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Unidade de selecdo - Qual o nivel de organizacao
genetica que permite prever a resposta a selecao?

Em geral nos tratamos a unidade de selecao como
um sistema de um locus e a resposta sendo medida
como a alteracao de frequéncias neste unico locus.
Embora isto seja didatico e conveniente
matematicamente, porque ndo um sistema de 2 loci
ou mesmo centenas ou milhares de loci?



Historicamente posicoes extremas

Ronald Fisher - Insistia que 1 /ocus (a0 menos
para organismos de rep. Sexuada) é o nivel
apropriado - segue da sua visao de arquitetura

geneética e mutacao sendo um sistema linear
(aditivo)
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Figura 10.4

a) Um modelo geral de adaptacao. Dado um trago (x), a adaptacac de um individuo é ideal em um certo valor de
¢ e, fora desse ponto, diminui. Entao, ha um monte de valores adaptativos. Uma mutacio que muda o valor de x
também muda o valor adaptativo de seus portadores. Uma mutagdo de pequeno efeito tem mais probabilidade de
melhorar o valor do portador dela se este esta préximo ao pico adaptativo. (b} Os calculos de Fisher sobre a chance
ie que uma mutacao melhore o valor adaptativo, dependendo da magnitude do efeito fenotipico dessa mutacio.

As unidades do eixo y referem-se a esse modelo, mas a forma geral do gréfico serd a mesma em qualquer modelo
como (a).




Sewall Wright

Fi1G. 3. Total selective values of the 16 homal-
lelic genotypes of Fig. 2 according to the contribu-
tions indicated there, supplemented by equal semi-
dominant pleiotropic effects of genes A and B (from
Wright, 19645, Fig. 9).
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- Acreditava gque o papel da
epistasia (interacao entre loci) era
muito mais importante do que
Fisher imaginava.

A ABC
B AB,BC  ABD
C ACBD  ACD
0 D AD,CD  BCD  ABCD

smallest ootimum largest

Fig. 2. Contributions to selective value of the
combinations of four pairs of alleles to a quantita-
tively varving character, assuming equality and ad-
ditivity with optimum in the middle. AB represents
AABBecdd, etc. (from Wright, 19646, Fig. 8).




Sewall Wright
R. Fisher

- Flsher argumentava que eram os efeitos [

principais do genes que importavam e gue estes eram
em geral pequenos e aditivos (tanto dentro de 1 /locus
como entre /loci).

- Por outro lado, Wright argumentava que epistase e
pleiotropia eram fundamentais para entender a
aptidao. Ainda assim, como Fisher, alocava a aptidao a
niveis de organizacao abaixo do individuo.




Ernst Mayr l M, %: \'1’5 ._
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- @ 0 individuo que ¢é o alvo da

selecao devido a unidade do genaotipo.

- O Iindividuo € que possue um conjunto
completo de loci no qual a selecao atua,

devido a como em conjunto estes /oci afetam o
iIndividuo como um todo.



Ernst Mayr

“Geneticistas de saco de feljao”! Sao os individuos
gue nascem e morrem, reproduzem ou nao, sao
férteis ou estereis, etc...

Portanto, € o genotipo intacto multi-locus do
iIndividuo (que interage entre si em uma arquitetura
genetica complexa com relacoes epistaticas entre
genes alem de pleiotropia) que ira sofrer a selecao.



characters. In terms of Mendelian hered-
ity, this case applies best to favorable ma-
jor mutations, supposed by early Mende-
lians to occur occasionally in otherwise
nearly homallelic wild populations, and to
advance toward fixation under constant
selection pressures as worked out espe-
cially by Haldane. This is what Mayr
(1959) referred to as the “bean bag” the-
ory, which he erroneously attributed to
Fisher (1930) and myself (1931) as well as
correctly to one aspect of Haldane's (1932)
theory.

Figure 1B represents the multiple factor
hypothesis, uncomplicated by pleiotropy,
while Figure 1D represents genotvpe and
phenotype connected by a network of re-
actions implying both universal multifac-
torial heredity
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Porque entao geneticistas como Fisher,
Haldane e Wright atribuiram aptidao a um
nivel de organizacao genéetica abaixo do
individuo???




