DARWIN, WALLACE, FISHER, HAMILTON
E O CONCEITO DE SELECAO SEXUAL

Carlos Roberto Fonseca

Se machos e fémeas da mesma espécie vivem no
mesmo habitat, alimentam-se dos mesmos itens e en-
frentam as mesmas intempéries, como a selecio natu-
ral explicaria diferencas comportamentais e morfol6gi-
cas observadas em individuos de sexos opostos? Se
tende a eliminar caracteristicas prejudiciais e a promo-
ver caracteristicas favordveis a sobrevivéncia dos indi-
viduos, como pode ter permitido a evolucio de estru-
turas aparentemente deletérias, tais que as exorbitan-
tes caudas dos pavoes? Como justificar que veados
machos possuam grandes galhadas, e as fémeas nio, se
os dois géneros sio ameagados pelos mesmos predado-
res? O conceito proposto por Charles Robert Darwin
(1809-1882) para explicar a diferenga entre os sexos
sofreu resisténcia no meio cientifico, conforme de-
monstra o conflito entre suas idéias e as de Alfred
Russel Wallace (1823-1913). Apesar de ter deixado a
cena na primeira metade do século XX, sob criticas de
nomes influentes como os de Thomas H. Morgan
(1866-1945), Julian S. Huxley (1887-1975) e David L.
Lack (1910-1973), a questdo ressurgiu na segunda
metade do século, a partir das contribuigdes de R. A.
Fischer (1890-1962), John Maynard-Smith (1920-
2004) e William D. Hamilton (1936-2000). Atualmen-
te, o conceito de sele¢io sexual figura entre os mais
discutidos em ecologia comportamental, alimentando-
se de novos modelos teéricos, métodos comparativos
e abordagem experimental.
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A Origem das Espécies', publicado em 1959, é certa-
mente um dos livros cientificos mais influentes ja escritos.
As idéias ali expressas nio sé tiveram impacto profundo na
biologia, mas reverberaram intensamente nos paradigmas de
diversas dreas do conhecimento como a psicologia, sociolo-
gia, antropologia, agricultura, medicina, filosofia e teologia.?
A obra magna de Charles Darwin impressiona pela solidez
e amplitude dos argumentos em favor da evolucio, incluin-
do dados anatdémicos, morfolégicos, embriolégicos, ecols-
gicos, comportamentais, biogeogrificos e geolégicos.

O conceito de selecio natural, apesar de ter sido
apresentado 2 Linnean Society de Londres no dia 1° de
julho de 1858 numa breve comunicagio de Charles Darwin
e Alfred Russel Wallace (1823-1913), foi consagrado no
ano seguinte, com a publicacio de A Origem das Espécies.
Nessa obra, Darwin constréi e fundamenta cuidadosamente
os argumentos que o levaram a concluir que a sele¢io na-
tural é o principal mecanismo responsavel pela evolugio da
diversidade biolégica.

No quarto capitulo de A Origem das Espécies, o autor
define o conceito de selegio natural como “a preservacio de
variagoes favordveis e a rejei¢io de variagoes deletérias”. Se-
gundo Darwin,

Pode ser dito que a selecio natural estd escrutinando, a
todo dia e a toda hora, pelo mundo todo, toda variacio,
mesmo a mais sutil; rejeitando as mds, preservando e
favorecendo todas as boas; trabalbando silenciosamente
e incansavelmente, onde e quando a oportunidade se
oferece, na melboria de cada ser vivo em sua relagio as
condigdes orgdnicas e inorgdnicas da vida.>

A simplicidade do processo de selegio natural con-
trasta fortemente com a forga da aplicabilidade do conceito
e com a complexidade orginica por ela gerada.

