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El desarrollo exagerado de algunos caracteres puede ser debido a la seleccion sexual, a la seleccion natural o
ambos procesos actuando en la misma direccion. En el caso de las rectrices (plumas grandes de la cola de las ave:
externas alargadas de los machos de golondrina cdfimiimgo rusticg no esta claro cual es el proceso evolutivo
implicado. Si la seleccidon sexual favoreciese las colas de mayor longitud, las rectrices externas podrian ser mas
largas que el 6ptimo segun la seleccion natural. Esto parece ser asi, ya que las hembras prefieren emparejarse co
machos de colas largas y la longitud de la cola esta directamente relacionada con su coste aerodindmico. También se
ha propuesto que la porcion apical de las rectrices externas sirve para aumentar la sustentacion cuando se realiza u
giro, por lo que estas plumas podrian haberse alargado como consecuencia de la seleccién natural. Sin embargo
gueda por determinar qué relacion existe entre la longitud de la pluma y su funcién aerodinamica. Uno de los
métodos mas 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 o0 menos. Seria aconse-
jable medir la capacidad de vuelo de cada individuo antes y después de la manipulacion.

Introduccion mos el caso del cuello de la jirafaifaffa cameloparda-
lis). Puede parecer evidente que un cuello de tal longitud

Cualquier variacion fenotipica de un caracter que esté se haya desarrollado como consecuencia de la seleccion
relacionada con una variacién en el éxito de superviven- natural para poder alcanzar las hojas més altas de las aca-
cia dar& lugar a cambios en el valor medio de ese caracter.cias y poder acceder a un alimento vedado a otros ungula-
Este proceso explica satisfactoriamente la evolucion de la dos. Sin embargo, la actual morfologia de ese cuello no
mayoria de los caracteres y se denomina seleccion naturalpodria entenderse sin tener en cuenta la seleccion sexual:
(Darwin 1859) (ver Capitulos 5y 7). Por otro lado, la va- las luchas entre los machos por el acceso a las hembras
riacién fenotipica de un caracter relacionada con la varia- han provocado que el cuello, la principal arma de lucha
cién en el éxito de emparejamiento también puede provo- entre machos, se haya desarrollado méas que lo que seria
car cambios evolutivos. Este proceso se conoce como se-esperado para la obtencion de alimento (Simmons y Schee-
leccion sexual y puede deberse a la seleccion activa depers 1996). Sobre otros caracteres, sin embargo, no existe
pareja o a la competencia entre individuos del mismo sexo consenso acerca de cuales han sido las fuerzas selectivas
por el acceso a la reproduccion (Darwin 1871) (ver Capi- gque han conformado su evolucion. Uno de estos casos son
tulo 13). En algunos casos las fuerzas selectivas que hanlas rectrices (plumas grandes de la cola de las aves) exter-
afectado a un caracter parecen evidentes, como por ejem-nas de la golondrina comuHifundo rusticg. Estas plu-
plo en las espectaculares colas de los machos de pavo reainas son anormalmente alargadas y ese alargamiento po-
(Pavo cristatuy que son las plumas supracobertoras de dria haberse debido a la seleccion sexual, a la seleccion
la cola enormemente exageradas en longitud. El alarga- natural o a ambos procesos conjuntamente. A continua-
miento de esas plumas se habria producido gracias a lacion revisaré las evidencias a favor y en contra de cada
seleccién sexual, hasta un cierto punto en el que las ven-proceso selectivo.
tajas debidas a la seleccidn sexual se igualarian a las des-
ventajas debidas a la seleccion natural. En este caso la
seleccién natural habria estado operando en sentido con-La especie objeto de estudio
trario a la seleccion sexual. Sin embargo, no siempre la
seleccion sexual y la seleccién natural son fuerzas contra-  La siguiente informacion esta basada en mis propias
puestas. Puede ocurrir que ambas ejerzan el mismo efectoobservaciones y en varias fuentes bibliogréficas (Cramp
sobre un determinado caracter, al menos durante una fasel988, Mgller 1994). La golondrina comdn es una especie
del proceso evolutivo, y que sea dificil determinar la res- de paseriforme de la familia hirundinidos cuya area de
ponsabilidad de una u otra fuerza en ese proceso. Ponga-distribucién durante la época reproductora comprende casi
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Anchur mikima confinua