Porque entao geneticistas como Fisher, Haldane e
Wright atribuiram aptidao a um nivel de organizacéao
geneética abaixo do individuo???

A razao é que em organismos sexuados, de
reproducao aberta e com populacoes polimorficas os
genotipos individuais (como determinados por todos
0S loci) sao eventos Unicos. Mesmo genotipos
simples nao sao passados para a prole de forma
Intacta. Com genotipos tao grandes e complexos
como os multi-locus encontrados nos individuos
completos nao existe base para a resposta a selecao
porgue 0S mecanismos genéticos como segregacao,
recombinacao e reproducao sexual “embaralham” a
unidade do genotipo a cada geracao.



Mensagem - O individuo nao € o nivel
apropriado de organizacao genetica para
atribuir a aptidao, de forma gue a resposta a
selecao possa ser prevista. Individuos sao
eventos Unicos sem continuidade no espaco e
no tempo. Portanto nao existe resposta
previsivel neste nivel. Atribuimos a aptidao a
uma classe genotipica e estimamos a média
dos fendtipos desta classe (uma colecao de
iIndividuos que compartilham o mesmo
gendtipo em um ou mais loci, desta forma
fazendo uma transicao para o nivel
populacional e nao individual)




Selecao natural

Aptidao darwiniana (“Fitness”) - € o fendtipo sob
selecao,; todos 0s outros caracteres nao neutros
sofrem apenas selecao indireta, nao sendo
portanto diretamente otimizados (alias quem
captura isto quantitativamente € a covariancia
geneética entre fitness e o caracter, ou gradiente de
selecao)

Coloca o problema da evolucao via selecao natural
dentro do contexto da genética quantitativa pois
aptidao é um carater continuo de heranca
complexa, poligénica ou multifatorial.



Figure 6.11 Normally dis-
tributed variation in a trait
(a) A photograph, published in
the Journal of Heredity in 1914
by Albert Blakeslee, of a group of
students at Connecticut Agricul-
tural College sorted by height.
The arrangement of the students
forms a living histogram.  (b) A
graphical histogram representing
the distribution of heights among

Number of students

58 59 60 61 62 63 64 65 66 67 68 69 70 71 72 73 74

the students shown in (a). Height (inches)



Valor fenotipico = valor genotipico + desvio ambiental
P = G + E

Organismos de reproducao sexuada passam adiante seus
genes e Nao seus genotipos!



Logo, para deduzir as propriedades de
uma populacao em conjunto com a sua
estrutura familiar nds temos que lidar com
a transmissao do “valor” dos pais para 0Ss
filnos e Isto nao pode ser feito por meio
dos valores genotipicos apenas, porque 0s
pais passam adiante apenas seus genes e
nao seus genotipos intactos para a
proxima geracao, genotipos sendo criados
novamente em cada geracao pela fusao
de gametas.



Precisamos de uma medida de “valor” que
se refere aos genes e nao aos genotipos

Efeito medio de um alelo em particular é o
desvio medio em relacao a media da
populacao dagueles individuos gue
recebem este alelo de um dos pais com o
outro alelo vindo ao acaso da populacao.



Colocando isto de outra forma:

Pegue um numero de gametas todos carregando
0 alelo A,, una estes gametas com outros

gametas vindo ao acaso da populacao; a media
dos genotipos assim produzidos desvia da meédia
populacional por uma quantidade que é o efeito
medio do gene A,.

Qual a importancia disto?



Phenotypic Value for Progeny

¥ Offspring

X Parents
Phenotypic Value for Mid-Parent




Cada locus contribuindo para o fenotipo aptidao
terd efeitos medios de seus alelos segregantes.

A resposta a selecao é afunilada através dos
gametas via o somatorio do efeito medio de
todos os alelos e loci do fenotipo aptidao.

