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Roteiro da Aula

1. Por que existe reproducao sexuada?
e Hipoteses para a evolucao da reproducao sexuada
2. Evolucao dos géneros
3. Conceito de selecao sexual
e Selecao intra-sexual
e Selecao inter-sexual
4. Evolucao de caracteres sexuais secundarios
5. Processos pos-copulatorios
e Competicao espermatica
e Escolha criptica feminina

6. Conclusoes



Sexo é igual a reproducao?

e Reprodug¢ao sem sexo e Sexo sem reproducao
- Propagacao vegetativa - Trocas genéticas em
- Partenogénese / Apomixia bactérias e protozoarios
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Custos e Beneficios

Vantagens Desvantagens

Sexual -« Gera variabilidade geneética - Contagio de doengas
* Requer busca de parceiro

 Implica na produgao de machos

Assexual * Sem risco de contagio de doengas * Nao gera variabilidade genética
* Nao requer busca de parceiros

» Toda a populacao produz prole




Susceptibilidade a invasao

Um modelo matematico simples:

1. Fémeas sexuais e assexuais geram 0 mesmo

numero de descendentes

2. A aptidao dos descendentes das fémeas
sexuais e assexuais e igual

3. ApOs a reproducao, os individuos parentais

morrem



Susceptibilidade a invasao

Reproducao Reproducao Razao
sexuada assexuada assexuados/total
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E para complicar mais...

Plants and Algae
Vertebrates (4.0%)

(0.4%) Micro-organisms
(14.8%)

A esmagadora maioria dos

grupos viventes se reproduz de

forma sexuada pelo menos em

uma parte da vida




Isso hdo faz
sentido...



Vantagem 1: “Limpeza genémica”

||

Com sexo e a recombinacao a
selecao se torna mais eficiente
para remover mutacoes
desvantajosas do genoma



A “Catraca de Muller”’

Acumulo de muta¢des desvantajosas
ao longo das geracodes
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Muller (1964)
Mutation Research



Teoria Mutacional do Sexo

Sexo reverte a catraca e “limpa” o genoma
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Kondrashov (1988)
Nature



Teoria Mutacional do Sexo




Teoria Mutacional do Sexo

Previsao do modelo matematico:

O sexo € vantajoso quando o numero de mutacdes
deletérias (U) é maior que 1 por geracao

Taxa de : Ciclos . .
: ~ Comprimento Numero total Numero de
Organismo mutacao por celulares por ~ ~ ..
’ do DNA ~ de mutacdes | mutacdes deletérias
nucleotideo geracao

Bactéria 109 a 1010 106 1 << 1

Drosdfila 10°a 10-10 3,6 x 108 20 4

Humano 109 a 10-10 6,6 x 10° 200 200

Ridley (2007)
Evolucdo, 3° Edigéo



Teoria Mutacional do Sexo
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Paland & Lynch (2006) genes que codificam proteinas

Science



Vantagem 2: Resisténcia a parasitas

O sexo pode recriar
genotipos vantajosos que
foram perdidos, pois nao

tinham aptidao elevada na

geracao anterior

Hamilton et al. (1990)
PNAS



Hipotese da Rainha Vermelha

AdaptacoOes que Adaptac¢oes que
aumentam as chances aumentam as chances
de burlar as defesas de deter ou eliminar

do hospedeiro O parasita

A variabilidade

_ genética sobre a qual
Parasita age a selecdo natural Hospedeiro

é gerada por meio da
reproducao sexuada

Hamilton et al. (1990)
PNAS



Hipotese da Rainha Vermelha

Infeccao de caramujos Potamopyrgus
antipodarum por trematodos
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Consequéncia da recombinacao

Experimento com duracao de 1.000 geracoes
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Saccharomyces
cerevisiae

100

Tipo de mutagao
Sindnima

9
o

B N&o sinbnima

Numero de mutacgoes

0
Todas Fixadas  Todas Fixadas
Assexuada Sexuada
LINHAGEM

McDonald et al. (2016)
Nature



Consequéncia da recombinacao

Experimento com duracao de 1.000 geracoes
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McDonald et al. (2016)
Nature



Evolucao dos géneros




PRE-CAMBRIANO
ca. 3 bilhoes de anc




ISOGAMIA

Producgao de
muitos gametas

Gametas com
muitas reservas

S
O

P

ISO = IGUAL
GAMIA = GAMETA

Freqiiéncia

Tamanho do gameta

Parker et al. (1972)
J. Theor. Biol.



