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El desarrollo exagerado de algunos caracteres puede ser debido a la selección sexual, a la selección natural o a
ambos procesos actuando en la misma dirección. En el caso de las rectrices (plumas grandes de la cola de las aves)
externas alargadas de los machos de golondrina común (Hirundo rustica) no está claro cual es el proceso evolutivo
implicado. Si la selección sexual favoreciese las colas de mayor longitud, las rectrices externas podrían ser más
largas que el óptimo según la selección natural. Esto parece ser así, ya que las hembras prefieren emparejarse con
machos de colas largas y la longitud de la cola está directamente relacionada con su coste aerodinámico. También se
ha propuesto que la porción apical de las rectrices externas sirve para aumentar la sustentación cuando se realiza un
giro, por lo que estas plumas podrían haberse alargado como consecuencia de la selección natural. Sin embargo,
queda por determinar qué relación existe entre la longitud de la pluma y su función aerodinámica. Uno de los
métodos más eficaces para comprobar qué factores han influido en el alargamiento de la cola de las golondrinas es
manipular experimentalmente su longitud, acortando la parte apical de las plumas en 10 mm o menos. Sería aconse-
jable medir la capacidad de vuelo de cada individuo antes y después de la manipulación.

Introducción

Cualquier variación fenotípica de un carácter que esté
relacionada con una variación en el éxito de superviven-
cia dará lugar a cambios en el valor medio de ese carácter.
Este proceso explica satisfactoriamente la evolución de la
mayoría de los caracteres y se denomina selección natural
(Darwin 1859) (ver Capítulos 5 y 7). Por otro lado, la va-
riación fenotípica de un carácter relacionada con la varia-
ción en el éxito de emparejamiento también puede provo-
car cambios evolutivos. Este proceso se conoce como se-
lección sexual y puede deberse a la selección activa de
pareja o a la competencia entre individuos del mismo sexo
por el acceso a la reproducción (Darwin 1871) (ver Capí-
tulo 13). En algunos casos las fuerzas selectivas que han
afectado a un carácter parecen evidentes, como por ejem-
plo en las espectaculares colas de los machos de pavo real
(Pavo cristatus), que son las plumas supracobertoras de
la cola enormemente exageradas en longitud. El alarga-
miento de esas plumas se habría producido gracias a la
selección sexual, hasta un cierto punto en el que las ven-
tajas debidas a la selección sexual se igualarían a las des-
ventajas debidas a la selección natural. En este caso la
selección natural habría estado operando en sentido con-
trario a la selección sexual. Sin embargo, no siempre la
selección sexual y la selección natural son fuerzas contra-
puestas. Puede ocurrir que ambas ejerzan el mismo efecto
sobre un determinado carácter, al menos durante una fase
del proceso evolutivo, y que sea difícil determinar la res-
ponsabilidad de una u otra fuerza en ese proceso. Ponga-

mos el caso del cuello de la jirafa (Giraffa cameloparda-
lis). Puede parecer evidente que un cuello de tal longitud
se haya desarrollado como consecuencia de la selección
natural para poder alcanzar las hojas más altas de las aca-
cias y poder acceder a un alimento vedado a otros ungula-
dos. Sin embargo, la actual morfología de ese cuello no
podría entenderse sin tener en cuenta la selección sexual:
las luchas entre los machos por el acceso a las hembras
han provocado que el cuello, la principal arma de lucha
entre machos, se haya desarrollado más que lo que sería
esperado para la obtención de alimento (Simmons y Schee-
pers 1996). Sobre otros caracteres, sin embargo, no existe
consenso acerca de cuales han sido las fuerzas selectivas
que han conformado su evolución. Uno de estos casos son
las rectrices (plumas grandes de la cola de las aves) exter-
nas de la golondrina común (Hirundo rustica). Estas plu-
mas son anormalmente alargadas y ese alargamiento po-
dría haberse debido a la selección sexual, a la selección
natural o a ambos procesos conjuntamente. A continua-
ción revisaré las evidencias a favor y en contra de cada
proceso selectivo.