Ao longo de sua obra, Darwin nio s6 foi capaz de
apresentar de maneira sélida e eloqiiente uma das teorias
cientificas mais gerais ji propostas, mas ainda foi capaz de
expor visceralmente as falhas e dtvidas que poderiam servir
de argumento contra a aprovacio e generalidade dos concei-
tos ali apresentados. No seu sexto capitulo, por exemplo,
denominado dificuldades da teoria, ele fala de sua dificulda-
de em explicar a evolugio da socialidade. Por que as operi-
rias de formigas se ajudam, abrem mio da sua prépria re-
produgio e por vezes de sua vida na defesa dos outros
individuos da coldénia? A sele¢io natural, afinal, nio premia-
ria individuos interessados apenas na sua prépria so-
brevivéncia e reprodugio? Como a selegio natural poderia
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explicar a evolucio destes comportamentos? A solugio do
enigma veio um século depois com o conceito de aptidio
inclusiva, introduzido pelo evolucionista William Donald
Hamilton (1936-2000). A aptidio de um individuo, segun-
do Hamilton?*, deve levar em consideracio nio somente os
genes passados para a préxima geragio a partir de seus fi-
lhos, mas também a partir de seus parentes préximos. As-
sim, segundo a nova matemdtica da selecio natural, atos
altruistas podem evoluir se os custos diretos forem meno-
res do que os beneficios indiretos advindos destes atos. Tal
solugio foi amplamente divulgada por Richard Dawkins em
seu best-seller O Gene Egoista®.

Uma outra dificuldade teérica encontrada por Darwin
foi a de como explicar as muitas diferencas observadas
entre os sexos. Por que os veados machos apresentam incri-
veis galhadas que parecem armas mortais enquanto as fé-
meas, que vivem no mesmo ambiente e sio ameagadas pelos
mesmos predadores, sio desprovidas de tais estruturas? Por
que os pavdes machos, por exemplo, carregam plumas enor-
mes e magnificamente decoradas, expondo-se perigosamen-
te aos implacdveis predadores, enquanto que as fémeas
apresentam uma plumagem discreta? Como a selegdo natu-
ral, um processo ortodoxo capaz de perceber e eliminar as
mais sutis variagoes deletérias, pode permitir a existéncia de
estruturas aparentemente tao deletérias a sobrevivéncia dos
individuos?

O conceito de sele¢io sexual

Para lidar com essa questio, Darwin apresentou em
pouco mais de duas paginas do quarto capitulo de A Origem
das Espécies, um outro mecanismo evolutivo denominado
sele¢io sexual. Ao contririo do problema da origem da so-
cialidade, ao qual Darwin apresentava apenas respostas in-
cipientes, a explicagdo para as diferengas sexuais estava bem
desenvolvida naquele momento e, acredito, foram apresen-
tadas resumidamente na obra apenas como maneira de ga-
rantir a prioridade sobre a idéia. O sélido corpo de conhe-
cimento a respeito da selecio sexual, que freqiientemente
acompanha toda proposta conceitual de Darwin, viria a ser
apresentado ao publico somente em 1871 com a publicagio
de A Origem do Homem e a Selecio em Relagio ao Sexo®.

O conceito de sele¢io sexual inserido em A Origem
das Espécies englobava dois mecanismos evolutivos reco-
nhecidos até hoje: a competi¢io entre machos e a escolha
da fémea. Darwin diz que
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Esta forma de selecio ndo depende de uma luta pela
existéncia em relacdo a outro ser organico ou de con-
dicdes externas, mas de uma luta entre individuos do
mesmo sexo, geralmente os machos, para a possessio do
outro sexo. O resultado ndo é a morte do competidor
derrotado, mas poucos ou nenhum descendente.’”

A selecio sexual, ao garantir sucesso reprodutivo para
machos vitoriosos em combates diretos com outros ma-
chos, seria a responsével direta pela coragem superior dos
machos, pelos chifres desenvolvidos dos veados machos,
pelos espordes proeminentes dos galos, e por uma série de
outras caracteristicas que variam entre os sexos. Segundo
Darwin, qualquer criador de galo de briga sabe a importan-
cia de ser criterioso na escolha dos galos que vio ser utili-
zados como reprodutores na produgio da préxima geragio
de galos de briga.

Ao estudar o comportamento das aves do paraiso, e
de outras espécies de aves, Darwin notou que os machos
freqiientemente se congregam em uma arena e sucessiva-
mente executam uma danga exdtica que lhes permite exibir
as suas magnificas plumagens. As fémeas que assistem a
toda a exibigio como simples espectadoras, ao final, esco-
lhem os machos mais atraentes como parceiros reproduti-
vos. Segundo Darwin,

. se um homem consegue, em pouco tempo, conferir
beleza e um porte elegante a galinhas garnizés, de acordo
com os seus padroes de beleza, nao vejo nenbhum motivo
para duvidar de que as fémeas dos pdssaros, ao selecio-
nar, durante milhares de geragdes, os machos de cantos
mais melodiosos e os mais belos, seguindo seus préprios
padrées de beleza, possam produzir efeitos marcantes.®

Selecio sexual no homem e nos outros animais

A teoria da selegio sexual foi propriamente apresen-
tada 3 comunidade cientifica em 1871 em A Origem do
Homem e a Selecio em Relagio ao Sexo’. Contudo, o maior
objetivo de Darwin ao escrever esta obra foi demonstrar
que o homem, com toda a sua complexidade morfolégica e
capacidade intelectual, é produto dos mesmos processos
que governavam a evoluc¢io dos demais seres vivos.