Figura 1. Cola de macho de golondrina. Segtn la teorfa aerodinamica, la resistencia que produce la cola es proporcional a su area,
pero la sustentacién depende sélo de su anchura méxima continua. La maxima sustentacién para una cierta resistencia se
consigue con una cola que tiene forma triangular cuando se extiende 120°. Las partes apicales de las rectrices externas, que se
encuentran fuera de dicho triangulo, aumentan la resistencia sin proporcionar sustentacién, incrementando por tanto los costes
de vuelo.

toda la zona templada del hemisferio norte. Pueden dis- dos semanas exclusivamente por la hembra y el nimero
tinguirse seis subespecies que presentan pequefias variagde puestas por estacion reproductora varia entre unay tres,
ciones morfolégicas, pero vamos a referirnos principal- dependiendo de la latitud, siendo mayor el nimero de
mente a la subespecie que se reproduce en Eulfopa ( puestas en el sur. La estancia de los pollos en el nido dura
rustica). El dimorfismo sexual es pequefio a excepcion aproximadamente tres semanas y a su alimentacion con-
de las rectrices externas que son considerablemente magribuyen tanto machos como hembras. El alimento de las
largas en los machos que en las hembras. A su vez, lasgolondrinas estd constituido por insectos, fundamental-
rectrices externas de las hembras son més largas que lagnente dipteros e himendpteros, que son capturados en
de los juveniles de ambos sexos. Al ser las rectrices exter-vuelo. El tipo de dieta explica la gran importancia que el
nas notablemente més largas que las centrales, la cola devuelo y los caracteres morfolégicos de los que éste de-
las golondrinas muestra una caracteristica forma ahorqui- pende tienen para esta especie.
llada. Existen diferencias apreciables entre las distintas
poblaciones de golondrinas europeas, siendo los indivi-
duos de poblaciones mas nortefias generalmente mas granBreves nociones de aerodinamica
des y con un dimorfismo sexual mas acusado en la longi-
tud de las rectrices externas. En las poblaciones del surde  Aunque se han propuesto varios modelos aerodina-
la Peninsula Ibérica el peso medio aproximado es de 18 g,micos para explicar el vuelo de las aves (por ejemplo
la longitud de las alas 120 mm, la longitud de las rectrices Pennycuick (1989)), la mayor parte de ellos no han teni-
internas 43 mm y la longitud de las rectrices externas do en cuenta la funcion de la cola (para una excepcion
100 mm en los machos y 84 mm en las hembras. ver Thomas (1996)). Me centraré, por tanto, en explicar
Las primeras golondrinas llegan a sus lugares de re- la importancia aerodindmica de la cola. Cuando un ave
produccién en Europa entre febrero y abril, dependiendo se encuentra en vuelo, su cola experimenta una serie de
de la latitud, después de haber pasado el invierno en elfuerzas debidas a la viscosidad y a los cambios de pre-
Africa subsahariana, donde han realizado su Gnica mudasién del aire que la circundan. Estas fuerzas pueden divi-
anual. La reproduccion se efectia de forma colonial o dirse en fuerzas de sustentacion, que son fuerzas perpen-
semicolonial y casi siempre asociada a construcciones diculares a la direccion del flujo de aire, que tenderan a
humanas. Generalmente el nimero de machos en una poimantener el ave en el aire, y fuerzas de resistencia o arras-
blacion sobrepasa al de hembras y el sistema social detre, que son fuerzas de la misma direccién y sentido que
emparejamiento es monégamo, aunque se han registradcel flujo de aire y suponen un coste aerodinamico. Cuanto
algunos casos de poliginia. Los nidos se construyen con mayor sea la sustentacién y menor la resistencia, menor
barro y fragmentos vegetales, formando una copa, y los sera la potencia que el ave necesite para volar y, por tan-
dos sexos contribuyen a su construccion. La puesta cons-to, menor el gasto energético. Segun recientes modelos
ta normalmente de 4-6 huevos que son incubados duranteaerodinamicos (Thomas 1993, Thomas y Balmford 1995),
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la resistencia que produce la cola de un ave cuando éstalastre durante el vuelo, creando resistencia sin proporcio-
se encuentra en vuelo es proporcional al &rea de esa colanar sustentacion. Segun la hip6tesis de la seleccién sexual,
pero la sustentacion depende sélo de su anchura maximalas plumas externas de la cola de los machos serian méas
continua. Esto quiere decir que la méxima sustentacion largas que el 6ptimo segun la seleccién natural porque
para una cierta resistencia se produce cuando la cola ex-habria una seleccion sexual direccional a favor de rectrices
tendida tiene forma triangular, y cuando una cola de esas externas mas largas. Las hembras preferirian emparejarse
caracteristicas se repliega, presenta una forma de horqui-con machos de colas mas largas y éstos tendrian un ma-
lla (Fig. 1). Para conseguir esta forma 6ptima es necesa- yor éxito de emparejamiento que se traduciria en un ma-
rio que las rectrices externas tengan una longitud un poco yor éxito reproductor. Las ventajas que obtienen las hem-
mas del doble que la longitud de las rectrices centrales y bras al emparejarse con machos de cola més larga pueden
se consigue cuando la cola se abre unos 120°. Cualquierser directas, ya que existe una relacién inversa entre lon-