La especie objeto de estudio

La siguiente información está basada en mis propias
observaciones y en varias fuentes bibliográficas (Cramp
1988, Møller 1994). La golondrina común es una especie
de paseriforme de la familia hirundínidos cuya área de
distribución durante la época reproductora comprende casi
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toda la zona templada del hemisferio norte. Pueden dis-
tinguirse seis subespecies que presentan pequeñas varia-
ciones morfológicas, pero vamos a referirnos principal-
mente a la subespecie que se reproduce en Europa (H. r.
rustica). El dimorfismo sexual es pequeño a excepción
de las rectrices externas que son considerablemente más
largas en los machos que en las hembras. A su vez, las
rectrices externas de las hembras son más largas que las
de los juveniles de ambos sexos. Al ser las rectrices exter-
nas notablemente más largas que las centrales, la cola de
las golondrinas muestra una característica forma ahorqui-
llada. Existen diferencias apreciables entre las distintas
poblaciones de golondrinas europeas, siendo los indivi-
duos de poblaciones más norteñas generalmente más gran-
des y con un dimorfismo sexual más acusado en la longi-
tud de las rectrices externas. En las poblaciones del sur de
la Península Ibérica el peso medio aproximado es de 18 g,
la longitud de las alas 120 mm, la longitud de las rectrices
internas 43 mm y la longitud de las rectrices externas
100 mm en los machos y 84 mm en las hembras.

Las primeras golondrinas llegan a sus lugares de re-
producción en Europa entre febrero y abril, dependiendo
de la latitud, después de haber pasado el invierno en el
África subsahariana, donde han realizado su única muda
anual. La reproducción se efectúa de forma colonial o
semicolonial y casi siempre asociada a construcciones
humanas. Generalmente el número de machos en una po-
blación sobrepasa al de hembras y el sistema social de
emparejamiento es monógamo, aunque se han registrado
algunos casos de poliginia. Los nidos se construyen con
barro y fragmentos vegetales, formando una copa, y los
dos sexos contribuyen a su construcción. La puesta cons-
ta normalmente de 4-6 huevos que son incubados durante

dos semanas exclusivamente por la hembra y el número
de puestas por estación reproductora varía entre una y tres,
dependiendo de la latitud, siendo mayor el número de
puestas en el sur. La estancia de los pollos en el nido dura
aproximadamente tres semanas y a su alimentación con-
tribuyen tanto machos como hembras. El alimento de las
golondrinas está constituido por insectos, fundamental-
mente dípteros e himenópteros, que son capturados en
vuelo. El tipo de dieta explica la gran importancia que el
vuelo y los caracteres morfológicos de los que éste de-
pende tienen para esta especie.

Breves nociones de aerodinámica

Aunque se han propuesto varios modelos aerodiná-
micos para explicar el vuelo de las aves (por ejemplo
Pennycuick (1989)), la mayor parte de ellos no han teni-
do en cuenta la función de la cola (para una excepción
ver Thomas (1996)). Me centraré, por tanto, en explicar
la importancia aerodinámica de la cola. Cuando un ave
se encuentra en vuelo, su cola experimenta una serie de
fuerzas debidas a la viscosidad y a los cambios de pre-
sión del aire que la circundan. Estas fuerzas pueden divi-
dirse en fuerzas de sustentación, que son fuerzas perpen-
diculares a la dirección del flujo de aire, que tenderán a
mantener el ave en el aire, y fuerzas de resistencia o arras-
tre, que son fuerzas de la misma dirección y sentido que
el flujo de aire y suponen un coste aerodinámico. Cuanto
mayor sea la sustentación y menor la resistencia, menor
será la potencia que el ave necesite para volar y, por tan-
to, menor el gasto energético. Según recientes modelos
aerodinámicos (Thomas 1993, Thomas y Balmford 1995),