Evolucao dos géneros
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ANISOGAMIA

AN = NEGACAO
ISO = IGUAL
GAMIA = GAMETA

Parker et al. (1972)
J. Theor. Biol.




Definicao dos géneros

Macho é o individuo que
possui gametas pequenos
e moveis

Fémea é o individuo que
possui gametas grandes
e imoveis




Consequeéncias...

: Producao BARATA
C MUITO

NUMEROSOS

Producao CARA
C POUCO

NUMEROSOS




Consequeéncias...

Numero maximo de filhotes ao longo de toda a vida

Elefante marinho
e Machos =100
e Fémeas = 8

Alce vermelho
e Machos =24
e Fémeas =12




Consequeéncias...

Numero maximo de filhos ao longo de toda a vida

- % A mulher mais prolifica de
SYHY toda a historia teve 69 filhos

300.000 6vulos
no ovario

O homem mais prolifico de toda a
historia teve 888 filhos |

> 350.000.000 de espermatozoides
em cada ejaculacao
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A grande questao

O QUE DETERMINA O
SUCESSO REPRODUTIVO DE
MACHOS E FEMEAS???



Principios de Bateman

100 - Fémeas 100 - Machos
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Numero de copulas
[ 1. A maioria das fémeas consegue copulas ]

Bateman (1948)
Heredity



Principios de Bateman

100 - Fémeas 100 - Machos
)]
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O 80- 80 -
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0 1 2 3+ 0 1 2 3+
Numero de copulas
[ 2. Nem todos os machos conseguem copulas ]

Bateman (1948)
Heredity



Principios de Bateman

120 - Fémeas 120 Machos
3 ®©
o2 90 - 90 -
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T S
Nmu
£9 60- 60 -
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£ 0 30- 30 -
\=n-
Z
0 - 0 -
1 1 1 1 1 1 1 1
0 1 2 3+ 0 1 2 3+

NUimero de copulas

3. Somente o sucesso reprodutivo dos machos é determinado
pelo nimero de copulas obtido

Bateman (1948)
Heredity



Identidade do estudo
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O Gradiente de Bateman ¢ a inclinacao da
reta que relaciona o nimero de cépulas ao
sucesso reprodutivo

O trabalho coletou informac¢6es sobre o
gradiente de Bateman para machos e fémeas de
100 espécies de animais

O A Bateman é a diferenca entre o gradiente do
macho e o da fémea

Janicke et al. (2016)
Sci. Adv.



Principios de Bateman

Mais inclinado Mais inclinado Mais inclinado
nas fémeas nos machos nos machos
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O sucesso reprodutivo dos machos é, em media, mais
variavel do que o das fémeas

O cuidado maternal intensifica a variacao no sucesso

reprodutivo dos machos Janicke et al. (2016)
Sci. Adv.



Sucesso reprodutivo
determinado pelo
nimero de copulas

a

Competicao por
parceiras

A

Atividade sexual mais
intensa

A

Maior taxa
reprodutiva potencial

a

Menor investimento
na prole

a

Papeis Sexuais

Sucesso reprodutivo
determinado pela
qualidade dos parceiros

'

Selecao criteriosa de
parceiros

S

Atividade sexual
menos intensa

a

Menor taxa
reprodutiva potencial

a2

Maior investimento na
prole

o]

Diferencas no
tamanho dos gametas

a2




Pausa para descanso




Selecao sexual

Machos competem entre si
pelo acesso as femeas

Fémeas criteriosas e
discriminadoras

SELECAO SEXUAL

Variacao nao aleatdria no sucesso
reprodutivo dos individuos

The Descent of Man, and de uma populacao
Selection in Relation to Sex
(1871)




Selecao sexual

SELECAO INTRA-SEXUAL

Machos competem entre si pelo acesso as fémeas

& A\ &
Evolugao de armamentos (que tambem podem ser
usados na defesa contra predadores)



Selecao sexual

SELECAO INTER-SEXUAL

Feémeas selecionam criteriosamente seus parceiros

e

Evolugao de ornamentos (que podem tornar os
machos presas mais faceis)



Como uma caracteristica que
diminui a sobrevivéncia dos
machos pode ser mantida por

selecao natural?




