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Seleccid sexual: per qué els mascles lluiten
i les femelles trien?
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Resum: La lluita per aconseguir reproduir-se és una part essencial de I'existéncia de qualsevol organis-
me. Per als animals sexuats, l'afer es veu complicat per la necessitat de trobar un altre individu disposat a
aparellar-se. Charles Darwin va ser el primer que va estudiar els sistemes d’aparellament des d’una optica
evolutiva i va posar la primera pedra de la teoria de la seleccio sexual. Tot i que va caldre més d’un segle
per convencer els cientifics de la seva validesa, ha esdevingut una de les arees més fecundes en el camp
de la biologia evolutiva. Segons la teoria, els caracters que confereixen als individus més possibilitats de
deixar descendencia, malgrat que puguin comprometre la seva supervivéncia, seran seleccionats per dos
mecanismes diferents. Per una banda, els individus d’un mateix sexe competiran entre si per aconseguir
aparellar-se amb l'altre sexe, de manera que se seleccionaran caracters que els facin bons competidors.
Per altra banda, els individus d’un sexe, generalment les femelles, podran elegir quin individu els fa més el
pes per aparellar-s’hi, de manera que es podran seleccionar trets que per alguna raé fan els individus més
atractius a ulls de l'altre sexe. Sota aquesta perspectiva, la teoria de la seleccié sexual ha mirat d’explicar
perque sén els mascles els que normalment lluiten i perqué les femelles les que majoritariament sén més
exigents a I'hora d’escollir parella. A més, ha permés entendre una gran varietat de comportaments extra-
vagants en el context del sexe: copules furtives, amants transvestits, regals nupcials o suicidis sexuals. Tot
s’hi val en la lluita per la reproduccid!

Summary: SEXUAL SELECTION: WHY DO MALES FIGHT AND FEMALES CHOOSE? —The struggle to reproduce is a
key part of the existence of any organism. For sexually reproductive species, reproduction is more difficult
because they need to find another individual willing to mate. Charles Darwin was the first to study mating
systems from an evolutionary point of view and he laid the first stone of sexual selection theory. More than
one century was needed to convince the scientific community of its validity, but it has become one of the
most active areas in the field of evolutionary biology. According to the theory, the traits that give individuals
higher reproductive output, though they often compromise their survival, may be selected by two different
mechanisms. First, individuals of the same sex compete with each other to copulate with the other sex, so
any character that makes them good competitors should be selected. Second, the individuals of a given sex,
usually the females, are able to choose which individual they prefer to mate with, so they can select attractive
traits in the eyes of the other sex. From this perspective, sexual selection theory has explained why males
usually fight and females are the choosy sex. In addition, it has increased understanding of a great variety of
extravagant behaviours in the context of sex: furtive mating, cross-dressing lovers, nuptial gifts and sexual
suicide. Everything counts in the struggle for reproduction!

Després de culminar 20 anys de minucios tre-
ball d’investigaci6 amb la publicacié de I'Origen
de les espécies” (On the origin of species by me-
ans of natural selection, or the preservation of
favoured races in the struggle for life, en angles;
Darwin, 1859), Charles Darwin no descansa. Esta
determinat a adrecar tots els aspectes criticats de
la teoria i durant els seglients anys es dedica a
revisar notes, ampliar informacié i corregir les edi-
cions successives de I“Origen”. Hi ha un tema que
té a Darwin especialment capficat: si els caracters
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que se seleccionen sbn els que confereixen més
probabilitat de supervivencia, per qué els mascles
d’algunes espécies tenen colors atractius o cues
extravagants que semblen anar en detriment de
la supervivencia dels individus? Cal trobar una ex-
plicacio.

La seleccio natural i la seleccio sexual

Uns mesos abans de la publicacié de IOrigen
de les espécies”, Charles Darwin i Alfred Russel
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Figura 1. En alguns casos, mascles i femelles de la mateixa espécie tenen aparences forga diferents. L’anec collverd
(Anas plathyrynchos) deu el seu nom a la brillant coloraci6 verda del coll del mascle. La femella, en canvi, només
presenta tons marrons, que la fan passar molt més inadvertida (Fotografia: Simon Ducatez).

Wallace presentaven a la Royal Society de Lon-
dres (Darwin i Wallace, 1858), el mecanisme de
I’evolucio per selecci6 natural, una idea que revo-
lucionaria la biologia per sempre. La teoria ens ex-
plica I'evolucié dels trets adaptatius: els individus
que posseeixen trets que els permetin sobreviure
millor que els altres individus, passaran aquests
trets a la seglient generaci6. Tot i que els dos ci-
entifics van arribar a la mateixa conclusié, Darwin
havia recopilat maltiples evidéncies que recolza-
ven la teoria de I’evoluci6 per seleccid natural, que
exposa en la seva obra més coneguda (Darwin,
1859). Tanmateix, hi ha certs caracters que la te-
oria no és capag d’explicar: els caracters sexuals
secundaris. Aquests trets es desenvolupen en la
maduresa sexual i distingeixen a mascles i fe-
melles més enlla dels organs sexuals. Son trets
caracteristics de cada sexe, com per exemple
diferéncies en els colors del plomatge o la mida
corporal, perd que no son imprescindibles per a
la reproduccié. En el cas de I'anec collverd (Anas
plathyrynchos), per exemple, podem distingir fa-
cilment mascles i femelles per la seva coloracié
(fig. 1). Sovint, alguns d’aquests caracters que
distingeixen als mascles, com les llargues cues
d’alguns ocells, dificulten els moviments, impedei-
xen camuflar-se o bé requereixen energia extra
per produir-se i mantenir-se. Per qué la selecci6
natural no elimina aquests caracters?