Figura 1. Cola de macho de golondrina. Según la teoría aerodinámica, la resistencia que produce la cola es proporcional a su área,
pero la sustentación depende sólo de su anchura máxima continua. La máxima sustentación para una cierta resistencia se
consigue con una cola que tiene forma triangular cuando se extiende 120º. Las partes apicales de las rectrices externas, que se
encuentran fuera de dicho triángulo, aumentan la resistencia sin proporcionar sustentación, incrementando por tanto los costes
de vuelo.
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la resistencia que produce la cola de un ave cuando ésta
se encuentra en vuelo es proporcional al área de esa cola,
pero la sustentación depende sólo de su anchura máxima
continua. Esto quiere decir que la máxima sustentación
para una cierta resistencia se produce cuando la cola ex-
tendida tiene forma triangular, y cuando una cola de esas
características se repliega, presenta una forma de horqui-
lla (Fig. 1). Para conseguir esta forma óptima es necesa-
rio que las rectrices externas tengan una longitud un poco
más del doble que la longitud de las rectrices centrales y
se consigue cuando la cola se abre unos 120°. Cualquier
aumento de la longitud de las rectrices externas que ex-
ceda esta proporción óptima de dos sobrepasará el punto
de anchura máxima continua, aumentando la resistencia
de la cola sin aumentar la sustentación y, por tanto, incre-
mentando los costes de vuelo.

Estas consideraciones no explicarían por sí solas la
necesidad de la cola para el vuelo de las aves. De hecho,
si un ave estuviese seleccionada para conseguir la máxi-
ma sustentación para cierta resistencia y volara siempre
en línea recta y a una sola velocidad, entonces no necesi-
taría tener cola, ya que esa máxima proporción se consi-
gue con las alas. Evidentemente el vuelo no es algo tan
simple y la cola de las aves tiene una gran importancia,
pudiéndose destacar dos funciones aerodinámicas princi-
pales (Thomas y Balmford 1995). Por un lado, la cola
puede contribuir de una manera importante a la sustenta-
ción total. Para una cierta velocidad, las alas sólo pueden
generar una cierta cantidad máxima de sustentación, y la
cantidad máxima de sustentación que un ave puede gene-
rar es muy importante para una serie de movimientos y
maniobras que el ave debe efectuar, como por ejemplo la
aceleración durante el despegue, los giros o la velocidad
mínima de vuelo. Por otro lado, la cola ayuda a mantener
la estabilidad y a controlar el ángulo de ataque de las alas,
posibilitando a las aves volar a más de una velocidad. Por
tanto, las colas actúan como controladores de la estabili-
dad y como superficies de sustentación para mejorar la
maniobrabilidad, la agilidad y el vuelo a baja velocidad.
La importancia relativa de estas diferentes funciones de-
terminará la forma y el tamaño óptimo de la cola en cada
especie de ave.

La importancia de la selección sexual en la morfología
de la cola

Desde que Andersson (1982) mostrara de una manera
experimental que las hembras de Euplectes progne, un
paseriforme africano, preferían emparejarse con machos
de cola más larga, muchos estudios han resaltado la im-
portancia de la selección sexual a la hora de explicar las
rectrices alargadas de muchas especies de aves (para una
revisión de la importancia de la selección sexual en las
aves y en otros organismos ver Andersson (1994)). En el
caso de la golondrina, como la longitud de las rectrices
externas de los machos es más de dos veces la longitud de
sus rectrices internas, la teoría aerodinámica predice que
la porción apical de las rectrices externas constituirá un

