
ROTEIRO DA AULA

Parte I

• Origem do sexo

Parte II

• Seleção sexual

• Evolução de caracteres 
sexuais secundários

Parte III

• Evolução de caracteres 
sexuais prim ários



SexoSexo éé igualigual a a reprodureprodu ççãoão??

• Reprodução com sexo :

- União de dois genomas + produção de um novo 

indivíduo



SexoSexo éé igualigual a a reprodureprodu ççãoão??

• Reprodução sem sexo

- Propagação vegetativa

- Partenogênese (apomixia)



SexoSexo éé igualigual a a reprodureprodu ççãoão??

• Sexo sem reprodução

- Trocas genéticas em Paramecium



CustosCustos e e benefbenef íícioscios

• Sem risco de contágio de doenças

• Toda a população produz prole • Não gera variabilidade  genéticaAssexual

• Gera variabilidade  genéticaSexual

DesvantagensVantagens

• Implica na produção de machos

• Requer busca de parceiro
• Contágio de doenças

• Não requer busca de parceiros



A esmagadora maioria dos grupos viventes se 

reproduz de forma sexuada pelo menos em 

uma parte da vida



Por que a evoluPor que a evolu çção do sexo ão do sexo éé difdif íícil cil 
de ser compreendida?de ser compreendida?



1. Fêmeas sexuais e assexuais geram o mesmo 

número de descendentes

2. A aptidão dos descendentes das fêmeas sexuais e 

assexuais é igual

3. Após a reprodução, os indivíduos parentais 

morrem

Susceptibilidade Susceptibilidade àà invasãoinvasão



1/31/3

1/21/2

2/32/3

4/54/5

ReproduReprodu çção ão 
sexuadasexuada

ReproduReprodu çção ão 
assexuadaassexuada

Razão Razão 
assexuados/totalassexuados/total

http://www.indiana.edu/~curtweb/Research/cost%20of%20males.http://www.indiana.edu/~curtweb/Research/cost%20of%20males.htmlhtml



Uma populaUma popula çção com 106 indivão com 106 indiv ííduos (razão sexual 1:1) duos (razão sexual 1:1) 

sucumbiria a um invasor sucumbiria a um invasor assexualassexual em apenas 50 geraem apenas 50 gera ççõesões

Lively (1996)

ConseqConseq üüência...ência...



HipHip óóteses para explicar a teses para explicar a 
origem e manutenorigem e manuten çção do sexoão do sexo



Fisher (1930)

MaiorMaior taxataxa evolutivaevolutiva

(a) Assexual: alta taxa de mutações favoráveis (b) Sexual: alta taxa de mutações favoráveis

(c) Sexual ou assexual: baixa taxa de mutações 
favoráveis Pressupostos:

• Mutação não rara
• População grande

• Quebra de genótipos vantajosos

rara
Tempo

TempoTempo
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Saccharomyces
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Desafio de explicar o sexoDesafio de explicar o sexo

“O maior quebra-
cabeça pendente na 
biologia evolutiva”

Uma resposta convincente para a 
existência do sexo implica em encontrar 

vantagens a curto prazo , que 
favoreçam os indivíduos sexuais



VantagemVantagem 1: 1: ““ limpezalimpeza genômicagenômica ””

Com sexo e a recombinação a 
seleção se torna mais eficiente 
para remover mutações 
desvantajosas do genoma



Acúmulo de mutações desvantajosas ao
longo das gerações

A A ““ catracacatraca de Mullerde Muller ””

Muller (1932)
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Acúmulo de mutações desvantajosas ao
longo das gerações

A A ““ catracacatraca de Mullerde Muller ””

Muller (1932)
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Número de mutações desvantajosas



Sexo reverte a catraca e “limpa” o genoma

TeoriaTeoria MutacionalMutacional do do SexoSexo

Kondrashov (1988)