Muitos dos argumentos apresentados por Darwin
para chegar a essa conclusio bombdstica para a sociedade
ocidental do século XIX vinham direto do arcabouco teé-
rico montado em A Origem das Espécies, principalmente
aquele relacionado ao conceito de sele¢io natural. Na pri-
meira parte do livro, denominada A Origem do Homem,
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Darwin expde uma série de evidéncias morfoldgicas, anatd-
micas e fisiolégicas que corroboram a hipétese de que o
homem, os macacos e os outros animais inferiores tém
descendentes comuns. Além disso, o autor apresenta evi-
déncias no mundo animal para sugerir que a distancia inte-
lectual entre 0 homem e os animais inferiores é menor do
que se supunha.

Diversos aspectos morfolégicos e comportamentais
humanos, no entanto, nio podiam ser facilmente explicados
pela selecio natural. Por que homens e mulheres sio morfo-
légica e comportamentalmente diferentes? Como surgiram
as diferencas entre racas humanas? Segundo Darwin, as res-
postas a tais perguntas nio seriam encontradas através do
conceito de sele¢do natural, mas através dos processos rela-
cionados 2a selecio sexual.

Na segunda parte de A Origem do Homem, denomi-
nada Selecio Sexual, Darwin desenvolve o conceito de sele-
¢io sexual e apresenta uma revisio sélida sobre a evolugio
de caracteres sexuais secunddrios em grupos animais tio
diversos quanto os anelideos, moluscos, crusticeos, inse-
tos, peixes, anfibios, répteis, aves, mamiferos e o homem.
Discute-se que a selecdo sexual teria sido responsdvel, por
exemplo, pelo dimorfismo das queliceras dos caranguejos,
pelo canto das cigarras, pela estridulagio dos gafanhotos,
pelos chifres dos besouros, pela coloragio dos peixes de
briga, pelas cristas das salamandras, pela vocalizagio dos
sapos, pelos combates entre cervideos, pela danga das aves-
do-paraiso e, claro, pela cauda magnifica dos pavoes.'°

Em sua revisio, Darwin argumenta que a selegio se-
xual é mais comum em animais superiores porque:

Nos animais que pertencem ds classes inferiores nio
raramente os dois sexos estdo unidos no mesmo indi-
viduo e por isso os caracteres sexuais secunddrios ndo
podem desenvolver-se. Em muitos casos em que os sexos
estdo separados, ambos estdo permanentemente apegados
a algum suporte e um ndo pode procurar ou lutar pelo
outro. Ademais, é quase certo que estes animais possuem
sentidos muito imperfeitos e faculdades mentais muito
baixas para apreciar a beleza reciproca ou outros atra-
tivos ou entdo para experimentar rivalidade."

O interessante € que esses mesmos argumentos se
aphcam as plantas superiores que freqiientemente possuem
os 6rgios masculinos e femininos na mesma flor, sio orga-
nismos sésseis e apresentam baixa “capacidade mental”.
Isso talvez explique porque Darwin, em sua extensa revisio
sobre selecio sexual, tenha consagrado apenas uma timida
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nota de pé de pagina sobre selegio sexual em plantas. Atual-
mente, no entanto, acredita-se que a competicio entre ma-
chos e a escolha da fémea sio importantes mecanismos na
evolugio das angiospermas.'

Ao fim da sua obra, Darwin desafia os pensamentos e
as crengas da sua sociedade com a seguinte afirmacio:

Quem ndo se contenta em olhar, como fazem os selva-
gens, os fendmenos da natureza com um espirito desliga-
do, jd ndo pode mazs pensar que o homem seja um ato
separado da criacio.”