L'any 1871, Darwin publica “L’ascendencia de
I’'home i la seleccid sexual” (The Descent of Man
en anglés; Darwin, 1871), on exposa una possible
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explicacio: La selecci6 sexual és un cas de sele-
ci6 natural en qué I'eéxit dels individus no només
depén de la seva habilitat per sobreviure, sind
de la seva capacitat de reproduir-se i deixar més
descendents que els altres individus (fig. 2). Els
mascles més ornamentats, per exemple, si son
capagos d’atraure més femelles i tenir més des-
cendeéncia, perpetuaran aquests caracters a les
generacions futures. Tanmateix, perque son els
mascles els que es barallen i tenen ornaments per
atraure les femelles? Si ambdds estan exposats a
les pressions per aconseguir el maxim éxit repro-
ductor possible, no troben les mateixes solucions
per aconseguir-ho?

Mascles i femelles: I'origen del conflicte
sexual

L’tnica diferéncia universal entre mascles i fe-
melles, que es compleix en totes les especies se-
xuades, és la mida dels gametes: les femelles te-
nen gametes —anomenats Ovuls— més grans que
els dels mascles —anomenats espermatozoides
(fig. 3). Al llarg de la seva vida, les femelles pro-
dueixen uns pocs Ovuls energeticament costosos.
En els ocells, per exemple, un ou pot constituir fins
al 30% del pes de la mare (Lack, 1968). Els mas-
cles, en canvi, poden generar milions d’esperma-
tozoides en un sol dia, que sols contenen ’ADN
i 'energia suficient per moure’s fins a trobar un
ovul. Aquesta asimetria devia evolucionar a partir
de gametes idéntics, que es van especialitzar (fig.
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Figura 2. Mecanismes de selecci6é sexual. A, mecanismes preacoblament; B, mecanismes postacoblament; C,
mecanismes de la tria criptica de les femelles (Modificat a partir de Firman et al., 2017).
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Figura 3. La distincié universal de mascles i femelles és la forma dels seus gametes. Els mascles produeixen milions de
gametes petits i mobils (els espermatozoides) i les femelles produeixen uns pocs gametes immobils i grans, perd amb
reservoris energeétics determinants per a I'embri6 (els ovuls), que devien evolucionar a partir de gametes no especialitzats
(A). Representaci6 a escala d’un ovul i espermatozoide humans (B) i una fotografia amb microscopi electronic del
moment de la fertilitzacio (C).

Mida dels gametes
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3A): uns gametes cada cop més grans (els ovuls)
deurien assegurar la nutrici6 de I'embrid, perd
aixo va obrir la porta a I'estratégia dels mascles:
uns gametes petits, mobils i rapids —els esper-
matozoides— que es dirigeixen cap als ovuls im-
mobils (Parker et al., 1972) (fig. 3). La contribuci6é
desigual de recursos per a I'’embri6 per part dels
dos sexes (gran per als ovuls i molt petita per als
espermatozoides) fa que I'éxit reproductor d’una
femella estigui determinat pel nombre d’ovuls que
pot produir, mentre que els mascles estan més li-
mitats pel nombre d’0vuls que siguin capacos de
fecundar. Aixd provoca dues pressions de seleccid
oposades: com que el factor limitant en la repro-
ducci6 sembla ser el nombre d’ovuls, els mascles
destinaran l'energia per aconseguir fecundar el
maxim d’ovuls possibles, més que no pas cuidant
cada descendent (Clutton-Brock, 1991). Tanma-
teix, les femelles hauran de triar molt bé a qui dei-
xen fecundar els seus preuats Ovuls, de manera
que la seva estratégia es basa en maximitzar la
qualitat de la seva parella (que acabara determi-
nant la qualitat dels seus descendents).

Les diferencies en forma i funci6é dels game-
tes s6n determinants per explicar els diferents rols
de mascles i femelles en la reproducci6: Bateman
(1948) va poder demostrar experimentalment en
la mosca del vinagre (Drosophila melanogaster)
que els mascles tenien un éxit reproductor molt

més variable entre individus que no pas les feme-
lles i que els mascles podrien augmentar meés ra-
pidament el seu éxit sexual simplement augmen-
tant el nombre de copules. Com a conseqiiéncia,
la competéncia per a I'accés a la reproducci6 és
molt més intensa en els mascles, perque s’hi ju-
guen molt (Jones, 2009; Wade i Shuster, 2010).
Bateman creia que aquestes diferéncies entre se-
xes es devien originalment en les asimetries en
la inversio en els gametes. Anys més tard, Trivers
(1972) va desenvolupar aquestes idees a partir de
la teoria de la inversi6 parental. Dedicar més aten-
cions als descendents pot aconseguir incrementar
la seva probabilitat de supervivéncia, pero a costa
de dedicar menys energia a generar nous descen-
dents. Ja des de la formaci6 dels gametes, les fe-
melles dediquen més energia en els descendents
actuals, mentre que els mascles opten per invertir
poc en cada descendent per tal de buscar noves
oportunitats de reproduccié. Les femelles, un cop
s’han aparellat, guanyen poc de tornar a copular,
per tant tipicament hi haura menys femelles dis-
ponibles, creant una rad de sexes operativa (la
proporcidé de mascles i femelles) esbiaixada cap
als mascles (Emlen i Oring, 1977; Clutton-Brock,
2017). Tot i que hi pot haver una reversio dels rols
sexuals (fig. 4), la norma general és que son els
mascles els que competeixen entre ells per trobar
femelles sexualment actives.

Figura 4. A vegades els rols sexuals tipics (mascles que es barallen i femelles que crien a la descendéncia) es poden
invertir. Quan la inversi6 parental és més gran en els mascles, son les femelles les que competeixen per accedir als
mascles i aquests els que trien la parella (Clutton-Brock, 1991; Andersson, 1994; Eens, 2000). Un exemple n’és el corriol
pit-roig (Phalaropus lobatus), un ocell de la familia dels escolopacids que cria a la tundra artica i que el podem observar
a Catalunya durant el seu pas cap a les zones d’hivernada del nord d’Africa, com aquest individu que reposa al cim del
Matagalls (Osona). En aquesta espécie, les femelles es barallaren per aparellar-se amb diversos mascles, mentre que
ells incuben els ous i tenen cura de les cries (Fotografia: Marti Franch).
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Figura 5. Els sistemes d’aparellament es poden classificar segons el nombre de parelles que té cada sexe. La
monogamia esta formada per un sol mascle i una sola femella com en el cas de la marmota alpina (Marmota marmota)
(A), mentre que la poligamia pot consistir en un mascle i dues o més femelles (poliginia, B, com el cérvol (Cervus
elaphus)), una femella amb dos 0 més mascles (poliandria, C, com el ratoli de casa (Mus musculus) o un grup social de
diversos mascles i femelles que es poden aparellar entre ells (D, com el ximpanzé (Pan troglodytes)).