TeoriaTeoria MutacionalMutacional do do SexoSexo



Sexo favorecido, pois aumenta eficiência 
de remoção de mutações desvantajosas

• Mutações desvantajosas abundantes

- Condição para que a seleção natural favoreça o sexo 
apesar do seu custo de 50%:

TeoriaTeoria MutacionalMutacional do do SexoSexo



TeoriaTeoria MutacionalMutacional do do SexoSexo

• A teoria prevê que a reprodução sexuada é vantajosa quando o 
número de mutações deletérias por geração é maior do que 1

Organismo
Taxa de 

mutação por 
nucleotídeo

Comprimento 
do DNA

Ciclos 
celulares por 

geração

Número total 
de mutações

Número de 
mutações deletérias

Bactéria 10-9 a 10-10 106 1 << 1 << 1

Drosófila 10-9 a 10-10 3,6 x 108 20 4 > 1

Humano 10-9 a 10-10 6,6 x 109 200 200 ~ 2



TeoriaTeoria MutacionalMutacional do do SexoSexo

Há acúmulo de polimorfismos
deletérios de aminoácidos em genes 

que codificam proteínas

Paland and Lynch (2006)
Daphnia pulex

• 14 populações sexuadas

• 14 populações assexuadas

SEXUADA ASSEXUADA
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Número de gerações endo-cruzadas

Monogamia

Poliandria

Tribolium

castaneum

A selecionarem os machos maiores e em melhor condição, as 
fêmeas indiretamente expurgam genes deletérios da população



Vantagem 2: resistência a Vantagem 2: resistência a 
parasitasparasitas

Hamilton (1980)

A hipótese da Rainha Vermelha

O sexo pode recriar 

genótipos vantajosos que 

foram perdidos, pois não 

tinham aptidão elevada na 

geração anterior



A A hiphip óótesetese dada RainhaRainha
VermelhaVermelha

População do 
hospedeiro

Resistência ao 
genótipo I do parasita
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Em dado um hospedeiro, os 

indivíduos exibem uma relação 

negativa entre a resistência aos 

genótipos I e II de um dado parasita

Resistência ao 
genótipo I do parasita
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População do 
parasita

Dada a maior abundância relativa 

do genótipo I, a seleção favorece 

os hospedeiros mais resistentes a 

este genótipo



Resistência ao 
genótipo I do parasita
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Nesse novo cenário,  a maioria 

dos hospedeiros é resistente ao 

genótipo I, porém suscetível ao 

genótipo II do parasita

Resistência ao 
genótipo I do parasita
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Seleção dependente de 

freqüência favorece os 

parasitas com o 

genótipo II

O incremento da freqüência de 

parasitas com o genótipo II cria 

nova pressão seletiva que 

favorece hospedeiros 

resistentes a este genótipo SEXO
Recombinação permite 

a rápida recriação de 

genótipos  vantajosos

Nesse novo cenário,  a maioria 

dos hospedeiros é resistente ao 

genótipo II, porém suscetível ao 

genótipo I do parasita



SexoSexo e e parasitasparasitas

Lively (1992)

Infecção de caramujos Potamopyrgus antipodarum
por trem átodos

Infecção total
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SexoSexo e e parasitasparasitas

Gibson & Arturo-Fuente (2014)

Nematoda



SexoSexo e e parasitasparasitas

Gibson & Arturo-Fuente (2014)

SEXUADA

ASSEXUADA

PARASITA VIDA LIVRE



VOLTAMOS        
EM 15 MINUTOS



O que é um macho?

O que é uma fêmea?



O que é um macho?

O que é uma fêmea?