aumento de la longitud de las rectrices externas que ex- gitud de la cola de los machos y su carga parasitaria, o
ceda esta proporcion 6ptima de dos sobrepasara el puntandirectas, ya que los machos de cola mas larga pueden
de anchura maxima continua, aumentando la resistencia transmitir a su descendencia mayor resistencia a los para-
de la cola sin aumentar la sustentacion y, por tanto, incre- sitos (para una revisién amplia de los beneficios de la elec-
mentando los costes de vuelo. cion de pareja en la golondrina ver Mgller (1994)). Por
Estas consideraciones no explicarian por si solas la tanto, las rectrices externas serian caracteres sexuales se-
necesidad de la cola para el vuelo de las aves. De hechogcundarios cuyo coste aerodinamico vendria compensado
si un ave estuviese seleccionada para conseguir la maxi-por los beneficios de la seleccion sexual. Para demostrar
ma sustentacidn para cierta resistencia y volara siemprela importancia de la seleccién sexual en la morfologia de
en linea recta y a una sola velocidad, entonces no necesi-estas plumas habria que comprobar (1) que las hembras
taria tener cola, ya que esa méaxima proporcién se consi- prefieren emparejarse con machos de colas mas largas,
gue con las alas. Evidentemente el vuelo no es algo tan(2) que las colas mas largas suponen un coste para los
simple y la cola de las aves tiene una gran importancia, individuos que las portan y (3) que las colas mas cortas
pudiéndose destacar dos funciones aerodindmicas princi- confieren ventajas desde el punto de vista de la seleccién
pales (Thomas y Balmford 1995). Por un lado, la cola natural.
puede contribuir de una manera importante a la sustenta-  En primer lugar se comprobd que existia una prefe-
cion total. Para una cierta velocidad, las alas s6lo puedenrencia de las hembras a emparejarse con machos de cola
generar una cierta cantidad maxima de sustentacion, y lamas larga. Para ello se manipularon experimentalmente
cantidad méxima de sustentacion que un ave puede gene4as rectrices externas aumentando o disminuyendo su lon-
rar es muy importante para una serie de movimientos y gitud en 20 mm. y se comprob6 que existia un claro efec-
maniobras que el ave debe efectuar, como por ejemplo lato de la manipulacion en el tiempo que los machos tarda-
aceleracion durante el despegue, los giros o la velocidad ban en emparejarse y en su éxito de emparejamiento (Mg-
minima de vuelo. Por otro lado, la cola ayuda a mantener ller 1988). También se ha comprobado que la manipula-
la estabilidad y a controlar el &ngulo de ataque de las alas,cion de la longitud de la cola tiene un efecto significativo
posibilitando a las aves volar a mas de una velocidad. Por sobre la paternidad extra-pareja, haciendo asi mucho més
tanto, las colas actian como controladores de la estabili- intensa la seleccion sexual (Saino et al. 1997c¢). La longi-
dad y como superficies de sustentacién para mejorar la tud de la cola en los machos muestra un efecto similar
maniobrabilidad, la agilidad y el vuelo a baja velocidad. cuando se estudian individuos sin manipular. Si la longi-
La importancia relativa de estas diferentes funciones de- tud de las rectrices externas fuera la dptima segun la se-
terminard la forma y el tamafio 6ptimo de la cola en cada leccion natural, esperariamos que cualquier manipulacion
especie de ave. de su longitud, bien sea un aumento o una disminucion,
acarrease algun tipo de coste. Por el contrario, si debido a
la seleccion sexual su longitud fuese mayor que ese 6pti-
La importancia de la seleccién sexual en la morfologia mo, un aumento de la longitud supondria también un de-
de la cola terioro de su capacidad de vuelo, pero un acortamiento,
siempre que no fuese excesivo, supondria una ventaja
Desde que Andersson (1982) mostrara de una maneradesde el punto de vista aerodinamico, porque acercaria la
experimental que las hembras Heplectes progneun longitud de las plumas a su optimo. Existen varias mane-
paseriforme africano, preferian emparejarse con machos ras de poder medir si la variacion de la longitud de la cola
de cola mas larga, muchos estudios han resaltado la im-est4 asociada a algin tipo de coste, pero vamos a fijarnos
portancia de la seleccion sexual a la hora de explicar las solamente en aquellas caracteristicas que estan directa o
rectrices alargadas de muchas especies de aves (para unadirectamente relacionadas con costes aerodindmicos, es
revision de la importancia de la seleccién sexual en las decir, con un mayor gasto energético o algin tipo de defi-
aves y en otros organismos ver Andersson (1994)). En el ciencia en el vuelo.
caso de la golondrina, como la longitud de las rectrices Una alteracion de los costes aerodindmicos tendria
externas de los machos es mas de dos veces la longitud deonsecuencias, por ejemplo, en la obtencién de alimento.
Sus rectrices internas, la teoria aerodinamica predice queSe ha comprobado que los machos con la cola experi-
la porcion apical de las rectrices externas constituira un mentalmente alargada proporcionan menos alimento a los
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Figura 2. Manipulacién 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 manipulacién se efecttia realmente con las plumas insertadas al cuerpo.