- Isto fica claro na equacao de resposta a
selecao: Quem sofre a

R=h2xS selecao

Onde R = resposta a selecao, h? é a herdabilidade do carater (ou
Va/Vp) e S é a intensidade de selecao.

Va = variancia aditiva = variancia do valor de acasalamento =
soma dos efeitos médios de todos os alelos em todos os loci
contribuindo para o carater em guestao
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Unidade de selecio - E o nivel de
organizacao genética com continuidade
suficiente através das geracoes tal que um
efeito médio da aptidao possa ser atribuido
para prever seu destino evolutivo como
Influenciado pela selecao e que um efeito
medio atribuido aos seus sub-componentes
nao possa prever a resposta seletiva
daquele subcomponente.



* Voltando a controvésria Mayr x Fisher,
para identificar unidades de selecao
apropriadas, € preciso algum tipo de
COMPromisso entre as posicoes
extremas de Fisher (locus Unico com
efeitos aditivos) e Mayr. Talvez uma
visao mais proxima aquela de Sewall
Wright mesmo que este nao tenha feito
a distincao clara entre unidade de
selecao e alvo de selecao (algo feito por
Alan Templeton).



Recombinacao - € um dos fatores que
guebram associacoes multi-locus e portanto
limitam a unidade de selecao. Portanto, a
unidade de selecao pode englobar
segmentos de DNA nos quais a
recombinacao € rara. (Pode ser um unico
gene ou um ou mais Cromossomos
Inteiros).

Papel dual da recombinacao — criativo X



* A unidade de selecao emerge de um
compromisso entre a selecao atuando
sobre os individuos (unidade do
genotipo de Mayr) versus os fatores da
meiose e fertilizacao que destroem a
continuidade genética como passado
adiante através dos gametas.
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Drosophila mercatorum (1976, Templeton et al.)

Loci marcadores de isozimas e marcadores genéticos
visiveis

QTL do fendtipo “viabilidade do ovo-adulto”

F , partenogenéetica, normal, e hibridos com diferencas
para cromossomos especificos
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Figure 13.2. Breeding scheme in D mercatorum. The two parental strains are an all-female partheno-
genetic strain designated by O and males from a sexual homologue to a second parthenogenetic strain
designated by S. A pictorial representation of the mercatorum genome is shown below each strain, with
the first pair on the left indicating the XX or XY chromosome pairs, and the next three pairs indicating
the major autosomes, with one metacentric pair and two acrocentric pairs. A small dot chromosome pair
is not shown. White indicates chromosomes from the S strain and black from the O strain. The visible
markers on the major chromosomes are also shown. with s/ being spotless at the base of supraorbital
bristle, v being vermillion eye color, pm being plum eye color, and v/ being veinless, the failure of the
posterior wing vein to reach the margin of the wing. The three types of females used in the unit of
selection experiments are designated by SOy with x being 100%, 60%, or 40%, the percentage of the
total genotype that is hybrid between S and O.

- Em média 10,25 filhotes




TABLE 6

The one-locus fitness analysis of the parthenogenetic treatment groups

Perturbation level

1009,

. Fitess of (et of selection
Matker O-allele S allele |ws. Hy (d.5.=1}

1.000  0.949 0.211
1.003  0.935 0.333
1.000 0.809 3.486
1.000 0,929 0.372
1.000  .754 6.186*
1.000  1.100 0.619

T i

* The null hypothesis of no selection is rejected at the 59 level.
** The null hypothesis of no selection is rejected at the 19 level,

1 em 6 (16% do total) eram significativas *
5% para o nivel de perturbacao 100% -

maior intensidade de selecao
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TABLE 7

The two-locus fitness analysis of the 1009, perturbation parthenogenetic ireatment group

Goodness of fit tests of

‘Test of

Unresiricted fitness components varestricied Additive Muldplicative
— fitness wg, maodel maodel
Marlers K o B8 e H, (df=3) (di=1} (df=1)

(B A) iy 015 027 055 1.281 ©0.824 0.812
]

(v X) . 070 —.003 089 3.872 2.203 2.229
.