PRPRÉÉ--CAMBRIANO                            CAMBRIANO                            
((caca. 3 bilhões de anos). 3 bilhões de anos)



ZIGOTOZIGOTO

GAMETAGAMETA GAMETAGAMETA

ISOGAMIAISOGAMIA

ISO = IGUALISO = IGUAL
GAMIA = GAMETAGAMIA = GAMETA

Parker et al. (1972)
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Tamanho do gametaTamanho do gameta

Produção de 
muitos gametas

Gametas com 
muitas reservas



ZIGOTOZIGOTO

ANISOGAMIAANISOGAMIA

AN = NEGAAN = NEGAÇÇÃOÃO
ISO = IGUALISO = IGUAL

GAMIA = GAMETAGAMIA = GAMETA

FÊMEAFÊMEA

MACHOMACHO



Macho Macho éé o indivo indivííduo que duo que 
possui gametas pequenos e possui gametas pequenos e 
mmóóveisveis

Fêmea Fêmea éé o indivo indivííduo que duo que 
possui gametas grandes e possui gametas grandes e 
imimóóveisveis

Definição dos sexos



DIFERENÇA NO INVESTIMENTO 
REPRODUTIVO DE MACHOS E FÊMEAS

ProduProduçção BARATAão BARATA

MUITOMUITO

NUMEROSOSNUMEROSOS

ProduProduçção CARAão CARA

POUCOPOUCO

NUMEROSOSNUMEROSOS



• Elefante marinho

Machos  = 100
Fêmeas = 8

Número máximo de 
filhotes ao longo de 

toda a vida

• Alce vermelho

Machos  = 24
Fêmeas = 14



O homem mais prolífico 
de toda a história teve  
888 filhos

< 1.000 óvulos no ovário

> 350.000.000 de espermatozóides em 
cada ejaculação

A mulher mais prolífica 
de toda a história teve 
69 filhos

Feodor Vassilyev – século XVIII



O QUE DETERMINA O O QUE DETERMINA O 

SUCESSO REPRODUTIVO DE SUCESSO REPRODUTIVO DE 

MACHOS E FÊMEAS???MACHOS E FÊMEAS???

Bateman (1948)
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FêmeasFêmeas MachosMachos

1. A maioria das fêmeas consegue c1. A maioria das fêmeas consegue cóópulas pulas 2. Nem todos os machos conseguem c2. Nem todos os machos conseguem cóópulaspulas

PrincPrinc íípiopio de Batemande Bateman
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FêmeasFêmeas MachosMachos

3. Somente o sucesso reprodutivo dos machos 3. Somente o sucesso reprodutivo dos machos éé determinado determinado 
pelo npelo núúmero de cmero de cóópulas obtidopulas obtido

PrincPrinc íípiopio de Batemande Bateman



Parceiros Parceiros 
escolhidos escolhidos 

pelas fêmeaspelas fêmeas

Parceiros Parceiros 
escolhidos ao escolhidos ao 

acasoacaso

11 22

As larvas do grupo 1 se As larvas do grupo 1 se 
sasaííram melhor ram melhor 

Larvas do grupo 1 Larvas do grupo 1 
+                         +                         

Larvas do grupo 2Larvas do grupo 2

COMPETICOMPETIÇÇÃOÃO

4. O sucesso reprodutivo das fêmeas 4. O sucesso reprodutivo das fêmeas éé determinado pela determinado pela 
qualidade dos machos com os quais elas copulamqualidade dos machos com os quais elas copulam

PrincPrinc íípiopio de Batemande Bateman



Menor investimento Menor investimento 
na prolena prole

Maior investimento na Maior investimento na 
proleprole

Maior taxa Maior taxa 
reprodutiva potencialreprodutiva potencial

Menor taxa Menor taxa 
reprodutiva potencialreprodutiva potencial

Atividade sexual mais Atividade sexual mais 
intensaintensa

Atividade sexual Atividade sexual 
menos intensamenos intensa

Sucesso reprodutivo Sucesso reprodutivo 
determinado pelo determinado pelo 

nnúúmero de cmero de cóópulaspulas

Sucesso reprodutivo Sucesso reprodutivo 
determinado pela determinado pela 

qualidade dos parceirosqualidade dos parceiros

DiferenDiferençças no as no 
tamanho dos gametastamanho dos gametas

CompetiCompetiçção por ão por 
parceirasparceiras

SeleSeleçção criteriosa de ão criteriosa de 
parceirosparceiros

MORAL DA HISTÓRIA



Machos competem entre si Machos competem entre si 
pelo acesso pelo acesso ààs fêmeass fêmeas

