro cómo estos ornamentos, muchos de ellos con 
beneficios directos evidentes, pueden ser señales de la calidad de los genes con impacto 
adaptativo identificables por las hembras, que éstas transmitirían a la descendencia. Un 
candidato que cada vez acumula más evidencia es el olor, el cual podría desempeñar un 
papel fundamental como señal con información sobre el estado físico de la posible pareja, 
su parecido genético y la calidad de la respuesta inmune, como lo han compendiado 
recientemente Whittaker (2022) y Schubert et al. (2021). Un aspecto fascinante es el 
papel del CMH en la selección sexual por su significado evolutivo en la resistencia y 
propensión a diferentes patógenos, como se ha demostrado en muchas especies de aves 
(Folstad & Karter, 1992; Hamilton & Zuk, 1982; Roved et al., 2017). Sin embargo, 
ni los genes, ni los productos del CMH, ni otros sistemas genéticos asociados a la 
respuesta inmune, pueden ser identificados directamente por los sentidos, de ahí que los 
hayamos denominado “fenotipo escondido”; por ello, las hembras deben reconocerlos 
indirectamente por su asociación con algunos de los caracteres físicos evidentes que 
hemos mencionado (Mougeot et al., 2004; Verhulst et al., 1999; Von Schantz et al., 
1997) o por el olor (Schubert et al., 2021; Whittaker, 2022).

Como lo ha propuesto Penn (2002), las preferencias de apareamiento basadas en el 
CMH traen, por lo menos, dos beneficios adaptativos indirectos no excluyentes: aumentar 
la resistencia de la progenie a las infecciones, que es una ventaja de la heterocigocidad 
(hipótesis del parasitismo) y evitar los apareamientos entre parientes (hipótesis de evasión 
de la endogamia). Ambos beneficios son evidentes en el caso de las relaciones con parejas 
sexuales diferentes a las parejas sociales. Estas EPF son muy frecuentes, tanto en aves 
no paseriformes como en las paseriformes, y ocurren principalmente cuando el CMH de 
la pareja social es parecido, lo que lleva a las hembras a buscar otra pareja con CMH 
diferente que aumente la heterocigocidad de la descendencia, con el beneficio indirecto 
de una mejor capacidad de identificar y reaccionar en contra de un mayor número de 
potenciales patógenos (Colegrave et al., 2002; Lindsay et al., 2019).

Además de la selección de parejas previa a la cópula, en la cual los caracteres sexuales 
secundarios y el olor parecen ser determinantes, hay evidencia cada vez más sólida de 
la existencia de selección críptica posterior a la cópula en algunas especies, que, en el 
caso de los machos, estaría dada por una mayor cantidad o mejor calidad del esperma 

Figura 5. Modelo de los efectos de las hormonas sexuales producidas durante la estación reproductiva 
sobre los caracteres sexuales secundarios y el olor (Fenotipos Evidentes) y su relación con el CMH 
y otros genes involucrados en la respuesta inmune (Fenotipos Escondidos) en la selección de pareja 
por parte de las hembras y en la transmisión de genes a la descendencia.
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(Gillingham et al., 2009), en tanto que en las hembras la selección positiva o negativa 
del esperma ocurriría dentro del aparato genital (Lovlie et al., 2013) o por la transferencia 
pasiva de anticuerpos a los huevos (Saino et al., 2014).

Para finalizar, el estudio de estos complejos fenómenos requiere una aproximación 
multidisciplinaria que incluye a ornitólogos, inmunólogos, inmunogenetistas, biólogos 
evolutivos, bioquímicos, etólogos y ecólogos, entre otros. La presente revisión aspira 
a plantear un desafío y una invitación al estudio multidisciplinario de los complejos y 
fascinantes fenómenos de la reproducción aviar en el país con la mayor diversidad de aves 
del planeta.
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