pollos que los machos con la cola acortada (de Lope y Mgller 1999), que son mas largas en los machos. Sin con-
Mgller 1993). Sin embargo, este resultado podria debersesiderar el efecto de la cola, las hembras presentan mayo-
a que las hembras realizan una mayor inversion parentalres costes de vuelo que los machos debido a su peso y
cuando estdn emparejadas con machos mas atractivosenvergadura (A. Barbosa, J.J. Cuervo y A.P. Mgller, da-
(Burley 1986). Otro resultado més clarificador sobre los tos no publicados). Por lo tanto, no parece que las rectri-
costes de vuelo consiste en que cuanto mayor es la longi-ces se hayan alargado para reducir los costes de vuelo.
tud de la cola de los machos, mas pequefios son los insecTambién el mayor dimorfismo sexual en las poblaciones
tos con los que ceban a los pollos (Mgller et al. 1995). del norte de Europa parece apoyar la importancia de la
Como la captura de insectos grandes es mas provechosaeleccion sexual: en el sur, con temperaturas mas eleva-
en términos energéticos que la de insectos pequefiosdas, los insectos son mas dificiles de capturar y los ma-
(Turner 1982) y el Gnico inconveniente para capturar in- chos no podrian tener unas rectrices externas tan alarga-
sectos grandes es que son mas rapidos y, por tanto, maslas como en el norte (Barbosa y Mgller 1999a). Por ulti-
dificiles de capturar, este resultado parece apoyar la ideamo, destacar que en muchas otras especies de aves muy
de que las rectrices largas suponen un coste aerodindmicodependientes del vuelo, como la mayoria de hirundini-
que impide la captura de presas de un tamafio éptimo. dos, pero también los menos emparentados vencejos o
Otra manera de medir los costes de vuelo es mediante loscharranes (géneraspusy Sterng, la cola tiene forma
niveles de hematocrito. Si un individuo tiene que desa- ahorquillada coincidiendo con las proporciones 6ptimas
rrollar una mayor actividad muscular, requerira un mayor establecidas por los modelos aerodinamicos, es decir con
consumo de oxigeno, lo que hard aumentar los niveles derectrices externas proporcionalmente mas cortas que los
hematocrito. Tanto las observaciones de individuos ma- machos de golondrina. Una revisién de las evidencias
nipulados como sin manipular indican que cuanto mayor existentes sobre la influencia de la seleccién sexual en la
es la longitud de las rectrices externas, mayor es el nivel morfologia de la cola de la golondrina puede encontrarse
de hematocrito (Saino et al. 1997a, b). en Mgller et al. (1998).