lastre durante el vuelo, creando resistencia sin proporcio-
nar sustentación. Según la hipótesis de la selección sexual,
las plumas externas de la cola de los machos serían más
largas que el óptimo según la selección natural porque
habría una selección sexual direccional a favor de rectrices
externas más largas. Las hembras preferirían emparejarse
con machos de colas más largas y éstos tendrían un ma-
yor éxito de emparejamiento que se traduciría en un ma-
yor éxito reproductor. Las ventajas que obtienen las hem-
bras al emparejarse con machos de cola más larga pueden
ser directas, ya que existe una relación inversa entre lon-
gitud de la cola de los machos y su carga parasitaria, o
indirectas, ya que los machos de cola más larga pueden
transmitir a su descendencia mayor resistencia a los pará-
sitos (para una revisión amplia de los beneficios de la elec-
ción de pareja en la golondrina ver Møller (1994)). Por
tanto, las rectrices externas serían caracteres sexuales se-
cundarios cuyo coste aerodinámico vendría compensado
por los beneficios de la selección sexual. Para demostrar
la importancia de la selección sexual en la morfología de
estas plumas habría que comprobar (1) que las hembras
prefieren emparejarse con machos de colas más largas,
(2) que las colas más largas suponen un coste para los
individuos que las portan y (3) que las colas más cortas
confieren ventajas desde el punto de vista de la selección
natural.

En primer lugar se comprobó que existía una prefe-
rencia de las hembras a emparejarse con machos de cola
más larga. Para ello se manipularon experimentalmente
las rectrices externas aumentando o disminuyendo su lon-
gitud en 20 mm. y se comprobó que existía un claro efec-
to de la manipulación en el tiempo que los machos tarda-
ban en emparejarse y en su éxito de emparejamiento (Mø-
ller 1988). También se ha comprobado que la manipula-
ción de la longitud de la cola tiene un efecto significativo
sobre la paternidad extra-pareja, haciendo así mucho más
intensa la selección sexual (Saino et al. 1997c). La longi-
tud de la cola en los machos muestra un efecto similar
cuando se estudian individuos sin manipular. Si la longi-
tud de las rectrices externas fuera la óptima según la se-
lección natural, esperaríamos que cualquier manipulación
de su longitud, bien sea un aumento o una disminución,
acarrease algún tipo de coste. Por el contrario, si debido a
la selección sexual su longitud fuese mayor que ese ópti-
mo, un aumento de la longitud supondría también un de-
terioro de su capacidad de vuelo, pero un acortamiento,
siempre que no fuese excesivo, supondría una ventaja
desde el punto de vista aerodinámico, porque acercaría la
longitud de las plumas a su óptimo. Existen varias mane-
ras de poder medir si la variación de la longitud de la cola
está asociada a algún tipo de coste, pero vamos a fijarnos
solamente en aquellas características que están directa o
indirectamente relacionadas con costes aerodinámicos, es
decir, con un mayor gasto energético o algún tipo de defi-
ciencia en el vuelo.

Una alteración de los costes aerodinámicos tendría
consecuencias, por ejemplo, en la obtención de alimento.
Se ha comprobado que los machos con la cola experi-
mentalmente alargada proporcionan menos alimento a los
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pollos que los machos con la cola acortada (de Lope y
Møller 1993). Sin embargo, este resultado podría deberse
a que las hembras realizan una mayor inversión parental
cuando están emparejadas con machos más atractivos
(Burley 1986). Otro resultado más clarificador sobre los
costes de vuelo consiste en que cuanto mayor es la longi-
tud de la cola de los machos, más pequeños son los insec-
tos con los que ceban a los pollos (Møller et al. 1995).
Como la captura de insectos grandes es más provechosa
en términos energéticos que la de insectos pequeños
(Turner 1982) y el único inconveniente para capturar in-
sectos grandes es que son más rápidos y, por tanto, más
difíciles de capturar, este resultado parece apoyar la idea
de que las rectrices largas suponen un coste aerodinámico
que impide la captura de presas de un tamaño óptimo.
Otra manera de medir los costes de vuelo es mediante los
niveles de hematocrito. Si un individuo tiene que desa-
rrollar una mayor actividad muscular, requerirá un mayor
consumo de oxígeno, lo que hará aumentar los niveles de
hematocrito. Tanto las observaciones de individuos ma-
nipulados como sin manipular indican que cuanto mayor
es la longitud de las rectrices externas, mayor es el nivel
de hematocrito (Saino et al. 1997a, b).