(sl G) . —.052 124 . 12273 3.250 3.024
.

o7 077 . 8.159* 5.320" 5207

L0290 029 4.584 3.973* 3.009*

M8 066 . 18.780*** 16.367*** 16.196%**

046 0 . 11.252* 10.154* 0.995*
—.042 4,548 3.588* 3.042*

9,323+ 9.441 9.954 /7 em 15
031 . 4,607 3.634 3.753 (46,6% do
020 11.685* 5.278* 5.084*
067 . 5.850 3.553 3.783 tOtaI) com
006 074 . 10.003%** 11.188***  0.791*** intera(;ﬁes
000 022 . 1.804 1.654 1.655 ~ "
823 122 030 . 6.470 0237 0.161 naO.-a(,jl.tlva.S
(epistaticas)
* Significant at the 595 level.

#*+ Significant at the 0,19} level. par a par
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TABLE 8§

Test results of the three-locus fitness analysis of the 100%, perturbation
parthenogenetic treatment group

Goodness of fit tests of fitness models

Tast of i..ocws Locus Chromogomet (ihrnnﬁs_nm
Markers unrexmﬁteli:liﬁr.;mss adddiil.i.ze mu.lt;iipiﬁc;tive additive muh"ﬁga live
Fi . Hy di= —: — =
(BA) X 12512 11220 11.091* 10465 10.341*
B4 L
(B A) v 20,199** 17.699**  17.445**  17.382***  16.990%**
mar
wX) A 8.899 7.470 7.381 5.020 4.865
wa) 4
(» X) B 91784+ 20.028%**  19.700**%  17.813%**  17.285%**
wa 2
(B A) G 7,510 6.635 6.739 5.896 5.920
(B A) sl 15.014* 8.059 7.701 7.615 7023
B4 =
(v X) @ 5.147 4172 4.190 3.248 3.240
) e
(w X) sl 10.679%* 13.217%  12.362*  11.162* 9.912*
— % —
s1 G) A 18401+ 12.007*  12.482* 0.604* 9.647*
7 e
s1G) B 93 575** 16.628**  16.922**  14.585**  14.280°*
we 8
(LG X 15.030* 9.884*  10.010* 6.878 6.730
We 2
dG) v 33.865%++* D6.568%%** 26.276**% D3501**** 22.116°***
S : 13 em 20 (65%
B X G 18,362 16.761%%  16.705**  0275° 9.663*
5r L
B X sl 20.234** 14.075%  13.449** 4137 3544 dO tOtal) com
B o G 98,505 96.360%%** 26.433****  0682*  11.187* . o o
30 0 30.904% %%+ 310440+ 30,516%%**  16.400°**  14.320%* Intera(;OeS Nao-
S
A X @ 6.496 6.131 6.120 5.220 5.239 " -
L= o aditivas de 3 loci
A X sl 11.228 5.261 4.082 1.306 1.324
2.0 0
A v € 12.200 10.171° 10.412* 7.200 7.676
A v sl 97.803%* 19.641**%  18.047*%  14170**  12.522%*
4.t =

+ For the first 12 systems, “chromosome™ really means “chromosome arm”.
* Significant at the 59 level,
** Significant at the 1% level.
*+* Significant at the 0.19, level.
A EE DS e a2 la (O Taweal




Unidade de selecao experimentalmente
determinadas:

* Existe um balanco entre a intensidade de selecao
e 0 grau de recombinacao.

*** Em outras palavras, quando a selecao é
Intensa blocos inteiros de genes (tanto dentro
como entre unidades cromossomicas) vao
responder a pressao de selecao porque eles séao
construidos por selecao (evolucao da arquitetura
genética - pleiotropia e epistase).



Unidade de selecao experimentalmente determinadas:

* Existe um balanco entre a intensidade de selecao
e 0 grau de recombinacao.

*** Em niveis intermediarios de selecao esta nao
consegue “construir’ respostas entre-
cromossomos de forma suficiente a barrar sua
destruicao pelo embaralhamento por
recombinacao. Genes em um mesmo Cromossomo
respondem conjuntamente



Unidade de selecao experimentalmente determinadas:

*Existe um balanco entre a intensidade de selecao
e 0 grau de recombinacao.