Fémeas criteriosas

e Fémeas devem preferir copular
com machos de cauda longa,

colorida e vistosa
Portanto....

e As desvantagens em termos de
sobrevivéncia seriam compensadas

pelo aumento na probabilidade de

copular

4 )
Mas como evolui a preferencia das femeas

por uma estrutura supostamente
desvantajosa?




Hipotese de Fisher

PRESSUPOSTO

Estagio
inicial
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Sobrevivéncia

Comprimento da cauda

Comprimento da cauda

Fisher (1915)
Eugen. Rev.



Hipotese de Fisher

Fémeas escolhem
machos ao azar

Fémea mutante
escolhe machos
com cauda longa

Machos com
< cauda longa
Lsobrevivem mais

Selecao desenfreada

-

Os filhos dessas h (As filhas herdam

mutantes tém 0S genes para

cauda longa e preferéncia por
ksobrevwem ma|s cauda longa

n |

Sobrevivéncia

J

Comprimento da cauda

Machos de cauda A freqiiéncia do
No estado atual, a menor longa sao gene mutante
sobrevivéncia dos machos de preferidos pelas aumenta na
cauda longa é compensada pelo fémeas populacao

seu maior sucesso reprodutivo

Fisher (1915)
Eugen. Rev.

\_

J

\_

J

A W /4

Runaway selection



Filhotes
sobreviverao mais!

S 1y

i
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Hipotese de Fisher

Preferéncias latentes
Priapella ’

Xiphophorus °
maculatus

X. xiphidium

Sem
X. maculatus

cauda de espada

Origem da preferéncia

feminina pela cauda X. nigrensis

Origem da cauda X. cortezi
de espada

, om
X. alvarezi

paa

X. helleri

X. helleri

/I

cauda de espada

Basolo (1990)
Science



Hipotese de Zahavi

PRESSUPOSTO

Freqiiéncia

Qualidade genética

Como as fémeas podem
reconhecer a qualidade
genética nos machos?

Zahavi (1975)
J. Theor. Biol.



Hipotese de Zahavi

COM QUAL MACHO COPULAR???
WG BER BGRL
Ty Y S\

MACHO 1 MACHO 2 MACHO 3

Desvantagens agem como indicadores de

qualidade genética dos machos

Zahavi (1975)
J. Theor. Biol.



Hipotese de Zahavi

Para que uma caracteristica sinalize qualidade
genética, ela precisa ser custosa

Somente os machos
de alta qualidade
podem pagar os
custos de exibir a

caracteristica

Zahavi (1975)
J. Theor. Biol.



Hipotese de Hamilton & Zuk

PRESSUPOSTOS

e Aresisténcia a parasitas é herdavel

O parasita debilita o hospedeiro
A expressao do ornamento depende da

- condicao corporal do macho

O parasitismo tem papel fundamental na

evolucao de ornamentos

Hamilton & Zuk (1982)
Science



Hipotese de Hamilton & Zuk

Sistema imune em insetos

Profenoloxidase - Fenoloxidase
(proPO) (PO)

Fenéisl 0,

4 Quinonas )

]

Melanina

\(polimero))

Técnicas de desafio com implantes de nylon permitem a

quantificacdo da resposta imunolégica em varios grupos



Hipotese de Hamilton & Zuk

Calopteryx splendens

Taxa de encapsulamento

Tamanho da mancha alar

Machos com maior mancha alar sao aqueles em melhor
condicao, com maior habilidade imunolégica