Existen otras observaciones que, aunque de una ma-
nera indirecta, también apoyan la influencia de la selec-
ción sexual en la morfología de las rectrices externas de
la golondrina, como por ejemplo la reducción de la an-
chura en la parte apical, que contribuiría a reducir los cos-
tes asociados a esas plumas (Møller y Hedenström 1999).
Otra prueba indirecta sería el propio dimorfismo sexual
en la longitud de las rectrices externas (Hedenström y

Møller 1999), que son más largas en los machos. Sin con-
siderar el efecto de la cola, las hembras presentan mayo-
res costes de vuelo que los machos debido a su peso y
envergadura (A. Barbosa, J.J. Cuervo y A.P. Møller, da-
tos no publicados). Por lo tanto, no parece que las rectri-
ces se hayan alargado para reducir los costes de vuelo.
También el mayor dimorfismo sexual en las poblaciones
del norte de Europa parece apoyar la importancia de la
selección sexual: en el sur, con temperaturas más eleva-
das, los insectos son más difíciles de capturar y los ma-
chos no podrían tener unas rectrices externas tan alarga-
das como en el norte (Barbosa y Møller 1999a). Por últi-
mo, destacar que en muchas otras especies de aves muy
dependientes del vuelo, como la mayoría de hirundíni-
dos, pero también los menos emparentados vencejos o
charranes (géneros Apus y Sterna), la cola tiene forma
ahorquillada coincidiendo con las proporciones óptimas
establecidas por los modelos aerodinámicos, es decir con
rectrices externas proporcionalmente más cortas que los
machos de golondrina. Una revisión de las evidencias
existentes sobre la influencia de la selección sexual en la
morfología de la cola de la golondrina puede encontrarse
en Møller et al. (1998).

La función aerodinámica de las rectrices externas

Aunque hemos visto algunas evidencias de que la parte
apical de las rectrices externas de los machos de golon-
drina suponen un coste cuando las aves están en vuelo,
otros autores (Norberg 1994) han propuesto que estas

Figura 2. Manipulación de las rectrices externas de la golondrina acortando o alargando en 20 mm la parte basal de las plumas. Por
claridad, las plumas se representan aisladas, aunque la manipulación se efectúa realmente con las plumas insertadas al cuerpo.
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porciones de pluma sí que tienen una función aerodiná-
mica. Concretamente funcionarían como un mecanismo
de control para ajustar automáticamente el borde de ata-
que de la cola cuando ésta sube o baja, teniendo como
efecto un aumento de la relación entre sustentación y re-
sistencia. El mecanismo sería similar a los “flaps” de los
aviones, piezas móviles que al ser desplegadas aumentan
considerablemente la sustentación del aparato. La parte
de la cola que genera la mayoría de la sustentación es el
borde de ataque, que está formado precisamente por las
rectrices externas. El eje de estas plumas está ligeramente
curvado hacia atrás, por lo que la parte apical se encuen-
tra detrás del eje de torsión de la pluma en su punto de
inserción al cuerpo. Cuando la cola se baja, la resistencia
de la parte apical, actuando detrás del eje de torsión, pro-
voca que la pluma gire sobre su eje y que el borde de
ataque de la cola se incline hacia delante. Con la modula-
ción correcta del grado de torsión acorde a la curvatura
del eje de la pluma y al área de la parte apical, este meca-
nismo proporciona automáticamente al borde anterior de
la cola la inclinación adecuada sea cual sea el ángulo de
ataque. La ventaja potencial de este sistema es enorme ya
que, según algunos cálculos (Norberg y Thomas, datos
no publicados, citado en Evans y Thomas 1997), la sus-
tentación podría aumentar en un 30%. Sin embargo, hay
que decir que este mecanismo sólo puede funcionar cuan-
do el ave realiza un giro y la cola se encuentra extendida.
En vuelo recto con la cola plegada el extremo de las rec-
trices externas sólo produce resistencia. Según Norberg
(1994) las ventajas aerodinámicas de estas plumas serían
mayores que los inconvenientes, por lo que podrían haber
evolucionado exclusivamente como consecuencia de la
selección natural.