Fêmeas criteriosas e Fêmeas criteriosas e 
discriminadorasdiscriminadoras

VariaVariaçção não aleatão não aleatóória no ria no 
sucesso reprodutivosucesso reprodutivo

SELESELEÇÇÃO SEXUALÃO SEXUAL

SELEÇÃO SEXUAL

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



ARMAS: COMPETIÇÃO ENTRE MACHOS PELOS ACESSO ÀS FÊMEAS



Como uma característica que diminui 
a sobrevivência dos machos pode ser 

mantida por seleção natural?



•• Fêmeas devem preferir Fêmeas devem preferir 

copular com machos de cauda copular com machos de cauda 

longa, colorida e vistosalonga, colorida e vistosa

Portanto....Portanto....

•• As desvantagens em termos As desvantagens em termos 

de sobrevivência seriam de sobrevivência seriam 

compensadas pelo aumento compensadas pelo aumento 

na probabilidade de copular na probabilidade de copular 

Mas como evolui a preferência das fêmeas Mas como evolui a preferência das fêmeas 

por uma estrutura supostamente por uma estrutura supostamente 

desvantajosa?desvantajosa?

FÊMEAS CRITERIOSAS



TEORIA DE FISHER (1915)

Comprimento da cauda
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PRESSUPOSTOPRESSUPOSTO



TEORIA DE FISHER (1915)

Fêmeas escolhem 
machos ao azar

Fêmea mutante 
escolhe machos 
com cauda longa

Os filhos dessas 
mutantes têm 
cauda longa e 

sobrevivem mais

As filhas carregam 
os genes para 

preferência por 
cauda longa

Machos com 
cauda longa 

sobrevivem mais

A freqüência do 
gene mutante 
aumenta na 
população

Machos de cauda 
longa são 

preferidos pelas 
fêmeas

Runaway selection

Comprimento da cauda
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ÓÓtimotimo

AtualAtual

Seleção desenfreada

No estado atual, a menor 
sobrevivência dos machos de 

cauda longa é compensada pelo 
seu maior sucesso reprodutivo



MUTANTE

Filhotes 
sobreviverão mais!

TEORIA DE FISHER (1915)



TEORIA DE ZAHAVI (1975)

Qualidade genética
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Como as fêmeas podem Como as fêmeas podem 
reconhecer a qualidade reconhecer a qualidade 
gengenéética nos machos?tica nos machos?

PRESSUPOSTOPRESSUPOSTO



TEORIA DE ZAHAVI (1975)

MACHO 1MACHO 1 MACHO 2MACHO 2

COM QUAL MACHO COPULAR???COM QUAL MACHO COPULAR???

MACHO 3MACHO 3

Desvantagens agem como indicadores de Desvantagens agem como indicadores de 
qualidade genqualidade genéética dos machostica dos machos

•• Quanto maior for a desvantagem, Quanto maior for a desvantagem, 

mais atrativo sermais atrativo seráá o machoo macho

•• A desvantagem deve ser um sinal A desvantagem deve ser um sinal 

custoso que não esteja sujeito a custoso que não esteja sujeito a 

blefesblefes



TEORIA DE HAMILTON & ZUK (1982)