Siva-Jothy (2000)
Proc. R. Soc. B



Comparacao das hipoteses

SEMELHANCA

-

\_

Preferéncia por

exagerada

~

uma caracteristica

J

-

-

Aumento dessa
caracteristica ao
longo do tempo

~

J

QU F

Ambas as teorias requerem que a escolha da
fémea seja sempre direcionada a machos com
ornamentos cada vez mais custosos

Zahavi



Comparacao das hipoteses

DIFERENCA

As fémeas continuam escolhendo machos com caracteristicas
exageradas, pois uma mutante que nao fizer isso tera filhos
menos atrativos

Portanto, a teoria de Fisher requer uma variacao herdavel nas
caracteristicas sexuais secundarias dos machos (“FILHO SEXY”’)

A herdabilidade das caracteristicas exageradas pode ser zero, pois o
que importa é que essas caracteristicas estejam correlacionadas com
a qualidade genética dos machos

Portanto, a teoria de Zahavi requer uma variacao herdavel na
qualidade genética da prole como um todo (“BONS GENES”)




Um exemplo empirico
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3. Entretanto, machos com a cauda artificialmente aumentada
apresentam menor crescimento na muda seguinte

Andersson (1982)
Nature



Beneficios diretos

Sao as vantagens materiais obtidas pelas fémeas ao copular
com machos que exibem caracteres que podem aumentar a
fecundidade da fémea ou a sobrevivéncia da prole

CUIDADO PARENTAL PRESENTE NUPCIAL






Forca seletiva derivada do risco de
perder a fertilizacao dos ovos de

fémeas gracas a acao do esperma
de machos competidores




Competicao espermatica
De observac¢des simples a uma teoria geral

¢ Machos levam as fémeas para
longe do esterco

e A cépula dura mais tempo do
que o necessario para a
transferéncia de esperma

e ApOs a copula o macho
permanece junto a fémea por
varios minutos

Scathophaga stercoraria



Competicao espermatica

Por que os machos levam as Por que a cépula dura Por que o macho permanece
fémeas para longe do esterco? muito tempo? junto a fémea apds copular?
S
()]
©
(C
2
= <
g Remocgao
& de esperma
Durag¢ao da cépula (min)
36% das tentativas de roubo de O primeiro macho fertiliza 19% Machos que guardam a fémea
fémeas sdo bem sucedidas dos ovos e segundo 81% fertilizam 400x mais ovos
Levar fémeas para longe do Copulando por mais tempo, Ao permanecer junto a fémea,
esterco diminui a chance de machos removem mais impede que outros machos

perdé-las pararivais esperma de outros machos copulem com ela




Competicao espermatica

Outras evidéncias comportamentais e morfoldgicas

Tampoes genitais Copula pupal e Espermatoforo
antiafrodisiacos gigante



Competicao espermatica

Vocé acha que é sé “bizarrice” de artrépodes?

Evolutionary Psychology

human-nature com/ep — 2004 2: 12-23

Original Article

Semen Displacement as a Sperm Competition Strategy il

Gordon G. Gallup, Jr.. Department of Psvchology. State University of New York at Albany,
Albany, NY 12222 USA. Email: gallupi@albany.edu.

e O pénis humano também é capaz de remover esperma de cdpulas anteriores
* A capacidade de remocao é maior em homens circuncidados
e Homens produzem mais esperma depois de passarem alguns dias sem ver

suas parceiras ou em casos de suspeita de traicao



Competicao espermatica
Um ultimo exemplo emblematico: a vilva-negra

e 65% das cOpulas terminam com o
canibalismo consentido do macho

e A massa dos machos representa menos
de 2% da massa das fémeas e o consumo
do macho nao promove incremento nem
no nimero nem na massa dos ovos
produzidos

e Fémeas que canibalizam o parceiro tém uma probabilidade muito menor de
copular novamente

* Machos canibalizados copulam por mais tempo e fertilizam o dobro de ovos
quando comprados com machos que nao morrem durante a cépula

Andrade (1996)
Science






Selecao criptica feminina

Novamente, observacdes simples levam a uma teoria geral

Machos de varias espécies
continuam estimulando a
parceira durante a cépula

Espécies

Eberhard (1991)
Biol. Rev.