Seleccio intrasexual: la lluita per
I’aparellament

En paraules de Darwin, la seleccio intra-
sexual és “La seleccié que passa en un sexe
com a resultat de competir entre els membres

d’aquest sexe per reproduir-se amb l'altre sexe”

(fig. 2A). So6n els mascles els que generalment
competeixen per accedir a les femelles, tot i que
aquesta competéncia pot ser més o menys in-
tensa segons el sistema d’aparellament (fig. 5).
En les espécies monogames, la competencia
per les femelles és baixa, ja que els mascles
que ja estan aparellats tenen més incentius per
defensar la seva parella que per trobar-ne una
de nova (Lukas i Clutton-Brock, 2013). En canvi,
en sistemes promiscus o de poligamia, hi haura
uns mascles que poden monopolitzar la majoria
d’oportunitats de reproducci6é si poden contro-
lar harems de femelles. En aquests casos, cada
mascle pot aspirar a un potencial reproductor
molt més alt que les femelles (Clutton-Brock i
Parker, 1992), perd sempre a costa dels fracas-
sos dels altres mascles.

Un dels efectes més comuns de la seleccio
per accedir a les femelles és I'’evolucié d’una
mida corporal gran en els mascles. Si els indivi-
dus més grans poden guanyar als més petits per
accedir a 'aparellament, aquest tret sera selec-
cionat. Altres trets que han evolucionat de forma
independent en els mascles de molts grups sén
estructures d’armament en forma de banyes,
corns o pues (fig. 6). Aquests caracters s’utilit-
zen per combatre altres mascles (Emlen, 2008)
i, com ja hem vist, ens permeten diferenciar
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Figura 6. Els mascles de grups tan diferents com
mamifers i insectes han evolucionat de forma independent
estructures en forma de banyes o corns destinades a
lluitar amb altres mascles per I'aparellament: A, cérvol
(Cervus elaphus); B, rinoceront blanc (Ceratotherium
simum); C, escarabat cérvol o escanyapolls (Lucanus
cervus); i D, escarabat rinoceront de cinc banyes
(Eupatorus gracilicornis).

mascles de femelles de manera que els anome-
nem caracters sexuals secundaris. Els mascles
que siguin capacos d’apartar els altres mascles,
guanyant batalles i dominant territoris, tindran
una probabilitat més alta de reproduir-se.
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Tactiques alternatives dels mascles

Qué hauran de fer aquells mascles que no si-
guin capacos de guanyar combats i monopolitzar
harems i territoris? No han de tirar la tovallola, per-
qué existeixen camins alternatius per als mascles
perdedors per arribar a reproduir-se. En la granota
roja (Rana temporaria), per exemple, els mascles
poden “piratejar” les postes d’altres individus (Vi-
eites et al., 2004), de manera que ejaculen sobre
postes ja fetes per intentar fecundar els ous que
no ho hagin quedat fecundats durant la copula
anterior. Aquest tipus de comportaments s’anome-
nen tactiques de reproducci6 alternatives i la seva
importancia en la selecci6 sexual cada cop €s més
reconeguda, essent un dels principals factors de
la diversitat morfologica i de comportament entre
els mascles (Gross, 1996; Shuster i Wade, 2003).

Una de les tactiques alternatives més comunes
és la dels mascles furtius (sneaker en angles). En
comptes de defensar territoris i lluitar per a les fe-
melles, aquests mascles es dediquen a entrar fur-
tivament en territoris dominats per altres mascles
per copular amb les femelles. Un tactica similar és
la dels mascles satel'lit, que esperen al voltant dels
territoris dominats per copular amb alguna femella
que surti del territori. En la foca gris (Halichoerus
grypus), per exemple, els mascles lluiten per mo-
nopolitzar les platges on crien les femelles i un sol
vencedor és I'amo de la platja. Hi ha altres mas-
cles, en canvi, que evadeixen les lluites, i dediquen
els esforcos a buscar femelles a l'aigua, quan arri-
ben o marxen de la colonia i intentar reproduir-s’hi
(Worthington Wilmer et al., 1999). Una situacio si-
milar s’ha observat en 'esquirol gris (Sciurus caro-
linensis), on els mascles joves utilitzen la tactica de
satél'lit, mentre que els més vells defensen activa-
ment els seus territoris (Koprowski, 1993).

Una altra tactica alternativa freqlient és el mime-
tisme de femelles. En els mastegatatxes (Ficedula
hypoleuca), una espécie migradora comu a tot el
territori catala, s’ha observat que els mascles joves
imiten el plomatge de les femelles per accedir als mi-
llors territoris (Slagsvold i Seetre, 1991). Els mascles
mimetitzats potser no aconsegueixen tantes copules
com els vells mascles dominants, perd tenen més
exit que els mascles sense territori. En els peixos les
tactiques d’aparellament alternatives sén molt fre-
gUents, probablement perqué en la majoria d’espé-
cies la fertilitzaci6 és externa (Gross i Shine, 1981).
En una espeécie de peix de la familia dels Centrar-
quids (Lepomis macrochirus), els mascles defen-
sen territoris on les femelles podran fer les postes.
Tanmateix, hi ha mascles que es dediquen a entrar
furtivament als territoris dels mascles dominants, mi-
metitzant femelles o bé madurant precogment quan
encara tenen aspecte de juvenils (Gross, 1984).