Existen otras observaciones que, aunque de una ma-
nera indirecta, también apoyan la influencia de la selec-
cién sexual en la morfologia de las rectrices externas de La funcion aerodindmica de las rectrices externas
la golondrina, como por ejemplo la reduccion de la an-
chura en la parte apical, que contribuiria a reducirlos cos-  Aungque hemos visto algunas evidencias de que la parte
tes asociados a esas plumas (Mgller y Hedenstrom 1999).apical de las rectrices externas de los machos de golon-
Otra prueba indirecta seria el propio dimorfismo sexual drina suponen un coste cuando las aves estan en vuelo,
en la longitud de las rectrices externas (Hedenstréom y otros autores (Norberg 1994) han propuesto que estas
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porciones de pluma si que tienen una funcién aerodina- pre que no fuese excesivo, supondria una ventaja al acer-
mica. Concretamente funcionarian como un mecanismo car la longitud de la pluma a su 6ptimo segun la seleccién
de control para ajustar autométicamente el borde de ata-natural. En cambio, si la forma de estas plumas fuese con-
gue de la cola cuando ésta sube o baja, teniendo comosecuencia exclusivamente de la seleccién natural, cual-
efecto un aumento de la relacién entre sustentacién y re- quier modificacién de su longitud supondria un coste ae-
sistencia. EI mecanismo seria similar a los “flaps” de los rodindmico, e incluso el alargamiento experimental po-
aviones, piezas moviles que al ser desplegadas aumentardria mejorar algin componente del vuelo (por ejemplo la
considerablemente la sustentacion del aparato. La partemaniobrabilidad), tal como Norberg (1994) postula.
de la cola que genera la mayoria de la sustentacion es el  Esta forma de manipulacién de la cola ha sido objeto
borde de ataque, que estd formado precisamente por lasde varias criticas. Para empezar, de las observaciones de
rectrices externas. El eje de estas plumas esta ligeramentéNorberg (1994) se desprende que toda la cola es un ins-
curvado hacia atras, por lo que la parte apical se encuen-trumento cuidadosamente armonizado donde las distin-
tra detras del eje de torsién de la pluma en su punto detas partes han experimentado un proceso de coadaptacién
insercién al cuerpo. Cuando la cola se baja, la resistenciay cualquier cambio experimental podria suponer una al-
de la parte apical, actuando detras del eje de torsion, pro-teracion de las funciones aerodindmicas. Es decir, la ma-
voca que la pluma gire sobre su eje y que el borde de nipulacién podria destruir la integridad mecanica de las
ataque de la cola se incline hacia delante. Con la modula- rectrices externas. Otra objecion esté relacionada con el
cion correcta del grado de torsion acorde a la curvatura hecho de que en las golondrinas es la parte apical la que
del eje de la pluma y al area de la parte apical, este meca-ha sufrido un alargamiento, mientras que la parte basal es
nismo proporciona automaticamente al borde anterior de similar a otras especies cercanas. Por lo tanto, para com-
la cola la inclinacién adecuada sea cual sea el angulo deprobar la funcién de esa parte apical alargada, deberia ser
ataque. La ventaja potencial de este sistema es enorme yasa parte la que fuese manipulada (Evans 'y Thomas 1997,
gue, segun algunos célculos (Norberg y Thomas, datos Thomas y Rowe 1997). En cambio, en los experimentos
no publicados, citado en Evans y Thomas 1997), la sus- de Mgller y colaboradores se modificaba la longitud de la
tentacion podria aumentar en un 30%. Sin embargo, hay parte basal de la pluma, mientras que la parte apical per-
gue decir que este mecanismo sélo puede funcionar cuan-manecia intacta. El efecto de modificar la longitud de las
do el ave realiza un giro y la cola se encuentra extendida. plumas en su base o en su parte apical podria ser muy
En vuelo recto con la cola plegada el extremo de las rec- distinto, ya que los costes asociados a la manipulacién de
trices externas solo produce resistencia. Segin Norbergla cola dependeran de la forma de las plumas, de su areay