¿Cómo comprobar la función de las rectrices externas?

En los experimentos efectuados por Møller y colabo-
radores para estudiar la función de las rectrices externas
en los machos de golondrina (Møller 1988, 1989, de Lope
y Møller 1993, Møller et al. 1995, Saino et al. 1997a), la
cola se manipulaba alargándola o acortándola 20 mm. El
proceso consistía (ver Fig. 2) en cortar la pluma en un
punto de la zona basal para después realizar en el frag-
mento de pluma separada del cuerpo otro corte a 20 mm
del punto anterior, con lo que se obtenía un fragmento de
pluma de 20 mm de longitud. Los cortes se efectuaban
solamente sobre el raquis (eje córneo de las plumas de las
aves), dejando las barbas intactas. Pegando la parte más
apical a la que permanecía unida al cuerpo, se obtenía
una pluma 20 mm más corta que la inicial. En otro indivi-
duo se cortaba la rectriz también en la zona basal y el
fragmento que habíamos obtenido anteriormente se pe-
gaba entre las partes basal y apical, resultando en conse-
cuencia una pluma 20 mm más larga que la original. Por
supuesto, algunos individuos no eran manipulados y ser-
vían como control del experimento. Si la forma alargada
de las rectrices externas fuese consecuencia de la selec-
ción sexual, el alargamiento experimental produciría ma-
yores costes de vuelo, mientras que el acortamiento, siem-

pre que no fuese excesivo, supondría una ventaja al acer-
car la longitud de la pluma a su óptimo según la selección
natural. En cambio, si la forma de estas plumas fuese con-
secuencia exclusivamente de la selección natural, cual-
quier modificación de su longitud supondría un coste ae-
rodinámico, e incluso el alargamiento experimental po-
dría mejorar algún componente del vuelo (por ejemplo la
maniobrabilidad), tal como Norberg (1994) postula.

Esta forma de manipulación de la cola ha sido objeto
de varias críticas. Para empezar, de las observaciones de
Norberg (1994) se desprende que toda la cola es un ins-
trumento cuidadosamente armonizado donde las distin-
tas partes han experimentado un proceso de coadaptación
y cualquier cambio experimental podría suponer una al-
teración de las funciones aerodinámicas. Es decir, la ma-
nipulación podría destruir la integridad mecánica de las
rectrices externas. Otra objeción está relacionada con el
hecho de que en las golondrinas es la parte apical la que
ha sufrido un alargamiento, mientras que la parte basal es
similar a otras especies cercanas. Por lo tanto, para com-
probar la función de esa parte apical alargada, debería ser
esa parte la que fuese manipulada (Evans y Thomas 1997,
Thomas y Rowe 1997). En cambio, en los experimentos
de Møller y colaboradores se modificaba la longitud de la
parte basal de la pluma, mientras que la parte apical per-
manecía intacta. El efecto de modificar la longitud de las
plumas en su base o en su parte apical podría ser muy
distinto, ya que los costes asociados a la manipulación de
la cola dependerán de la forma de las plumas, de su área y
de la distribución de la masa. Otro inconveniente es que
el alargamiento experimental de las rectrices externas no
es útil para determinar cuales son las fuerzas evolutivas
que han conformado la cola, ya que sean cuales sean esas
fuerzas, un alargamiento siempre provocará un aumento
de los costes aerodinámicos. La única manipulación in-
formativa en este sentido es el acortamiento: si provoca
una mejora en la eficacia de vuelo significará que las plu-
mas son más largas que su óptimo según la selección na-
tural, por lo que la selección sexual tendría que haber
operado (Evans y Thomas 1997, Thomas y Rowe 1997).