Estrategies condicionals i estrategies en equilibri

Sovint, utilitzar una tactica o una altra depen
d'una estratégia condicional (Gross, 1996). En
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aquests casos, la tactica utilitzada no és I'd0ptima,
perd és la que dona el maxim benefici tenint en
compte les possibilitats existents (el que s’anome-
na The best of a bad job en anglés; Davies, 1982;
Dawkins, 1980). Per exemple, els individus poden
adoptar una tactica alternativa —associada a unes
caracteristiques morfologiques i comportamen-
tals—, segons la seva condici6 o estatus social:
mascles amb possibilitats de guanyar combats op-
taran per lluitar i mascles amb poques possibilitats
optaran per una tactica alternativa. Aquestes de-
cisions de vegades es prenen durant el desenvo-
lupament, com en algunes espécies d’escarabat
(Emlen, 1997). D’altres vegades, el canvi d’estra-
tegia és seqlencial, com en una especie d’espia-
dimonis (Calopteryx maculata): els mascles joves-
més competitius- defensen territoris i els mascles
ja vells es dediquen a infiltrar-se en territoris d’altri
(Forsyth i Montgomerie, 1987).

Hi ha casos, pero, en qué diferents tactiques
estan prefixades genéticament i solament es man-
tenen perqué tenen el mateix éxit, de manera que
estan en equilibri i cap de les estratégies pot des-
placar les altres (Smith, 1982). Uns petits llangar-
daixos originaris de California (Uta stansburiana),
per exemple, tenen tres coloracions diferents,
associades a tres tactiques de comportament se-
xual diferents (fig. 7). Els mascles taronges soén
grossos, agressius i defensen grans territoris
amb harems de femelles. Els mascles blaus son
de mida intermédia, menys agressius i defensen
petits territoris amb una sola femella. Els mascles
grocs son els més petits, amb un comportament i
coloracié semblant a les femelles receptives i no

Figura 7. Durant el 1990 al 1995 (representat amb punts
blancs), la freqiiéncia de mascles adults de cada tipus
de polimorfisme de coloraci6é ha anat variant com a
consequencia de la seleccié dependent de la frequéncia
(quan els blaus sén molt freqlients se selecciona el morf
taronja). La frequiéncia de cada morf esta representada
com segueix: 0-100% de blau des de la base a I'apex,
0-100% de taronja de dreta a esquerra i 0-100% de groc
d’esquerra a dreta. Dades de Sinervo i Lively, 1996.
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defensen territoris sind que intenten infiltrar-se als
territoris dels altres mascles. Aquestes tres estra-
tegies poden coexistir com a resultat de la selec-
ci6 depenent de la frequéncia. Aixo significa que,
igual que en el joc de la pedra-paper-tisores, cada
tipus de mascle ho fa bé contra una de les alter-
natives i malament contra I'altra. El resultat és que
les frequencies de cada polimorfisme vagin oscil-
lant en la poblacid, sense que cap de les alterna-
tives pugui desplacar completament les altres (Si-
nervo i Lively, 1996). Un altre exemple similar amb
tres mascles amb morfologies i comportaments
sexuals diferents -totes amb el mateix éxit relatiu-
s’ha trobat en una espécie de crustaci que habita
l'interior d’esponges (Shuster i Wade, 1991).

Seleccié intersexual: el paper de les femelles
en la reproduccié

Després que Darwin presentés la seva teoria
de la selecci6 sexual (Darwin, 1871), la compe-
téncia entre mascles de seguida va ser acceptada
per la comunitat cientifica com a un dels mecanis-
mes de la selecci6 sexual, perd, en aquella época,
la majoria de cientifics van descartar la importan-
cia de l'eleccidé de parella. No obstant aixd, des
de la decada dels vuitanta fins a I'actualitat s’ha
pogut constatar que les femelles (o els mascles en
espécies amb rols invertits) no son agents passius
de la reproducci6 sin6 que el seu rol en la seleccid
sexual és imprescindible per entendre I'evolucié
d’alguns caracters i comportaments. Aquest segon
mecanisme de seleccib, es coneix com a seleccid
intersexual i en paraules de Darwin (1871), con-
sisteix en “individus d’'un mateix sexe que intenten
excitar o atraure els del sexe oposat, normalment
les femelles, que no esdevenen passives sind que
seleccionen les parelles més agradables” (fig. 2A).
Sota aquest mecanisme, els caracters que gene-
rin més atraccio, seran seleccionats.

El primer estudi experimental sobre preferénci-
es de les femelles, pero, no va arribar fins gairebé
100 anys després. Es va realitzar en la vidua de
cua llarga (Euplectes progne), un ocell de Kenya
de la mida d’'un pardal, perd en qué els mascles
tenen unes cues de fins a mig metre de llarg.
Aquest experiment classic (Andersson, 1982) va
demostrar que modificar la llargada de les cues
dels mascles canviava el seu éxit reproductor: les
cues més llargues eren preferides per les feme-
lles. Un estudi similar amb orenetes (Moller, 1988)
també va concloure que hi havia una preferéncia
per cues llargues. Aixi doncs, amb excepci6 de les
copules forcades (Smuts i Smuts, 1993; Clutton-
Brock i Parker, 1995), les femelles decideixen amb
qui es reprodueixen i amb qui no, de manera que
generen un segon mecanisme de selecci6é sexual
(anomenat selecci6 intersexual; fig. 2A) on les ca-
racteristiques que facin els mascles més atractius
per elles, seran seleccionats. Cal tenir en compte,
perd, que quan parlem d’eleccié de parella (mate
choice en anglés o choix de partenaire en fran-
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ces), és important remarcar que el terme elecci6é
no fa referéncia a una conducta conscient siné que
s’utilitza com a contraposicié a un aparellament a
I'atzar, és a dir, amb qualsevol membre de I'altre
sexe. Per altra banda, per entendre bé els interes-
sos de les femelles en I'elecci6 de la parella, cal
distingir el company social i el company genétic.
El primer, és un/s individu/s amb qui conviu i esta-
bleix lligams socials durant I’época reproductora i
fins i tot més enlla de I'época reproductora, mentre
qgue el company o parella genética és I'individu/s
amb qui es reprodueix i té descendéncia. Gracies
al desenvolupament de técniques de sequencia-
cid, a partir de mitjan anys 80 es va comencgar a
determinar amb precisi6 si els companys socials
eren 0 no els mateixos que els companys gene-
tics i es va descobrir que en una proporcié forca
elevada de casos, els companys socials i genétics
no eren els mateixos. En una revisio feta amb 130
especies d’ocells, on el sistema d’aparellament
monogam és el majoritari (representa el 93% de
les espécies [Lack, 1968]), es va veure que el
86% de les espécies tenen copules extra-parella i
aproximadament I'11% dels descendents son fills
d’aquestes infidelitats (Griffith et al., 2002). Les
copules extra-parella també sén freqients en ma-
mifers (Cohas i Allainé, 2009) i s’han descrit tant
en amfibis com en peixos (revisat a Allainé i Cézi-
lly [2010]). Per tant, actualment es procura fer la
distincié entre els sistemes d’aparellament socials
i els sistemes d’aparellament genétics, ja que tots
dos juguen un paper diferent a la seleccio sexual
i les femelles poden elegir individus diferents per
aparellar-se o per reproduir-se.