(1994) las ventajas aerodinamicas de estas plumas seriarde la distribucion de la masa. Otro inconveniente es que
mayores que los inconvenientes, por lo que podrian haberel alargamiento experimental de las rectrices externas no
evolucionado exclusivamente como consecuencia de la es Util para determinar cuales son las fuerzas evolutivas
seleccidn natural. que han conformado la cola, ya que sean cuales sean esas
fuerzas, un alargamiento siempre provocara un aumento
de los costes aerodinamicos. La Unica manipulacién in-
¢ Como comprobar la funcion de las rectrices externas? formativa en este sentido es el acortamiento: si provoca
una mejora en la eficacia de vuelo significara que las plu-
En los experimentos efectuados por Mgller y colabo- mas son mas largas que su 6ptimo segun la seleccién na-
radores para estudiar la funcién de las rectrices externastural, por lo que la seleccion sexual tendria que haber
en los machos de golondrina (Mgller 1988, 1989, de Lope operado (Evans y Thomas 1997, Thomas y Rowe 1997).
y Mgller 1993, Mgller et al. 1995, Saino et al. 1997a), la Mgller y colaboradores, sin embargo, defienden la
cola se manipulaba alargandola o acortandola 20 mm. El validez de sus experimentos. En primer lugar, no es facil
proceso consistia (ver Fig. 2) en cortar la pluma en un determinar hasta qué punto la manipulacion de las rectri-
punto de la zona basal para después realizar en el frag-ces externas puede estar destruyendo sus propiedades ae-
mento de pluma separada del cuerpo otro corte a 20 mmrodinamicas, aunque la igualdad encontrada entre los in-
del punto anterior, con lo que se obtenia un fragmento de dividuos con la cola manipulada pero sin variar su longi-
pluma de 20 mm de longitud. Los cortes se efectuaban tud y aquellos con la cola sin manipular (Mgller 1988,
solamente sobre el raquis (eje corneo de las plumas de 1asl989) apoyaria que la integridad aerodinamica de las plu-
aves), dejando las barbas intactas. Pegando la parte masnas no ha sido destruida con la manipulacion. Por otro
apical a la que permanecia unida al cuerpo, se obtenialado nos encontramos con que la funcion aerodinamica
una pluma 20 mm mas corta que la inicial. En otro indivi- de las rectrices externas propuesta por Norberg (1994) se
duo se cortaba la rectriz también en la zona basal y el trata sélo de un mecanismo hipotético cuya importancia
fragmento que habiamos obtenido anteriormente se pe-es de magnitud desconocida. Aln no se ha determinado la
gaba entre las partes basal y apical, resultando en conserelacion funcional entre la longitud de la rectriz y el grado
cuencia una pluma 20 mm mas larga que la original. Por de inclinacién que puede alcanzar su borde de ataque, por
supuesto, algunos individuos no eran manipulados y ser- lo que sigue sin conocerse la longitud minima necesaria
vian como control del experimento. Si la forma alargada para obtener la maxima inclinacion (Barbosa y Mgaller
de las rectrices externas fuese consecuencia de la selec1999b). Existe la posibilidad de que este mecanismo sea
cion sexual, el alargamiento experimental produciria ma- independiente de la longitud de la cola, lo que dificilmen-
yores costes de vuelo, mientras que el acortamiento, siem-te podria explicar el notable alargamiento de las rectrices
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externas en la golondrina. También esta la cuestion sobreEstos experimentos mostraron que el alargamiento de la
la idoneidad de manipular la parte basal de las plumas. Lacola que podria explicarse por procesos de seleccion
manipulacion experimental tanto de la parte apical como sexual seria de 12 mm aproximadamente. Como alterna-
de la parte basal provocara un cambio en las proporcionestiva a este tipo de experimentos se ha propuesto la medi-
de la pluma, por lo que la manipulacién de cualquiera de cién de la capacidad de vuelo de las aves antes y después
las partes puede alterar la funcién de la cola. La inexisten- de la manipulacion de su cola (Barbosa 1999), lo que po-
cia de medidas cuantitativas sobre la relacién entre la lon- dria determinar el efecto real de la manipulacion.