•• A resistência a parasitas A resistência a parasitas éé herdherdáávelvel

•• O parasita debilita o hospedeiroO parasita debilita o hospedeiro

•• A expressão do ornamento depende A expressão do ornamento depende 

da condida condiçção corporal do machoão corporal do macho

PRESSUPOSTOSPRESSUPOSTOS

Parasitismo tem papel Parasitismo tem papel 

fundamental na evolufundamental na evoluçção de ão de 

caracteres que sofrem pressão caracteres que sofrem pressão 

de selede seleçção interão inter--sexual, tais sexual, tais 

como ornamentoscomo ornamentos



Sistema imune em insetosSistema imune em insetos

•• TTéécnicas de desafio com implantes de nylon permitem a cnicas de desafio com implantes de nylon permitem a 

quantificaquantificaçção da resposta imunolão da resposta imunolóógica em vgica em váários gruposrios grupos

TEORIA DE HAMILTON & ZUK (1982)

Profenoloxidase
(proPO)

Fenoloxidase
(PO)

Quinonas

Melanina 
(polímero)

Fenóis O2



TEORIA DE HAMILTON & ZUK (1982)

Rantala et al. (2000)

Tamanho da mancha alarTamanho da mancha alar
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Machos com maior mancha alar são aqueles em melhor Machos com maior mancha alar são aqueles em melhor 
condicondiçção, com maior habilidade imunolão, com maior habilidade imunolóógicagica



COMPARAÇÃO DAS TEORIAS

Preferência por 

uma característica 

exagerada

Aumento dessa 

característica ao 

longo do tempo

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

mais custosos mais custosos 

SEMELHANSEMELHANÇÇAA



COMPARAÇÃO DAS TEORIAS

DIFERENDIFERENÇÇAA

Portanto, a teoria de Fisher requer uma variaPortanto, a teoria de Fisher requer uma variaçção ão herdherdáávelvel
nas nas caractercaracteríísticas sexuais secundsticas sexuais secundááriasrias dosdos machosmachos

((““FILHO SEXYFILHO SEXY””))

Segundo a teoria de Fisher, as fêmeas continuam escolhendo Segundo a teoria de Fisher, as fêmeas continuam escolhendo 
machos com caractermachos com caracteríísticas exageradas, pois uma mutante que sticas exageradas, pois uma mutante que 
não fizer isso ternão fizer isso teráá filhos menos atrativosfilhos menos atrativos

XX

Portanto, a teoria de Portanto, a teoria de ZahaviZahavi requer uma variarequer uma variaçção ão herdherdáávelvel
na na qualidade genqualidade genééticatica da da prole como um todo prole como um todo 

((““BONS GENESBONS GENES”” ou ou ““INDICADORES DE VIABILIDADEINDICADORES DE VIABILIDADE””))

Para a teoria de Para a teoria de ZahaviZahavi, a , a herdabilidadeherdabilidade das caracterdas caracteríísticas sticas 
exageradas pode ser zero. O importante exageradas pode ser zero. O importante éé que essas caracterque essas caracteríísticas sticas 
estejam correlacionadas com a qualidade genestejam correlacionadas com a qualidade genéética dos machos.tica dos machos.



VOLTAMOS        
EM 15 MINUTOS



EVOLUEVOLUÇÇÃO DE ÃO DE 
CARACTERES SEXUAIS CARACTERES SEXUAIS 

PRIMPRIMÁÁRIOSRIOS



TRÊS PADRÕES GERAIS

RRÁÁPIDAPIDA

Huber (2003)

Org. Divers. Evol.



TRÊS PADRÕES GERAIS

AUMENTO DE COMPLEXIDADEAUMENTO DE COMPLEXIDADE

Onthophagus

Simmons (2013)

Austral. J. Entomol.



TRÊS PADRÕES GERAIS

Primeira dimensão morfométrica (PC1)
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Poliandria Monandria

Arnqvist (1998)

Nature

ASSOCIADA ASSOCIADA ÀÀ
PROMISCUIDADE FEMININAPROMISCUIDADE FEMININA



Se a única função da genitália masculina fosse 
fazer “delivery” de esperma, esperaríamos 

encontrar homogeneidade morfológica





HIPÓTESE DA CHAVE-FECHADURA

Dufour (1848)



HIPÓTESE DA PLEIOTROPIA

Mayr (1963)

Único gene

Múltiplas 
características

Característica 1

Característica 2

Característica 3

“Dado que a genitália masculina geralmente é uma 

estrutura interna, ela estaria protegida da ação da seleção 

natural e livre para divergir aleatoriamente em resposta a 

efeitos pleiotrópicos de seleção sobre outras estruturas 

morfológicas.”