Møller y colaboradores, sin embargo, defienden la
validez de sus experimentos. En primer lugar, no es fácil
determinar hasta qué punto la manipulación de las rectri-
ces externas puede estar destruyendo sus propiedades ae-
rodinámicas, aunque la igualdad encontrada entre los in-
dividuos con la cola manipulada pero sin variar su longi-
tud y aquellos con la cola sin manipular (Møller 1988,
1989) apoyaría que la integridad aerodinámica de las plu-
mas no ha sido destruida con la manipulación. Por otro
lado nos encontramos con que la función aerodinámica
de las rectrices externas propuesta por Norberg (1994) se
trata sólo de un mecanismo hipotético cuya importancia
es de magnitud desconocida. Aún no se ha determinado la
relación funcional entre la longitud de la rectriz y el grado
de inclinación que puede alcanzar su borde de ataque, por
lo que sigue sin conocerse la longitud mínima necesaria
para obtener la máxima inclinación (Barbosa y Møller
1999b). Existe la posibilidad de que este mecanismo sea
independiente de la longitud de la cola, lo que difícilmen-
te podría explicar el notable alargamiento de las rectrices
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externas en la golondrina. También está la cuestión sobre
la idoneidad de manipular la parte basal de las plumas. La
manipulación experimental tanto de la parte apical como
de la parte basal provocará un cambio en las proporciones
de la pluma, por lo que la manipulación de cualquiera de
las partes puede alterar la función de la cola. La inexisten-
cia de medidas cuantitativas sobre la relación entre la lon-
gitud de la parte apical, la longitud de la parte basal y la
magnitud del mecanismo propuesto por Norberg (1994),
no permite aventurar que un tipo de manipulación sea
mejor que otro. En cuanto al hecho de que el alargamien-
to experimental de las rectrices externas siempre es costo-
so y de que sólo el acortamiento puede dar información
sobre la función de estas plumas, tampoco existe consen-
so. Barbosa y Møller (1999b) sostienen que el alargamien-
to sería beneficioso si el mecanismo propuesto por Nor-
berg (1994) estuviera relacionado con la longitud de las
plumas y si este carácter estuviese sometido a una presión
selectiva direccional. Incluso en el caso de que la selec-
ción fuese estabilizante, el alargamiento podría ser bene-
ficioso cuando la longitud original de la cola fuese menor
que el óptimo según la selección natural.

Recientes investigaciones (Evans 1998) han mostra-
do que las consecuencias aerodinámicas de manipular la
parte basal o apical de las plumas son muy diferentes, por
lo que se reitera la necesidad de manipular la parte apical.
Este estudio mostró también que tanto el alargamiento
como el acortamiento en 20 mm producía un deterioro en
la eficacia de vuelo de las golondrinas, por lo que se con-
cluyó que si las rectrices externas han sido alargadas más
allá del óptimo según la selección natural, ese alargamien-
to debe haber sido menor que 20 mm. En un experimento
posterior (Buchanan y Evans 2000) se acortó la parte api-
cal de las rectrices externas en porciones menores y se
comprobó que la eficacia de distintos componentes del
vuelo mejoraba cuando el acortamiento era menor que 10
mm, pero empeoraba cuando se acortaba más de 10 mm.
Por tanto esa longitud de 10 mm sería la que habría sido
alargada a causa de la selección sexual y el resto del alar-
gamiento sería debido a la selección natural. En estos ex-
perimentos las aves eran filmadas cuando llegaban o sa-
lían del nido, momento en el que estaría actuando el me-
canismo propuesto por Norberg (1994), ya que las aves
giraban con la cola abierta. Sin embargo, no es probable
que en estas circunstancias estuviese operando presión
selectiva alguna. Además, las golondrinas del grupo con-
trol del experimento se consideraron como poseedores de
la morfología óptima, lo cual no parece muy apropiado
vistos los valores subóptimos que mostraban para algu-
nas variables como la velocidad o la aceleración (Barbo-
sa 1999). Otras críticas al trabajo de Buchanan y Evans
(2000) incluyen la falta de estandarización de las condi-
ciones en las que se midieron las variables de vuelo en los
distintos individuos y las pocas evidencias de que esos
parámetros aerodinámicos tengan realmente consecuen-
cias en su eficacia biológica (Møller y Barbosa 2001).
Buchanan y Evans (2001) muestran argumentos para de-
fender la validez de su estudio, y además sus conclusio-
nes vienen apoyadas por experimentos similares realiza-
dos en condiciones más estandarizadas (Rowe et al. 2001).