***Finalmente, com pressoes de selecao fraca
esta sera efetiva em construir apenas unidades
geneéticas muito proximas (ligadas) dentro dos
cromossomos. Alelos de loci proximos em um
Mesmo Cromosso respondem conjuntamente.






Modulos
Mapa Genotipico-Fenotipico

ADAPTATION AND EVOLVADILITY

G c24m) 63 G4{—>G5€E)G6

Fig. 1. Example of a modular representation of the character complexes C1 = {A, B, C, D} and C2 = {E, E G} which serve to
functions F1 and F2. Each character complex has a primary function, F1 for C1 and F2 for C2. Only weak influences exist of C1 on
F2 and vice versa. The genetic representation is modular because the pleiotropic effects of the genes M1 = {G1, G2, G3 ] have primarily
pleiotropic effects on the characters in C1 and M2 = {G4, G5, G6} on the characters in complex C2. There are more pleiotropic effects

on the characters within cach complex than between them.




RESUMO - Balanco entre recombinacao versus
selecao/epistase determina a unidade de selecao
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Sendo assim a unidade de selecao nao é apenas
uma funcao da relacao entre genotipo e fendtipo
com muita epistase (foco do Mayr), mas um
compromisso dinamico entre selecao e
recombinacao (que € afetada por ambos
arquitetura genética e estrutura populacional).



Por exemplo, quando o ambiente muda tanto o
regime seletivo pode mudar como a propria
recombinacao (devido a mudanca p. ex. de
estrutura populacional) afetando o balanco entre
estes fatores de tal forma que a unidade de
selecao pode mudar tambem!!!

Plantas com sistemas de acasalamento que envolvem
endocruzamento — menor nimero de heterozigotos
duplos (ou de ordem maior) e portanto menor
recombinacao “efetiva”.

“**fatores populacionals que influem na Unidade de
selecao



Exemplos:

Humanos — “cruzamento aberto”, recombinacao efetiva
alta, unidades de selecao tendem a ser pequenas,
talvez mesmo genes individuais (Voltamos a
controversia Fisher x Wright de uma maneira
dinamical!!!l)

Mas.... Genes funcionalmente relacionados tendem a
ser encontrados juntos em grupos de genes ligados
(globinas, apoproteinas). Potencial grande de epistase
(mesma via funcional) e ligacao estreita — supergenes
como unidade de selecao. Testado e confirmado por
Singer et. al. (2005) Molecular Biology and Evolution 22:
/67-775. (via microarray)



Mensagem — A unidade de selecao é uma
propriedade emergente do balanco entre selecao
operando para construir complexos génicos
epistaticos e da recombinacao operando no
sentido de quebrar estes complexos. Mas Isto
ocorre no contexto das propriedades
populacionais (sistema de acasalamento,
tamanho populacional, grau de subdivisao).

Assim a unidade de selecao é algo dinamico e
ndo fixo. Envolve a selecao, a arquitetura
genética e condicoes demograficas.



Confusao generalizada entre “unidade de selecao” e
“alvo da selecao’.

Unidade de selecao - O nivel de organizacao
genética que responde a selecao

Alvo da selecao - o nivel de organizacao bioldgica
gue apresenta o fenotipo sob selecao

Quando Mayr discutia a “unidade do genotipo” ele
misturava ate certo ponto a unidade de selecéao (o
nivel genetico que responde a pressao de selecao)
com o alvo da selecao (quem sofre a selecao)



Alvos da selecao devem apresentar:

1) Reproducao ou “ser reproduzivel”

2) expressao fenotipica

3) variabilidade (de forma a que grupos
genéticamente definidos possam ter
atribuidos um valor fenotipico medio)



Esta propriedades do “alvo da selecao” sao
usualmente apresentadas por individuos
(como enfatizado por Darwin e Mayr) mas
outros niveis de organizacao biologica,
tanto abaixo como acima do individuo,
podem possuir tais propriedades e serem
*alvos” da selecao também.