Resisténcias ao conceito de sele¢io sexual

A teoria da selegio sexual tal qual proposta por Dar-
win sofreu uma resisténcia gradual de parte da comunidade
cientifica a ponto de terminar neghgencmda por aproxima-
damente cem anos. Diversos tipos de argumentos cientifi-
cos e ndo cientificos foram elaborados contra a idéia de
sele¢io sexual. Um primeiro argumento, forte entre os nio-
evolucionistas, foi que a incrivel variagio de cores e melo-
dias exibidas pelos pdssaros e outros animais tinha sido pro-
duzida pelo Criador para o simples deleite dos sentidos
humanos. Como este mesmo tipo de objecio também se
aplica 2 sele¢do natural, o argumento parece nio ter abalado
muito a “fé” de Darwin na sele¢io sexual.

Um dos primeiros e mais importantes adversarios de
Darwin na esfera cientifica, no entanto, foi nada mais nada
menos do que Alfred Russell Wallace (1823-1913). Inicial-
mente, Wallace' aceitou algumas das idéias de Darwin so-
bre selecio sexual, mas ap6s a publicagio de A Origem do
Homem, em 1871, ele passou a questionar inexoravelmente
o conceito. Durante alguns anos, seja por meio de livros e
artigos, seja por meio de uma rica correspondéncia, Darwin
e Wallace digladiaram-se no campo da sele¢io sexual. Argu-
mentos prés e contras eram expostos fazendo com que os
adversdrios ora avangassem ora recuassem em suas posi-
coes. De certa forma este combate intelectual levou a teoria
de selegdo sexual a um alto grau de sofisticacio que permeia
o campo até hoje. Com a morte de Darwin, as criticas cada
vez mais sagazes de Wallace deixaram de ser respondidas e
a forca da sele¢io sexual se esvaiu. A disputa foi detalha-
damente revisada por Helena Cronin."

Inicialmente, a principal resisténcia de Wallace a sele-
cio sexual vinha do fato de ele mesmo ter desenvolvido, de
modo independente em relagio a Darwin, um arcabougo
tedrico a respeito da coloragio no mundo animal e vegetal
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baseado exclusivamente no principio da selecio natural. Se-
gundo Wallace, a coloragio dos organismos podia ser expli-
cada por dois grandes processos, prote¢io e reconhecimen-
to. Na categoria de protegio, Wallace agrupava tanto orga-
nismos cripticos, que possuem uma coloragio similar ao do
habitat ou substrato preferencial para escapar dos predado-
res, quanto organismos conspicuos, que usam as suas cores
para advertir os predadores da presenca de substincias ve-
nenosas em seus corpos. Na categoria reconhecimento,
Wallace inclufa principalmente as cores e desenhos singula-
res de cada espécie que lhes permitem reconhecer coespe-
cificos. Além disso, no caso das flores, as cores tipicas de
cada espécie seriam enderegadas aos insetos, aves e mami-
feros responsdveis pela transferéncia de polens entre plan-
tas coespecificas. Assim sendo, o vasto e detalhado levanta-
mento de Darwin quanto a diferengas de cor entre os sexos
no mundo orginico foi considerado por Wallace como um
grande desafio 3 sua teoria geral de coloragio.

O primeiro desafio de Wallace foi explicar porque
fémeas e machos da mesma espécie apresentam padrdes de
coloracio diferentes. Segundo Darwin, ao longo da evolu-
¢do das espécies, os machos se tornaram mais coloridos
devido ao processo de selecio sexual. Segundo Wallace, o
problema estava sendo formulado as avessas. A questio cor-
reta seria: por que as fémeas, ao longo da evolugio, se
haviam tornado menos coloridas do que os machos? Segun-
do Wallace, apesar de durante a maior parte da vida dos
passaros, machos e fémeas viverem no mesmo lugar e se
alimentarem da mesma forma, por ocasiio da época repro-
dutiva as fémeas precisam cuidar do ninho e de seus ovos,
ficando expostas a predadores visualmente orientados. En-
tio, pequenas diferengas em coloracio teriam sido selecio-
nadas de forma a conferir as fémeas maior protegio, asse-
gurando-lhes assim a sobrevivéncia.

Ao estudar uma série de excegdes a regra do dimor-
fismo sexual entre os sexos em aves, Wallace descobriu mais
argumentos a favor da sua interpretagio protecionista. Em
espécies em que ambos os sexos apresentam cores fortes e
brilhantes, verificou-se que as fémeas nidificam em buracos
no solo, em buracos nos troncos das irvores ou em ninhos
completamente cobertos de forma a esconder a presenca de
seus habitantes. Nessas espécies, as fémeas nio apresentam
coloragdes discretas porque possuem outros mecanismos
para esconder a sua presenga durante a época reprodutwa
Em algumas espécies nas quais as fémeas sio mais ricamen-
te coloridas do que os machos, Wallace descobriu que tam-
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bém havia inversio sexual quanto ao papel do cuidado pa-
rental. Em tais casos, os machos estavam se expondo mais
aos predadores do que as fémeas e necessitavam de mais
prote¢io. Finalmente, nos raros casos em que a incubacio
dos ovos nio exige cuidado parental, nio hi dimorfismo
sexual de coloragio. Assim, o ultra-darwinista Wallace rejei-
ta o papel da selegio sexual a favor de explicacbes que exi-
gem simplesmente a agio da selegao natural.