gitud de la parte apical, la longitud de la parte basal y la Otra manera de entender la importancia relativa de la
magnitud del mecanismo propuesto por Norberg (1994), seleccion sexual y la seleccion natural en la evolucion de
no permite aventurar que un tipo de manipulacion sea las rectrices externas de las golondrinas es conocer cual
mejor que otro. En cuanto al hecho de que el alargamien- fue la presion selectiva que originé el alargamiento de
to experimental de las rectrices externas siempre es costo-estas plumas en los antecesores de la especie. Con este
so y de que sélo el acortamiento puede dar informacién propdsito, varios investigadores han alargado experimen-
sobre la funcion de estas plumas, tampoco existe consen-talmente las rectrices externas en otras especies de
so. Barbosa y Mgller (1999b) sostienen que el alargamien- hirundinidos que no poseen rectrices alargadas, concreta-
to seria beneficioso si el mecanismo propuesto por Nor- mente en el avion comumélichon urbicd y el avion
berg (1994) estuviera relacionado con la longitud de las zapador Riparia riparia) y han comprobado las conse-
plumasy si este caracter estuviese sometido a una presioércuencias de la manipulacion. Unos estudios apoyan la idea
selectiva direccional. Incluso en el caso de que la selec- de la seleccién natural como causa original del alarga-
cion fuese estabilizante, el alargamiento podria ser bene-miento de la cola (Park et al. 2000, Rowe et al. 2001) y
ficioso cuando la longitud original de la cola fuese menor otros, en cambio, mantienen que la causa fue la seleccion
que el 6ptimo segun la seleccion natural. sexual (Matyjasiak et al. 2000). A pesar de las discrepan-
Recientes investigaciones (Evans 1998) han mostra- cias, este procedimiento abre nuevas e interesantes posi-
do que las consecuencias aerodinamicas de manipular labilidades de investigacion.
parte basal o apical de las plumas son muy diferentes, por
lo que se reitera la necesidad de manipular la parte apical.
Este estudio mostré también que tanto el alargamiento
como el acortamiento en 20 mm producia un deterioro en  Actualmente la mayoria de investigadores (Mgller et
la eficacia de vuelo de las golondrinas, por lo que se con- al. 1998, Buchanan y Evans 2000, Rowe et al. 2001) es-
cluy6 que si las rectrices externas han sido alargadas magséan de acuerdo en que la longitud de las rectrices externas
alla del 6ptimo segun la seleccion natural, ese alargamien- de los machos de golondrina comin es mayor que el épti-
to debe haber sido menor que 20 mm. En un experimento mo segun la seleccién natural. Esto significa que la selec-
posterior (Buchanan y Evans 2000) se acort6 la parte api- cion sexual ha tenido un efecto muy importante en la evo-
cal de las rectrices externas en porciones menores y seluciéon de este caracter. En cuanto al alargamiento de las
comprobd que la eficacia de distintos componentes del rectrices externas como consecuencia del mecanismo pro-
vuelo mejoraba cuando el acortamiento era menor que 10 puesto por Norberg (1994), también es probable
mm, pero empeoraba cuando se acortaba mas de 10 mm(Buchanan y Evans 2000, Rowe et al. 2001), pero las ob-
Por tanto esa longitud de 10 mm seria la que habria sido servaciones que lo apoyan son mucho menos claras, al
alargada a causa de la seleccion sexual y el resto del alarmenos mientras no se sepa de qué manera esta relaciona-
gamiento seria debido a la seleccion natural. En estos ex-da la longitud de la pluma con dicho mecanismo. En el
perimentos las aves eran filmadas cuando llegaban o sa-caso de que tanto la seleccién sexual como la natural ha-
lian del nido, momento en el que estaria actuando el me-yan contribuido al alargamiento de estas plumas, todavia
canismo propuesto por Norberg (1994), ya que las aves ggtaria por dirimir cual de los dos mecanismos empezé a
giraban con la cola abierta. Sin embargo, no es probable 5.q,ar antes. Un tema que deliberadamente no he tratado
que en estas circunstancias estuviese operando presion,g o| ge |3 evolucién de las rectrices externas en las hem-