Eleccio de parella: quin és el millor company?

La llista de caracters sexuals secundaris dels
mascles que han sigut seleccionats per les feme-
lles és realment extensa (vegeu Andersson [1994]
per un recull exhaustiu) i s’ha vist que ocorre en
grups tan diversos com els artropodes (Tomkins
i Simmons, 1998; Cotton et al., 2006), els peixos
(Bourne et al., 2003), amfibis i réptils (Sullivan i
Kwiatkowski, 2007; Marquez et al., 2008), ocells
(Pryke et al., 2001; Coleman et al., 2004) i ma-
mifers (Clutton-Brock et al., 1980; Plavcan i Ruff,
2008; Ferrandiz-Rovira et al., 2014). En certs
casos, sembla que les femelles trien els mas-
cles més competitius, de manera que una mida
corporal gran o uns armaments en forma de ba-
nyes poden servir als mascles tant per guanyar
els contrincants com per resultar més atractius per
a les femelles. Tanmateix, hi ha altres caracters
gue semblen més dificils d’explicar com ara co-
lors vistosos, plomalls extravagants i les llargues
cues que hem vist en anteriors exemples. Ells in-
verteixen grans quantitats d’energia per expressar
i mantenir aquests caracters, que poden fins i tot
provocar efectes adversos en la resposta immune
(Garvin et al., 2007) i, com a conseqiéncia, gene-
rar taxes de mortalitat més altes. També, carac-
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ters sexuals prominents poden causar riscs més
elevats de depredaci6 ja que aquests passen difi-
cilment desapercebuts (Zuk i Kolluru, 1998). Com
s’entén doncs que les femelles busquin mascles
amb aquests caracters sexuals que poden ser un
desavantatge en termes de selecci6 natural per als
mateixos mascles? Com recordareu, I'éxit repro-
ductiu de les femelles no depén del nombre de pa-
relles sexuals que tinguin, com en el cas dels mas-
cles, sin6 de la quantitat de recursos que podran
dedicar a la producci6 dels seus descendents per
a la contribucié desigual de recursos per part dels
dos sexes (gran per als ovuls i molt petita per als
espermatozoides). Aixi doncs, la selecci6é natural
hauria d’afavorir que les femelles elegissin aquells
caracters que puguessin millorar el nombre i/o la
qualitat dels descendents que podrien produir al
llarg de la seva vida reproductiva (Cézilly i Allainé,
2010). Pero, coneixem quines so6n exactament les
caracteristiques que fan dels mascles uns bons
companys? Poden considerar-se bons companys
aquells mascles que aporten beneficis directes
(en forma de recursos) i/o indirectes (en forma de
bona qualitat genética) a les femelles.

Beneficis directes: obtencio de bons recursos

Hi ha diversos tipus de beneficis directes que
podrien explicar I'elecci6 de parella per part de
les femelles com, per exemple, la garantia que
el mascle sigui fertil; els recursos suplementaris
que obté la femella associant-se amb un mascle;
la protecci6 que li confereix enfront als depre-
dadors o enfront a altres mascles que busquen
aparellar-se amb ella; i la cura parental (parental
care, en anglés) que ofereix als seus descendents
(Cézilly i Allainé, 2010).

Un dels beneficis que més ha captivat I'atencio
és el de l'obtenci6 de beneficis directes a través de
recursos suplementaris o regals nupcials. El terme
regal nupcial abasta una amplia gamma d’estructu-
res que es transfereixen a les femelles durant I'aco-
blament i que els aporten beneficis. Aquests regals
poden ser de dos tipus: els regals orals, que s’ab-
sorbeixen a través del tracte oral (exemples: presa
capturada, secrecions salivals o d’altres glandules
secretades pel mascle); i els regals seminals, que
s’absorbeixen a través del tracte reproductor i con-
sisteixen en col-locar I'espermateca (i.e. capsula
que conté els espermatozoides de diversos inver-
tebrats) al tracte genital de la femella. Amb aquest
tipus de regals nupcials les femelles avaluen a la
possible parella sexual, obtenen nutrients per a la
reproduccié o fins i tot obtenen I'aliment necessari
per a viure i reproduir-se i només es dediquen a la
reproduccio.

Els regals nupcials també sén frequents en
aus. Moltes espécies d’ocells tenen un sistema
d’aparellament del tipus mondgam social (fig. 5A)
i I'alimentacié dels nounats recau en tots dos pro-
genitors. En termes generals, el nombre de cries
per posta s’ajusta al nombre maxim de descen-
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dents que els pares poden criar amb éxit (Lack,
1954). No obstant aix0, en alguns casos el nom-
bre de cries per posta pot ser una mica més baix
del que s’esperaria a causa d’unes baixes reser-
ves energetiques per part de la femella. El regal
nupcial que ofereixen els mascles serviria doncs
en aquests casos perque la femella pugui pon-
dre els ous amb més reserves energétiques i per
tant aconseguir pondre aquest maxim d’ous per
posta. Aquest regal també serviria per avaluar el
mascle amb qui s’aparellara. En un estudi realitzat
amb una poblacié de xatrac comu (Sterna hirun-
do), Nisbet (1973, 1977) va trobar que la quantitat
de regals nupcials que oferia el mascle en forma
de peixos estava correlacionat amb la mida de la
posta i la mida dels ous, aixi com amb I'éxit d’eclo-
si6 i nombre de volanders (Nisbet, 1973). A més,
també va trobar una correlacié entre la quantitat
d’aliment aportat a la femella durant les ndpcies i
I'aportat als descendents. Aquesta Ultima troballa
va fer pensar que la femella avaluava la capacitat
nodridora dels futurs descendents durant el fes-
teig amb la parella.