Apesar de os argumentos acima serem bem convin-
centes para explicar os tons pastéis, os cinzas e os desbo-
tados tipicos das camuflagens, Darwin nio ficou convenci-
do de que a explicagio de Wallace ajudava a explicar como
surgiram e sio mantidas por selecio natural as cores fortes
e brilhantes tipicas dos machos. Coloracées aberrantes e
diferenciadas, segundo Wallace, poderiam surgir para o re-
conhecimento de coespecificos, de forma a evitar cruza-
mentos inférteis. No entanto, o dimorfismo sexual desafia-
va exatamente tal explicagio. Além disso, Darwin fez notar
que as cores brilhantes muitas vezes vinham acompanhadas
de cortejos elaborados, cantos complexos e demonstragoes
de vigor evidentes, e que qualquer modelo evolutivo tinha
de ser capaz de explicar todo este conjunto.

Alguns anos ap6s o falecimento de Darwin, em 1882,
Wallace propds a sua teoria fisiolégica da coloragio conspi-
cua. Segundo essa teoria, as cores podem ser olhadas como
o resultado necessdrio da constitui¢io quimica altamente
complexa dos fluidos e tecidos animais. Como os 6rgios
tém constitui¢des diferentes e estio freqiientemente mu-
dando, a norma deveria ser um mundo orginico essencial-
mente multicolorido. O sangue, a bile, os ossos e a gordura,
por exemplo, tém cores brilhantes e caracteristicas que nio
servem a causa alguma, ji que esses tecidos estio escondi-
dos dentro do corpo. A sele¢io natural apresentaria uma
agio constante no sentido de coibir, quando necessirio, a
profusio natural de cores. Wallace argumenta ainda que a
coloragdo estd diretamente relacionada ao vigor. Assim sen-
do, segundo a teoria fisiolégica da coloracio, as cores aber-
rantes dos machos sio subprodutos fortuitos das caracteris-
ticas estruturais e quimicas de organismos vigorosos, en-
quanto as cores discretas das fémeas refletem a atuagio
constante da selecio natural na eliminagio de cores que
podem ser deletérias A sobrevivéncia dos seus portadores.

O que mais surpreende na teoria proposta por
Wallace é o seu cardter nio-adaptacionista. Durante toda a
sua vida Wallace procurou explicacbes darwinianas a todas
as adaptagoes dos seres vivos. Parte da sua resisténcia 2
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aceitacio da selegio sexual foi baseada inclusive na sua cren-
¢a absoluta no poder da selecio natural como gerador da
diversidade biolégica. Nesse caso, apesar de légica, esta
explicagio nio-adaptacionista de Wallace sobre as cores de
algumas estruturas soa como uma solugio ad hoc necessiria
para manter integra a sua teoria geral da coloragio frente as
dificuldades enfrentadas pelas caracteristicas sexuais secun-
dérias.

Machos certamente competem,
mas fémeas podem escolher?

Os dois mecanismos propostos por Darwin para o
funcionamento da selegio sexual, competi¢io entre machos
e escolha da fémea, enfrentaram resisténcias bastante distin-
tas para conseguirem se estabelecer no cenério cientifico do
século XIX. A nogio de que machos estio continuamente
a procura de parceiras reprodutivas, e de que alguns ma-
chos apresentam uma performance reprodutiva extraordini-
ria enquanto muitos acabam a vida sem deixar descenden-
tes, era senso comum entre os naturalistas e entre o publico
leigo. Que conflitos amorosos muitas vezes se resolviam
através de duelos, por vezes sangrentos, entre machos, tam-
bém era uma idéia bastante divulgada na sociedade inglesa
da época.