The The endend

18711871 19701970



COMPETICOMPETIÇÇÃO DE ÃO DE 
ESPERMAESPERMA



Machos de libélula podem 
remover o esperma de machos 

com os quais as fêmeas 
copularam anteriormente 

Waage (1979)



• O pênis humano também é capaz de remover esperma de 

cópulas anteriores

• A capacidade de remoção é maior em homens circuncidados 



(1985)

Se a presença do aparato genital do 

macho dentro da fêmea funciona como 

um estímulo à ovulação ou uso do 

esperma, a seleção deverá favorecer os 

machos com morfologia genital que 

melhor estimulem suas parceiras.



Onthophagus

Forma do aedeagus (PC2)
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Simmons et al. (2009)
Current Biology

SELESELEÇÇÃO SEXUAL E A ÃO SEXUAL E A 
FORMA DA GENITFORMA DA GENITÁÁLIALIA



Oviduto

Bursa

Espermateca

Placa vaginal

Sensilas
mecano-receptoras

Vagina

Átrio
mediano

Cabeça

Aedeago
Projeções
laterais

Calopteryx haemorrhoidalis



Córdoba-Aguilar (1999)

Proc. R. Soc. London

Calopteryx haemorrhoidalis

Diâmetro do aedeago (mm)
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Goran Arnqvist

E se o macho estiver 
induzindo a fêmea a 
cópulas subótimas?



(1994)

(2005)

Seleção sexual antagonística

Adaptações na morfologia genital masculina podem 

aumentar o controle dos machos sobre a cópula, 

inseminação e fertilização, impondo prejuízos às fêmeas, 

tais como redução de longevidade ou fecundidade.  

Qualquer contra-adaptação feminina que reduz os prejuízos 

é selecionada, o que resulta em seleção sobre os machos 

por novas adaptações sobre o controle  da fêmea.   

Escolha críptica feminina

Após o início da cópula, as fêmeas podem favorecer
algumas formas de genitália em relação a outras por meio 

de processos pós-copulatórios, tais como transporte ou 

ejeção de esperma, oviposição e recópula. A morfologia da 

genitália masculina pode ser favorecida porque promove 

melhor estimulação ou se ajusta melhor à genitália 

feminina.      



Runway
selection

Preferência 
feminina

Morfologia 
masculina

Fêmeas se beneficiam porque:

• Filhas herdam gene da preferência da mãe

• Filhos herdam a morfologia  genital do pai

ESCOLHA CRÍPTICA FEMININA



Controle 
masculino

Resposta 
feminina

Fêmeas se prejudicam porque:

• Manipulação masculina pode diminuir longevidade/fecundidade feminina

• Podem ser induzidas a decisões reprodutivas subótimas

COEVOLUÇÃO SEXUAL ANTAGONÍSTICA

Chase way
selection





XX

Callosobruchus maculatus



ALÉM DISSO....



Presents...

Copulation is just

the beginning!

Estrutura de cortejo, 
estimulação, “delivery”
de presentes nupciais 
e remoção de esperma



Tipo de seleção sexual

Antes do início da 
cópula

Lutas diretas entre 
machos

Escolha pela 
fêmea

Depois do início da 
cópula

Competição 
espermática

Seleção feminina 
críptica

VISÃO ATUAL SOBRE SELEÇÃO SEXUAL



SUGESTÕES DE LEITURA

http://www.bbc.co.uk/bbc.com/earth/bespoke/story/20140908-twisted-world-of-sexual-organs/index.html

Why sex?