roldel experiment s6 consideraron cams posaedores deC12 de golondrina, ya que ha sido menos estucliado que
P P en los machos. De momento no existe consenso, y mien-

la morfologia 6ptima, lo cual no parece muy apropiado . .
. - tras unos autores consideran que su longitud corresponde
vistos los valores subOptimos que mostraban para algu- _ ", . L N
al optimo aerodinamico (Mgller et al. 1998, Hedenstrom

nas variables como la velocidad o la aceleracién (Barbo- .
sa 1999). Otras criticas al trabajo de Buchanan y Evans Y Maller 1999), para otros serian estructuras alargadas
mas alla de ese 6ptimo (Cuervo et al. 1996, Buchanan y

(2000) incluyen la falta de estandarizacién de las condi- .
ciones en las que se midieron las variables de vuelo en IosEV"’lns 2000, Rowe et al. 20.01)' Aunque ha}n sido nota-_
bles los avances en el estudio de los mecanismos evoluti-

distintos individuos y las pocas evidencias de que esos vos que han dado forma a la cola de las golondrinas. mu
pardmetros aerodindmicos tengan realmente consecuen- q . 9 '
cho es lo que todavia queda por saber.

cias en su eficacia biolégica (Mgller y Barbosa 2001).
Buchanan y Evans (2001) muestran argumentos para de-
fender la validez de su estudio, y ademas sus conclusio-
nes vienen apoyadas por experimentos similares realiza-  Andrés Barbosa amablemente proporcioné informa-
dos en condiciones mas estandarizadas (Rowe et al. 2001)cion e ideas para la realizacion de este capitulo.

Conclusiones
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L ecturas recomendadas

(1) MZLLER, A.P. 1994Sexual selection and the barn swall@xford University Press, Oxford. Amplia revision del tema de la selec-
cion sexual tomando como especie modelo la golondrina comun. Se enfatiza la importancia que los procesos de selectadn sexual y
presencia de caracteres sexuales secundarios tienen sobre casi todos los aspectos de la vida de los animales.

(2) NORBERG, R.A. 19945wallow tail streamer is a mechanical device for self-deflection of tail leading edge, enhancing aerodynamic
efficiency and flight manoeuvrabilitiroc. R. Soc. Lond. B 257: 227-233. La parte apical de las rectrices externas de las golondrinas
contribuye a mejorar la maniobrabilidad, por lo que la evolucion de esos caracteres podria explicarse por procesos g seéccion

(3) EVANS, M.R.y THOMAS, A.L.R. 1997Testing the functional significance of tail stream@&mc. R. Soc. Lond. B 264: 211-217. Se
discuten las consecuencias aerodindmicas de diferentes tipos de manipulacion de las rectrices externas en la golonestrea y se mu
que el efecto de la seleccion sexual y la seleccion natural sélo puede distinguirse acortando estas plumas y comproBacio la efi

de vuelo durante los giros.

(4) M@LLER, A.P.,, BARBOSA, A., CUERVO, J.J., DE LOPE, F., MERINO, S. y SAINO, N. 1988ual selection and tail streamers in
the barn swallowProc. R. Soc. Lond. B 265: 409-414. Revisién de todas las evidencias que apoyan la importancia de la seleccion
sexual en la evolucién de las rectrices externas de la golondrina.

(5) BUCHANAN, K.L. y EVANS, M.R. 2000The effect of tail streamer length on aerodynamic performance in the barn svizsloaw.
Ecol. 11: 228-238. Estudiando la eficiencia de varios componentes del vuelo en golondrinas con las rectrices externaseacortadas
muestra que la seleccion sexual ha alargado estas plumas unos 10 mm mas alla del éptimo aerodinamico.