A competi¢io entre machos por acesso a parceiras
reprodutivas, segundo Darwin, teria sido responsivel pela
evolucio de garras afiadas, chifres resistentes, forga e cora-
gem excessivas. Este coroldrio da teoria, apesar de perfei-
tamente l6gico, recebeu suporte parcial. Como reconheci-
damente as qualidades referentes aos machos também sio
importantes na captura de presas, no enfrentamento de
competidores e no escape a predadores, tais caracteristicas
poderiam perfeitamente ter surgido por sele¢io natural e
estar sendo uteis apenas no confronto sexual. Ou, na me-
lhor das hipéteses, os dois tipos de sele¢io poderiam até
ser complementares. De um jeito ou de outro, o conceito
de competicio entre machos nio apresentava grande confli-
to com as idéias vigentes na ciéncia e na sociedade de Dar-
win e, sem grande resisténcia, incorporou-se ao paradigma
vigente.

Em compensagio, nio foi recebida com grande entu-
siasmo pela sociedade conservadora da Inglaterra a idéia de
que as fémeas exercem papel primordial na escolha de seus
parceiros reprodutores, e de que tal processo pode ser res-
ponsavel pela evolugio de caracteristicas tio dispares como
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os cantos melodiosos dos passaros, as penas dos pavdes,
dangas elaboradas e rituais exoticos de acasalamento.

Em termos tedéricos, Wallace elaborou uma série de
restricdes ao funcionamento do mecanismo de escolha da
fémea. Em primeiro lugar, para a selegao sexual funcionar
via escolha da fémea, os organismos teriam de possuir um
senso estético elaborado que dificilmente animais seriam
capazes de apresentar. Além disso, mesmo que as fémeas
possuissem essa capacidade estética, talvez nio a estivessem
usando na escolha dos parceiros, preferindo aqueles que
apresentassem boas caracteristicas associadas a luta pela so-
brevivéncia. Por que escolher um pavdo maravilhosamente
ornamentado, ao invés de um macho é4gil, se logo em segui-
da ele serd comido pelos predadores? E o que é pior, se a
ornamentagio é hereditdria, a carga negativa seria transmi-
tida para os descendentes! Ademais, complementa Wallace,
para que cantos e ornamentos complexos sejam produzidos
por escolha da fémea, as suas preferéncias estéticas teriam
de ser exercidas de modo direcional e continuo por muitas
e muitas geragdes. Se as preferéncias estéticas variam de
individuo para individuo, ou entre 4reas diferentes ou mu-
dam com o tempo, qualquer estrutura construida por sele-
¢do sexual teria uma existéncia efémera.

Ao contririo do sucesso que Darwin obteve em pro-
pagar o conceito de sele¢io natural entre seus contempora-
neos, no final da vida teve que recuar em algumas de suas
posicoes referentes ao elaborado e complexo conceito de
sele¢io sexual, que por nio ser preferido pela comunidade
cientifica ou por ter sido seriamente afetado pelo confronto
direto com Wallace, acabou caindo em descrédito até a se-
gunda metade do século XX.

Fisher chega para resgatar Darwin

No inicio do século XX existiam basicamente duas
hipéteses, de certa forma incompletas, para explicar em que
bases as fémeas escolhem seus parceiros reprodutivos. Se-
gundo Helena Cronin', a primeira pode ser denominada
hipétese do bom gosto, que sintetiza o ponto de vista de
Darwin em relacio 2 escolha de parceiros baseada em cri-
térios puramente estéticos. Essa hipotese, apesar de justifi-
car adaptativamente como caracteres sexuais secundirios
podem evoluir, tinha dificuldades em explicar porque as
fémeas estavam escolhendo caracteristicas no minimo
desinteressantes do ponto de vista da sobrevivéncia dos
individuos. A segunda hipétese, denominada de hipétese do
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bom senso, foi oferecida pelo proprio Wallace durante perio-
dos em que ele nio estava empenhado em desqualificar
completamente o mecanismo de escolha da fémea. Segundo
Wallace, as fémeas poderiam estar escolhendo machos que
possuissem qualidades tteis do ponto de vista de sua sobre-
vivéncia, como vigor, satde ou capacidade de obter recur-
sos. Tal hipé6tese, por sua vez, consegue explicar bem o
cuidado com que fémeas aparentemente escolhem seus par-
ceiros, mas falha na explicacio de como caracteres sexuais
secundérios elaborados podem evoluir.