Alvos abaixo do individuo:

Impulso meidtico - Producao nao mendeliana de
gametas nos heterozigotos, seja na formacao
do gameta ou na sua capacidade de

E?c?ﬂﬁlg%?gm camundongos — 20cM do cromossomo
17 e constitul 1% de todo o genoma. Usualmente difere
do T por ter 4 inversoes diferentes que suprimem a
maior parte da recombinacao nesta regiao. Uma
pequena regiao central sem inversdoes com genes
candidatos influenciando a mobilidade do
espermatozoide, capacitacao (mudanca na membrana
do esperma, motilidade e metabolismo — critico para a
fertilizac&o), ligacao a zona pelucida do ovadcito, ligacao
a membrana do ovadcito, e penetracao do ovocito.




Impulso meiotico ou Distorcao de
segregacao — complexo T

Extensiva epistase e forte selecao
nestes genes. Esta combinacao
faz com que estes 20 cM se
comportem como uma unidade de
selecao. Podemos tratar como um
supergene com 2 alelos te T.

Alelo t em camundongo, letal quando tt, mas Tt produzem 99%
do tempo gametas t que chegam a fecundacao !'!

t sao fortemente favorecidos por impulso meiotico nos T/t, mas
sao fortemente selecionados contra no nivel dos individuos tt.



Impulso meiotico ou Distorcao de segregacao —
de forma mais geral: grupos de gametas podem
ser definidos que compartilham um mesmo
estado genético — estes gametas apresentam um
fendtipo iImportante: a habilidade de participar em
um evento de fertilizacao - Portanto, os gametas
produzidos por um unico individuo podem ser o
alvo de selecao quando os proprios gametas
expressam diretamente um fenotipo que altera a
sua chance de ser passado a proxima gerac;ao
por meio de um evento de fertilizacao. Lo
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Figure 13.4. Plot of two components of change in t allele frequency from equation 1311 with k=09
and s=0.1.




Impulso meiodtico ou Distorcao de segregacao
Alvos de selecao antagonisticos!!!!

O polimorfismo estavel do alelo t ilustra que
uma unidade de selecao pode ter 2 (ou

unidade genética que esta respondendo a
selecao pode ter manifestacoes fenotipicas
em mais de um nivel de organizacao
biologica



Alvos abaixo do individuo:

Impulso meiotico - Producéao nao
mendeliana de gametas nos heterozigotos.

*** Lembre-se que em diversas espécies a
fase hapldide do ciclo de vida pode ser a
dominante!!!

Doencas humanas associadas a repeticoes
de tri-nucleotideos: sindrome do X-fragil,
distrofia muscular



Alvos abaixo do individuo:

Conversao génica,transposons (multiplos
alvos de selecao...)

HERV (Human endogenous retrovirus) —
cerca de 7% do genoma

Crossing-over desigual




Alvos acima do individuo:

Interacoes entre individuos podem criar
fenodtipos. Se estas interacoes sao
recorrentes atraves das geracoes e sao
variaveis, elas vao ter continuidade atraves
do tempo (sao reproduziveis) e portanto
podem ser alvos legitimos da selecao.



Alvos acima do individuo:

Aptidao darwiniana tém 3 componentes maiores:
viabilidade, sucesso no acasalamento e fertilidade.
Estes dois ultimos (sucesso no acasalamento e
fertilidade) ndo sao fendtipos ocorrendo no nivel dos
Individuos mas sim inerentemente involvem interacoes
ENTRE individuos.

Casal - FERTILIDADE é uma propriedade inerente a
Interacao entre um par em acasalamento.

Selecao sexual surge da interacao entre individuos:
Intrasexual — competicao entre machos para o
acasalamento

Intersexual — “escolha do parceiro” sexual



Alvos acima do individuo: Outro antagonismo!