En I'espécie Hylobittacus apicalis, una espé-
cie de I'ordre dels mecoOpters 0 mosques escorpi,
la grandaria dels regal nupcials en forma de pre-
sa capturada és clau per a la reproduccié dels
mascles, ja que determinara si es produira la co-
pula i, si ho fa, quin sera I'exit (Thornhill, 1984).
Primer de tot, les femelles comencen a menjar el
regal mentre els mascles intenten iniciar la copu-
la i si el regal nupcial és massa petit, la femella
se’l menjara abans que el mascle pugui copu-
lar amb ella. Si el regal és més gran, la femella
permetra la copula, perdo aquesta durara més o
menys segons la grandaria del regal. Si la copula
dura menys de 5 minuts el mascle només tindra
temps per transferir uns pocs espermatozoides,
si dura entre 5 i 20 minuts hi ha una transferen-
cia a mitges i passats els 20 minuts hi ha una
transferéncia completa. Per tant, com més gran
sigui el regal, més probabilitats tindra el mascle
de fecundar i la femella n’obtindra el benefici di-
recte de I'aliment per a la producci6 dels seus
descendents (Thornhill, 1984).

Finalment, els mascles de l'espécie Isophya
kraussi, una espécie de saltamarti, deixen un regal
anomenat espermatophylax (en anglés), una bola
nutritiva i gelatinosa, enganxada a I'espermatofor.
Aquest regal subministra tots els requisits energe-
tics de la femella durant un o dos dies. Com que
les femelles d’aquesta espécie es poden acoblar
cada dos o tres dies, aquestes poden obtenir tota
la seva alimentacidé mitjancant els regals nupcials
que els aporten els mascles i dedicar-se exclusi-
vament a la produccié de descendents (Voigt et
al., 2005).

Beneficis indirectes: obtencié de gens

En alguns caos, sembla que I'inic que les fe-
melles poden obtenir dels mascles és la seva es-
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Figura 8. El gall fer (Tetrao urogallus) és una espécie eurosiberiana, pero viu als boscos del Pirineu des que hi va arribar
amb les darreres glaciacions. Els mascles es congreguen en leks, sovint en els mateixos llocs documentats de fa més
de cent anys, on intenten captar 'atencié de les femelles per aparellar-s’hi (Fotografia: Irene Figueroa).

perma. El gall fer (Tetrao urogallus), per exemple,
€s un habitant dels boscos pirinencs, relicte de les
ultimes glaciacions (fig. 8). Durant I'eépoca de la
reproducci6 es formen leks, que s6n agregacions
de mascles reunits per participar en competicions
de seducci6. Les femelles visiten aquests leks i
estudien en deteniment cada mascle i semblen
ser molt selectives en decidir amb quin acaben
copulant. Després d’aixd, mascles i femelles no
es tornaran a trobar i aquestes s’hauran d’espa-
vilar soles per incubar els ous i tirar endavant els
polls. Si tots els mascles son igual de feértils, quin
benefici obté la femella de triar un o altre mascle?
Existeixen almenys tres hipotesis per explicar-ho.

La hipotesi de Fisher

També coneguda com “selecci6é autoreforgada
fisheriana”, va ser proposada per Ronald Fisher
(Fisher, 1930), que creia que el mecanisme era
tan simple com que els ornaments i comporta-
ments de festeig dels mascles eren seleccionats
perque els feien més atractius per a les femelles.
Proposa que una petita preferéncia inicial de les
femelles per cert caracter del mascle (per exemple
una cua una mica més llarga) pot provocar un pro-
cés de retroalimentaci6 positiva: les femelles que
trien mascles de cua llarga tindran fills amb aques-
tes caracteristiques (heretats del pare) i filles que
prefereixen aquest tret (heretat de la mare). Sota
aquesta hipotesi, la preferencia per un caracter i
la seva expressié coevolucionen de manera que
s’autoreforcen i només haurien de parar d’evolu-
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cionar quan es vegi balancejat per les seves con-
seqliéncies negatives en termes de supervivencia
(Lande, 1981; Kirkpatrick, 1982).

La hipotesi dels bons gens

Una altra hipdtesi que ha estat considerada és
que les preferéncies de les femelles per caracters
sexuals masculins com els ornaments haurien de
buscar la seva qualitat genetica, és a dir, que els
mascles amb caracters sexuals més ben desen-
volupats estan indicant una bona qualitat. Com és
possible si aquests caracters costen de produir i
mantenir? Amotz Zahavi (Zahavi, 1975; 1977) va
proposar que només els mascles de més qualitat
poden suportar aquests costos d’un senyal atrac-
tiu (fig. 9). Es a dir, els mascles que poden pre-
sumir de tenir uns ornaments que els han costat
molt d’esforg, estan demostrant que posseeixen
gens de bona qualitat, que els permeten sobre-
viure malgrat els costos de ser atractius. Aquesta
idea es coneix com el principi del Handicap, de-
senvolupada en diversos models teorics (Grafen,
1990a,b). Si les femelles s’acoblen amb aquests
mascles, els seus descendents tindran una pro-
babilitat elevada d’heretar aquestes caracteristi-
ques genétiques que els haurien de permetre tenir
més probabilitats de supervivencia i/o reproducci6é
comparat amb descendents d’altres mascles amb
caracters sexuals menys desenvolupats i, per tant,
que semblen indicar poques qualitats genetiques.
Per exemple, en algunes espécies d’ocells monod-
gams socials s’ha demostrat que les femelles bus-
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Beneficis / Costos