Em 1930, Ronald A. Fisher (1890-1962), um dos
trés evolucionistas responsdveis pela nova sintese, propos
um modelo teérico que viabilizava a hipétese do bom gosto
tal qual defendida por Darwin. Segundo o modelo de
Fisher"”, o comportamento de escolha das fémeas pode ser
adaptativo porque aumenta a sua chance de ter filhos atraen-
tes. Se, numa populacio, as fémeas apresentam preferéncia
estética por uma caracteristica idiossincritica qualquer, fé-
meas que seguem a moda tém uma boa chance de transmitir
a caracteristica para os seus filhos e a0 mesmo tempo trans-
mitir a sua preferéncia para as filhas. Como se pode perce-
ber, o processo se auto-alimenta de um feed-back positivo.
A preferéncia das fémeas confere valor adaptativo superior
ao cardter escolhido, enquanto que machos ornamentados
conferem valor adaptativo superior ao comportamento de
preferéncia.

Mas, como surgiu essa preferéncia estética na popu-
lagio? Segundo a teoria, preferenc1as sutis podem surgir
simplesmente por flutuagoes casuais, o que a]udarla a expli-
car porque caracteres sexuais secunddrios variam tanto en-
tre organismos, ou conforme sugere Fisher, através de pard-
metros utilitirios. Se pdssaros com cauda ligeiramente maio-
res do que a média da populacio voam melhor do que os
demais individuos, a preferéncia por caudas maiores pode
espalhar-se na populacio de fémeas, a ponto de servir como
critério de selecio sexual de modo a fomentar o desenvol-
vimento de caudas extravagantes. Modelos matematicos re-
centes, baseados no modelo de Fisher, demonstram que
mesmo em situagdes em que o carater escolhido traz certos
custos para os machos que o possuem, as aptiddes destes
machos podem ser mais altas do que as de machos nio
portadores do cardter referido. Assim sendo, o modelo de
Fisher reafirma a crenca de Darwin de que as escolhas es-
téticas das fémeas podem ser importantes agentes na evolu-
¢io de caracteres sexuais secunddrios.
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O modelo de Fisher enfrenta, no entanto, uma difi-
culdade tedrica. Se prevé que pequenas preferéncias estéti-
cas podem levar ao desenvolvimento de caracteristicas se-
xuais secunddrias, também prevé que existe um limite ma-
ximo para o desenvolvimento de tais caracteristicas. Esse
limite é dado pelo balango entre o beneficio em aptidio
advindo da selecio sexual e o custo em aptidio advindo da
selecdo natural. Nesse ponto, as fémeas passam a nio obter
vantagem nenhuma em escolher machos de caudas mais
longas e o processo de selecio sexual tenderia a estagnar.

Apesar do importante avango tedrico que 51gn1f1cou 0
modelo de Fisher, o seu impacto sé se fez sentir apés a
primeira metade do século XX.

Hamilton chega para resgatar Wallace

Em 1982, William D. Hamilton e Marlene Zuck pro-
puseram um modelo de selecio sexual, denominada teoria
sosigdnica, que veio a revitalizar a hipétese do bom senso
apresentada por Wallace. Segundo Hamilton & Zuk®, todos
os organismos complexos possuem parasitas debilitantes
que comprometem a sua aptidio. Como a taxa de evolugio
dos parasitas é muitas vezes superior a dos hospedeiros,
devido a sua baixa longevidade, a pressio de parasitismo
representa uma pressio constante ameagando a sobrevivén-
cia e reprodugio dos organismos. Do ponto de vista dos
hospedeiros, uma maneira de lidar com esta pressio seria
possuir bons genes que codificam defesas efetivas contra os
parasitas.

Segundo a teoria sosigdnica, a pressio de parasitismo
é o principal combustivel estimulando o funcionamento do
processo de selecio sexual. Os combates diretos ou rituali-
zados entre machos coespecificos, assim como o tamanho e
a forga das armas utilizadas em tais conflitos, serviriam para
ordenar os machos em termos de bons genes contra para-
sitas. Analogamente, as fémeas estariam utilizando as carac-
terfsticas sexuais secunddrias elaboradas dos machos para
ordenar os machos em termos de bons genes contra para-
sitas debilitantes. Segundo essa visio, o tamanho, a intensi-
dade de brilho e a perfei¢io das plumas dos pavées estariam
sinalizando um maior vigor devido a auséncia, ou menor
prevaléncia, de parasitas debilitantes."