Selecao criptica feminina

/ “CORTEJO COPULATORIO” SAO \
COMPORTAMENTOS EXIBIDOS PELO
MACHO DURANTE A COPULA QUE
PODEM INDUZIR RESPOSTAS
POSITIVAS DA FEMEA DE MODO A
ENVIESAR A PATERNIDADE DA PROLE

\ A FAVOR DESTE MACHO

Female
Control:

Sexual Selection

by Cryptic
Female Choice

Thornill (1983)




Selecao criptica feminina

Como a fémea pode exercer selecao criptica?

e TERMINAR a cépula prematuramente

e PERMITIR a penetracao para deposicao de sémen

* TRANSPORTAR o sémen para locais de armazenamento/fertilizacao

e MODIFICAR as condic6es internas do trato reprodutivo

e NUTRIR os espermatozoides armazenados

e DESCARTAR ou nao o sémen do macho atual ou de machos anteriores
e MOVER o sémen do macho anterior para que o macho atual descarte-o
e OVULAR ou AMADURECER os ovocitos

e AUXILIAR, IMPEDIR ou REMOVER o tampao genital

e MODIFICAR a morfologia do trato reprodutivo apés a cépula

e REMOVER o0 espermatéforo antes da transferéncia completa do sémen

« ABORTAR os zigotos



Selecao criptica feminina

O que as fémeas ganham com
a selecao criptica?

EXPERIMENTO COM O BESOURO
25 DO PEPINO

204

* N3ao houve nenhum efeito sobre
a sobrevivéncia ou fecundidade
da prole

oy

Frequéncia

10

Porém...

* Filhos de machos que cortejam
bem herdaram a caracteristica e
10 15 20 25 30 3540 4550 5560 6570 75 80 8590 95 foram preferidos pelas fémeas

4 -
<+ »

0-

Leﬁto Rapido
Ritmo do cortejo Tallamy et al. (2003)
Proc. R. Soc. B



Diversificacao genital masculina

Se a unica funcao da genitdlia masculina fosse fazer “delivery” de
esperma, esperariamos encontrar homogeneidade morfolégica




panda

PRECISION INC




Diversificacao genital masculina

HIPOTESE DA CHAVE-FECHADURA

Dufour (1848)
Ann. Sci. Nat.



Diversificacao genital masculina

HIPOTESE DA SELECAO SEXUAL

Quanto maior o diametro do

5 — : :
- i aedeago, maior a quantidade
= . 0.06— de esperma prévio removida
-
c
3 £ 0.055- T
2 = -
c 8 0.05- 1
c 2
o S 0.045— T
E
®
£ ‘é’_ 0.04 —
o o
2 " 0,035
w
0.03
0.113 17> 0.197

Diametro do aedeago (mm)

Competicao espermatica

Calopteryx haemorrhoidalis

Cordoba-Aguilar (1999)
Proc. R. Soc. B



Diversificacao genital masculina

SEXUAL
SELECTION

drnl

d
ANIMAL
GENITALIA

(1985) ~ |,
(3 -
William G. Eberhiand

HIPOTESE DA SELECAO SEXUAL

/ SE A PRESENCA DA GENITALIA \
MASCULINA DENTRO DO TRATO

REPRODUTIVO DA FEMEA
FUNCIONA COMO UM ESTIMULO A
OVULACAO, A SELECAO DEVERA
FAVORECER OS MACHOS COM
MORFOLOGIA GENITAL QUE MELHOR
\ ESTIMULAM SUAS PARCEIRAS




Probabilidade de penetragcao

Diversificacao genital masculina

HIPOTESE DA SELECAO SEXUAL

1.00

Onthophagus

0.50

Selecao criptica

000 o00DO - feminina
40 =20 00 = 20 = 40
Forma do aedeagus (PC2) Simmons et al. (2009)

Cur. Biol.
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Estrutura de cortejo,
estimulacao, remocao
de esperma

/

Presents...

the




Visao moderna sobre o tema

Tipo de selecao sexual

Antes do inicio Lutas diretas Escolha pela
da copula entre machos fémea

Depois do inicio Competicdo Selecao
da copula espermatica criptica