Atractiu

Figura 9. Segons el principi del Handicap, els beneficis
(linia verda) de ser més atractius (en aquest exemple

un ocell mascle amb una cua llarga) sén iguals en tots
els mascles. Tanmateix, els mascles amb millor qualitat
genética (M1) suporten millor els costos de I'atractiu que
els de menys qualitat (M2), de manera que es poden
permetre d’exhibir un atractiu més gran, en aquest cas,
una cua més llarga (Modificat de Johnstone, 1995).

quen ser infidels amb mascles que tenen caracters
sexuals secundaris ben desenvolupats 0 més de-
senvolupats que els seus mascles socials (Kem-
penaers et al., 1992; Moller i Tegelstrém, 1997).
Al seu torn, els descendents fruit d’acoblaments
infidels s’ha trobat que tenen una millor supervi-
véncia i una millor condicié corporal (Kempenaers
et al., 1992). Segons la hipotesi dels bons gens,
totes les femelles haurien de triar un Unic tipus de
mascles, és a dir, les femelles estarien d’acord en
quin és el mascle més atractiu. Tanmateix, veurem
que a vegades hi ha varietat d’opinions.

La hipotesi dels gens compatibles

En alguns estudis s’ha observat que les feme-
lles no trien un Unic tipus de mascle com el que
era d’esperar segons la hipotesi dels bons gens
sind que trien un mascle amb caracteristiques
genétiques compatibles amb les seves caracte-
ristiques genétiques. La hipotesi que hi ha darre-
re d’aquest fet és que, com que els descendents
tenen la meitat d’ADN provinent de la mare i la
meitat del pare, I'aptitud d’aquests descendents
hauria de ser el resultat de la interaccié entre els
genomes materns i paterns. En aquest sentit, hi
hauria una preferéncia per acoblar-se amb mas-
cles anomenats compatibles (i que tindrien carac-
teristiques genétiques diferents a la femella que
s’acobla amb ell) ja que aquesta resultaria en la
producci6 d’una descendéncia majoritariament
heterozigotica (definicid d’heterozigosi: estat d’un
individu, una cél-lula, etc., diploides que, per a un
locus cromosOmic determinat, posseeix els dos al-
lels diferents). De fet, s’ha comprovat que els in-
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dividus heterozigots tenen una supervivéncia més
elevada que la dels homozigots o individus amb
elevada consanguinitat (Chapman et al., 2009;
Szulkin et al., 2010).

Altres estudis han trobat evidéncies que les
especies poden triar parelles amb sistemes im-
munitaris compatibles, que reconeixen a partir de
senyals olfactius dels individus (Penn, 2002; Ya-
mazaki i Beauchamp, 2007). Aquests senyals, in-
diquen algunes caracteristiques d’un grup de gens
que s’anomena complex d’histocompatibilitat prin-
cipal (Major Histocompatibility Complex o MHC en
anglés), present a totes les espécies de vertebrats,
que codifiquen molécules que sén capaces de re-
coneixer patogens i, per tant, d’iniciar la resposta
immune. En un estudi realitzat amb una pobla-
ci6 salvatge de mandrils (Mandrillus sphinx), per
exemple, I'analisi de les olors individuals va reve-
lar que aquestes sén capaces de senyalar carac-
teristiques genétiques del complex d’histocompa-
tibilitat principal, a més del sexe i rang social dels
individus (Setchell et al., 2010). Es especialment
rellevant el fet que van trobar la relacio entre simi-
litud genética i la d’olors entre dos individus i van
suggerir, per tant, que l'olor podria ser el mecanis-
me pel qual els mandrils es podrien guiar a I’hora
d’escollir el mascle per aparellar-se (Setchell et
al., 2010). En humans, en una revisio recent sobre
la relaci6 MHC-olors-elecci6 també recalca aquest
rol important dels gens del complex d’histocom-
patibilitat principal (Jaworska et al., 2017). La hi-
potesi dels gens compatibles, doncs, s’ha pogut
corroborar tant en humans com en moltes altres
especies, tot i que també hi ha casos en qué és
la hipotesi dels bons gens la que explica la tria de
parella (vegeu una revisié exhaustiva en [Kamiya
et al., 2014; Winternitz et al., 2017]).

L'Gltima peca del trencaclosques de Darwin

Fins aqui hem descobert com funciona la selec-
ci6 sexual tal i com la va teoritzar Darwin (1871),
la selecci6 preacoblament, que posteriorment s’ha
validat. Aproximadament un segle més tard, Geoff
Parker (Parker, 1970) va escriure que la seleccio
intrasexual podia continuar després de I'aparella-
ment en forma de competéncia postcopulatoria ja
que la poliandria o promiscuitat (figs. 2B, 5), gene-
raria competencia espermatica, és a dir, hi hauria
la competéncia entre espermatozoides de dife-
rents mascles per a la fecundaci6 de I'ovul.

Competéncia postcopulatoria entre mascles

Els mascles, doncs, no només lliuren les seves
batalles abans de copular amb les femelles. En
les darreres décades s’ha observat que les feme-
lles poden copular amb més d’'un mascle (Smith,
1984; Birkhead i Mgaller, 1998), de manera que hi
ha una lluita per quin dels espermatozoides, dels
diversos mascles que han copulat amb la femella,
aconseguira fecundar I'dvul (fig. 2B) (Birkhead i

L’Atzavara 28: 73-86 (2018)



Pizzari, 2002; Parker i Pizzari, 2010). Per assegu-
rar I'éxit, els mascles poden incrementar el nom-
bre d’espermatozoides produits, de manera que
hi hagi més probabilitat de ser el pare de I'embrid
(Parker, 1970; 1984; Gage i Morrow, 2003). De
fet, en mamifers, ocells, papallones i peixos s’ha
vist que les espécies sotmeses a més competen-
cia intrasexual tenen els testicles més grossos, de
manera que transmeten més espermatozoides en
cada ejaculaci6 (Birkhead i Mgller, 1998).