Um dos aspectos interessantes da teoria sosigbnica
é que a designacio de bons genes é essencialmente depen-
dente do contexto coevolutivo. Imaginemos uma popula-
¢do de hospedeiros na qual o alelo A, presente em poucos
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individuos, codifique uma toxina A altamente efetiva contra
os parasitas presentes na localidade. Ao ajudar na sobrevi-
véncia e reprodugio de seus portadores, o alelo A vai-se
tornando aos poucos mais freqiiente na populagio. No en-
tanto, se um determinado alelo X, que codifica uma enzima
que quebra a toxina A, aparece na populacio de parasitas, o
mesmo também vai-se tornar mais e mais freqiiente. Assim,
o alelo A deixa de ser um bom gene e a sobrevivéncia dos
hospedeiros poderia ficar ameagada até o surgimento de um
novo bom gene 4, codificador de uma outra toxina eficiente
contra a populagio de parasitas. A caracteristica do modelo
sosigdnico faz com que, ao contririo do modelo de Fisher,
o processo coevolutivo entre hospedeiros e parasitas e,
conseqiientemente, a intensidade da sele¢io sexual nunca
percam a sua forga.

A selecio sexual hoje

O conceito de sele¢io sexual chegou a segunda meta-
de do século XX bastante desacreditado, contudo, até o
final do século, sua importincia cresceu e hoje constitui um
dos mais relevantes tépicos da ecologia evolutiva. Esta fora
dos objetivos deste trabalho detalhar todos os avangos em-
piricos e teéricos do campo, no entanto, um pequeno suma-
rio do histérico da drea pode ajudar o leitor a se aprofundar
mais no assunto.

Um levantamento bibliogrifico feito na ISI Web-of-
Knowledge, com a expressio “sexual selection” no titulo ou
no resumo, encontrou, no dia 24 de agosto de 2007, 7.853
artigos sobre o assunto (figura 1). O levantamento detectou
apenas seis artigos para a década de 50 e oito para a década
de 60, ou seja, menos de um artigo por ano sobre o tépico.
E interessante notar, no entanto, que a abrangéncia da obra
de Darwin se faz presente através da diversidade dos grupos
animais estudados incluindo, por exemplo, droséfilas, libé-
lulas, borboletas, peixes, ratos e o homem.

A década de 70 iniciou-se com uma timida comemo-
ragio do centendrio da obra A origem do Homem (1871-
1971), no entanto, ao final dessa década foram publicados
quatro trabalhos substanciais sobre selegio sexual. Emlen &
Oring® discutiram o papel da sele¢io sexual na determina-
¢io dos sistemas de acasalamento. Cox & Leboeuf?, junta-
mente com Kirkpatric??, ajudaram a reintroduzir o papel da
escolha da fémea na agenda de pesquisa. O trabalho de
Charnov? e seu livro The Theory of Sex Allocation*, estimu-
laram enormemente a elaboragio de modelos matemaéticos
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complexos no tratamento de problemas relacionados a
alocacio sexual. Finalmente, o estudo de Willson® foi par-
ticularmente relevante para evidenciar a importancia da se-
legio sexual na determinacio de caracteristicas reprodutivas
das plantas superiores.
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Figura 1: Numero de artigos encontrados no ISI Web-of-
Knowledge, com a expressio “sexual selection” no titulo ou no
resumo do trabalho, de 1945 até 2007 (N = 7.853 artigos no total).
Os anos de publicacio encontram-se agrupados em intervalos de
cinco anos (1945-1949 ... 2000-2004). O qiiingiiénio que se inicia
em 2005 apresentava 1913 registros até o dia 24 de agosto de 2007.

No inicio da década de 80, publicou-se um dos mais
influentes e controversos artigos ja escritos sobre selecio
sexual, o de Hamilton & Zuk?, comentado na segio ante-
rior. Com mais de mil citagdes, o modelo ali proposto es-
timulou fortemente o desenvolvimento da 4rea.

A vpartir da década de 90 até este inicio do século
XXI, o ntmero de artigos sobre selegio sexual aumentou
exponencialmente, atingindo mais de 7 mil registros na
Web-of-Knowledge. O conceito de selecio sexual estd di-
fundido ndo somente para explicar a evolugio de caracteris-
ticas sexuais secunddrias em animais, como em plantas tam-
bém. Além disso, os dois mecanismos comportamentais
propostos por Darwin, a escolha da fémea e a competicio
entre machos, sio amplamente aceitos. Apds quase um sé-
culo de esquecimento, o reconhecimento de uma das mais
controvertidas idéias de Darwin parece finalmente consoli-

dado.”
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