Estos experimentos mostraron que el alargamiento de la
cola que podría explicarse por procesos de selección
sexual sería de 12 mm aproximadamente. Como alterna-
tiva a este tipo de experimentos se ha propuesto la medi-
ción de la capacidad de vuelo de las aves antes y después
de la manipulación de su cola (Barbosa 1999), lo que po-
dría determinar el efecto real de la manipulación.

Otra manera de entender la importancia relativa de la
selección sexual y la selección natural en la evolución de
las rectrices externas de las golondrinas es conocer cual
fue la presión selectiva que originó el alargamiento de
estas plumas en los antecesores de la especie. Con este
propósito, varios investigadores han alargado experimen-
talmente las rectrices externas en otras especies de
hirundínidos que no poseen rectrices alargadas, concreta-
mente en el avión común (Delichon urbica) y el avión
zapador (Riparia riparia) y han comprobado las conse-
cuencias de la manipulación. Unos estudios apoyan la idea
de la selección natural como causa original del alarga-
miento de la cola (Park et al. 2000, Rowe et al. 2001) y
otros, en cambio, mantienen que la causa fue la selección
sexual (Matyjasiak et al. 2000). A pesar de las discrepan-
cias, este procedimiento abre nuevas e interesantes posi-
bilidades de investigación.

Conclusiones

Actualmente la mayoría de investigadores (Møller et
al. 1998, Buchanan y Evans 2000, Rowe et al. 2001) es-
tán de acuerdo en que la longitud de las rectrices externas
de los machos de golondrina común es mayor que el ópti-
mo según la selección natural. Esto significa que la selec-
ción sexual ha tenido un efecto muy importante en la evo-
lución de este carácter. En cuanto al alargamiento de las
rectrices externas como consecuencia del mecanismo pro-
puesto por Norberg (1994), también es probable
(Buchanan y Evans 2000, Rowe et al. 2001), pero las ob-
servaciones que lo apoyan son mucho menos claras, al
menos mientras no se sepa de qué manera está relaciona-
da la longitud de la pluma con dicho mecanismo. En el
caso de que tanto la selección sexual como la natural ha-
yan contribuido al alargamiento de estas plumas, todavía
estaría por dirimir cual de los dos mecanismos empezó a
actuar antes. Un tema que deliberadamente no he tratado
es el de la evolución de las rectrices externas en las hem-
bras de golondrina, ya que ha sido menos estudiado que
en los machos. De momento no existe consenso, y mien-
tras unos autores consideran que su longitud corresponde
al óptimo aerodinámico (Møller et al. 1998, Hedenström
y Møller 1999), para otros serían estructuras alargadas
más allá de ese óptimo (Cuervo et al. 1996, Buchanan y
Evans 2000, Rowe et al. 2001). Aunque han sido nota-
bles los avances en el estudio de los mecanismos evoluti-
vos que han dado forma a la cola de las golondrinas, mu-
cho es lo que todavía queda por saber.
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