Tanmateix, igual que en les batalles de mas-
cles per I'accés a la femelles en la competéncia
espermatica, hi ha diferents estratégies per acon-
seguir I'objectiu. En algunes espécies de papallo-
na, per exemple, s’ha observat que produeixen
espermatozoides amb nucli i sense (que no poden
fertilitzar), per tal d’omplir de forma més barata el
receptacle de la femella i aixi impedir que hi hagi
espai per a I'esperma d’altres mascles (Cook i We-
dell, 1999). Altres vegades, els mascles es troba-
ran amb el compromis d’invertir en la competéncia
precopula o postcopula: els mascles de I'escara-
bat cornut (Onthophagus nigriventris) inverteixen
la produccié de banyes quan s6n de mida gran o
en sacs espermatics més grans si son petits, ja
que no poden maximitzar la produccié de les dues
estructures per igual (Simmons i Emlen, 2006).
Una o altra estrategia determinara el seu compor-
tament: els mascles amb banyes es barallaran per
les femelles, mentre que els mascles petits utilit-
zaran la tactica del mascle intris (sneaker), tot
acostant-se furtivament a les femelles per copu-
lar i ejacular molta més esperma que els mascles
competitius. Un exemple semblant ocorre en els
salmons (Oncorhyrzchus kisutch), on hi ha una
distribuci6 de mides discontinua que correspon
a dues tactiques: madurar de forma precog¢ (els
“Jack”) i fer copules furtives amb femelles o bé
madurar més tard amb una mida més gran (els
“Hooknose” 0 nas de ganxo) per poder lluitar i des-
placar altres mascles (Gross, 1985).

Eleccid criptica en femelles

Si la competéncia després de I'aparellament
existeix entre mascles, per qué no hauria d’existir
també una elecci6 durant i postaparellament per
part de les femelles? Doncs si, es va descobrir
que les femelles de diverses espécies son capa-
ces d’esbiaixar la fertilitzacié dels ovuls a favor
dels mascles escollits durant la mateixa copula o
bé després de la copula quan una femella s’apa-
rella amb més d’'un mascle durant un mateix pe-
riode fertil en detriment d’altres, fenomen que va
ser anomenat per Randy Thornhill com a ‘cryptic
female choice’, és a dir, tria criptica de la femella
(fig. 2B,C) (Thornhill, 1983).

Anys més tard, Eberhard (1996) va identificar
multiples mecanismes proximals a través dels
quals les femelles poden esbiaixar la fertilitzacio
en les diferents etapes del procés reproductiu
com per exemple en el moment de la insemina-

L’Atzavara 28: 73-86 (2018)

cio, I'expulsié de I'esperma o I'atracci6 cap a I'ovul
entre altres (fig. 2C). Un exemple d’aquesta tria
criptica es va descobrir en les gallines (Gallus
domesticus), que expulsen de manera preferen-
cial 'esperma de galls subordinats i afavoreixen
aixi 'esperma dels dominants (Pizzari i Birkhead,
2000). Aquesta expulsi6 faria automaticament que
el mascle a qui se li ha expulsat 'esperma perdés
possibilitats de guanyar la “cursa” de la competén-
cia postcopulatoria, ja que tindria un nombre infe-
rior d’espermatozoides dels que havia col-locat a
la femella inicialment. Se suposa que les gallines,
que sovint sén coaccionades pels mascles subor-
dinats, expulsarien I'esperma d’aquests mascles
com a rebuig al seu comportament i a les possi-
bles consequencies, que seria una descendéncia
d’aquests mascles no desitjats (Pizzari i Birkhead,
2000). L'expulsi6 d’esperma, de fet, és un feno-
men forga comd, ja que s’ha trobat en el 25% de
les 53 espécies d’insectes i aranyes en que s’ha
buscat aquest fenomen (Eberhard, 1994).

En la tria criptica de les femelles, el complex
d’histocompatibilitat principal torna a tenir relle-
vancia per decidir quin mascle és el millor com-
pany. En I'espécie de gall bankiva (Gallus gallus)
es va trobar que el nombre d’espermatozoides
que fertilitzaven els ovuls estava esbiaixat a fa-
vor d’aquells que provenien dels mascles amb un
complex d’histocompatibilitat principal compatible
al de les femelles (Lovlie et al., 2013). Aquests
resultats suggereixen que les femelles afavoririen
per tant la produccié d’una descendéncia diversa
a partir del complex d’histocompatibilitat principal
fet que podria beneficiar a aquests descendents.
De fet, una elevada diversitat al complex d’histo-
compatibilitat principal afavoreix la resisténcia als
patdgens i per tant dona més “nimeros” per a la
supervivéncia dels descendents.

Conclusio

Explicar la diversitat de formes de vida al pla-
neta és un dels trencaclosques més antics de la fi-
losofia i la biologia evolutiva. La seleccid sexual és
capag d’aportar una mica de llum a I'origen d’una
gran varietat de colors, formes extravagants i trets
exagerats, que segurament no tindrien cap sentit
sense aquesta teoria. Les armes utilitzades en els
combats o els senyals atractius utilitzats en el fes-
teig estan sota una forta seleccié. Petites variaci-
ons en els trets poden representar un gran canvi
en I'éxit reproductor, sobretot si pocs individus
poden monopolitzar les oportunitats d’aparella-
ment. La seleccidé sexual, pot donar lloc a canvis
evolutius rapids, que fins i tot poden culminar en
processos d’especiacio.

Si en els animals existeix alguna cosa sem-
blant a la bellesa, aquests sén els caracters atrac-
tius d’un sexe a ulls de I'altre sexe. L'origen de
tot plegat és la lluita per la reproduccié, que dona
sentit biologic a qualsevol organisme viu. Sense la
reproduccié sexual, és molt possible que el moén
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fos menys bell. Si més no, les danses nupcials
hipnotiques de les aus del paradis, o la cua capti-
vadora del pao reial ens semblarien portades d’un
altre planeta.
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