Selecao sexual surge da interacao entre individuos:
Intrasexual — competicao entre machos para o
acasalamento

Gryllus integer e Ormia ochracea

* Preferéncia das fémas — canto
medio (selecédo estabilizadora)

* Preferéncia da mosca parasita —
canto medio (machos parasitados
. morrem em até 7 dias) — selecao
disruptivallll

B Alvo de selecdo duplo — casal e
machos individuais (sobrevivéncia)




N&o somente a mesma
unidade de selecao pode ter
mais de dois alvos 0 mesmo
alvo pode ter mais de uma
unidade de selecao — exemplo
selecao sexual

Pieris napi

Competicao macho x macho para fertilidade envolvendo
competicao de espermatoides



Nao somente a mesma

Pl o unidade de selecao pode ter
W s Al mais de dois alvos 0 mesmo
Fémeas dessa espécie passam por um periodo de ndo receptividade para o acasalamento e a
duracao desse periodo tem um componente genético. Outro componente da variacao fenotipica

no periodo de nao receptividade € o grau de enchimento do 6rgao de estocagem de esperma da
fémea; quanto mais cheio estiver este 0rgao, menos propensa estara a f€émea a se reproduzir. Tal
resposta pelas fémeas normalmente garante que elas se reproduzam com frequéncia suficiente
para sempre ter esperma disponivel. Portanto, o componente genético da duracao do periodo de
nao receptividade da fémea como uma resposta a quantidade de esperma estocado pode servir
como uma unidade de selecao que surge das interacoes reprodutivas entre os sexos.

A variacao fenotipica no periodo de receptividade da fémea também cria variagao na
quantidade de competicao intrassexual no esperma. Machos de borboletas produzem dois
tipos de esperma: com espermatozoides normais e pirénicos capazes de fertilizacdo e com
espermatozoides apirénicos anucleados, que nao sao capazes de fertilizacao. Até cerca de 90%
do esperma pode ser apirénico. Tais espermatozoides podem fornecer nutrientes a fémea que
podem afetar seu sucesso reprodutivo e tais espermatozoides nao funcionais também ocupam
o orgao de estocagem de esperma. Esses espermatozoides nao funcionais tém um impacto
importante na diminui¢ao da receptividade da fémea a outros machos. Assim, o ejaculado,
o principal indicador do sucesso do macho na selecao intersexual, também foi fortemente
modulado pela competicao intrassexual entre machos. Portanto, os genes afetando a producgao
de espermatozoide nao funcional em machos fornecem uma segunda unidade de selecao.




Alvos acima do individuo:

Experimentos de Dobzhansky com Drosophila pseudoobscura —

Inversdo cromossémica (comporta-se como um unico locus —
sem recombinacao) — selecao dependente de frequéncia, ou
seja, interacdo entre individuos e frequéncias dos genotipos na
populacao!
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Alvos acima do individuo:

Mutualismo — Co-evolucao??? (quando uma espécie
exerce uma pressao seletiva sobre, e evolue em
resposta a, outra espécie = impacto reciproco sobre a
variacao genética de duas (ou mais?) espécies.)
Formica fusca x lagarta da borboleta Glaucopsyche lygdamus.




Alvos acima do individuo: Selecio de parentesco e

selecao de grupo

ST

Tabela 11.2

Sobrevivéncia de ninhadas da gralha d

s arbustos da Flarida em ninhos onde os auxiliares foram

removidos experimentalmente ou nao foram manipulados. A prole dos grupos experimentais tinha
menor sobrevivéncia durante e imediatamente apés o periodo de cuidados pelos pais, mas nao
no estagio de ovo. Esses resultados séo de 1987; a diferenca apés a emplumacao, em 1988, foi

semelhante, mas

Tamanho inicial da amostra

% de sobrevivéncia do a eclosao

e sobrevivéncia da eclosdo a emplumacao

% de sobrevivéncia da emplumac

o de s

3 602 dia

ficada de Mumme (1992).

erimentais




Resumo:

Nunca confunda “alvo de selecao” com
“unidade de selecao”. Alvo é o nivel de
organizacao biologica que apresenta o fenotipo
sob selecao enguanto unidade é o nivel de
organizacao geneética que responde a selecao
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