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Comportamento sexual de Tenebrio molitor

Linnaeus, 1785 (Insecta, Coleoptera)

Moényka M. Wanto', Marta Luciane Fischer?

Sexual Behavior of Tenebrio molitor LINNAEUS, 1785 (INSECTA,
COLEOPTERA)

ABSTRACT: The Tenebrio molitor L., 1785 species has been studied as model for
understanding of the polyandry mechanisms and spermatic competition.
In this context it is fundamental the study of the movements patterns
shown in the behaviors exhibited during the sexual interactions. The
present work was carried out in the NEC/PUCPR, during May 2003 to
March 2004. We made six experiments using different combinations of
male and female reproductive status, always with thirty replicas. In the
180 interactions, totalizing 40 hours of observation, we registered 5210
acts grouped in 43 movements patterns, which had characterized 12
behaviors. In the present study, were recorded differences between males
and females behaviors agree with reproductive status. So, the behaviors
shown during sexual interactions can be used as subsidies to understand-
ing of the evolutional mechanisms as polyandry, spermatic competition
and multiple mating.
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INTRODUCAO

O Coleoptera Tenebrio molitor Linnaeus, 1785 ocorre
frequentemente associado a grdos armazenados, onde o ali-
mento em abundancia e temperatura e umidade amenas favo-
recem a sua reproducdo e proliferacdo (VARGAS, 1992). Nes-
ses mesmos ambientes e também gerando danos econémicos
ocorrem outros besouros como o cornudo da farinha,
Gnathocerus cornutus Fabricius, 1798 (VARGAS, 1992).

O comportamento sexual de T. molitor tem sido utiliza-
do como modelo para compreensdo de aspectos como: comu-
nicacdo quimica (HAPP, 1970; HAPP & WHEELER, 1969), po-
ligamia (WORDEN & PARKER, 2000), monogamia (TRUMBO,
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1994) e competicdo espermatica (BAKER & BELLIS, 1988;
GAGE, 1992; TAKAMI, 2002).

Teorias sugerem que o sucesso reprodutivo do macho é
proporcional ao nimero de copulas, enquanto que para fémeas
uma ou poucas cépulas sdo suficientes para maximizar seu su-
cesso reprodutivo. Contrariando esta predicédo, fémeas da maio-
ria das espécies de insetos copulam multiplas vezes (ARNQVIST
& NILSSON, 2000), caracterizando a poliandria (WORDEN &
PARKER, 2000), a qual envolve a selecdo espermaética e avalia-
¢do da qualidade genética do macho (HELZER, 1989).

Em sistemas poliandricos, eventos ocorridos durante a
cbdpula podem alterar o destino do esperma, exercendo pres-
sdo seletiva que resulta na evolucdo de diversos comporta-
mentos reprodutivos, morfolégicos e fisioldgicos (QAZI, 2003).
Segundo PAI & IAN (2002), c6pulas multiplas envolvem um
alto custo para fémea, uma vez que existe gasto de tempo e
energia, risco de predacgédo e parasitismo. Porém, além dos be-
neficios genéticos também podem trazer beneficios materiais
(e.g. alimento nupcial) (WORDEN & PARKER, 2000), em que
fémeas podem destinar alguns espermatdforos para sua pro-
pria nutricdo, esse processo é conhecido como selecéo criptica
feminina (QAZI, 2003).

Parte-se da premissa que apesar do comportamento
copulatério de insetos ser tradicionalmente definido como es-
tereotipado, as frequiéncias em que os padrbes motores sdo
executados podem variar de acordo com o status reprodutivo
do animal e a analise desses padrdes podera ser utilizada como
ferramenta ou subsidio para compreensdo dos mecanismos
evolutivos como poliandria, competicdo espermatica e copulas
multiplas. Da mesma forma, tem-se como pressuposto que o com-
portamento sexual também é afetado pela presencga de coledpteros
hetero-especificos, comprometendo o potencial reprodutivo da
espécie e diminuindo o numero de individuos de uma popula-
¢do. Desta forma, o presente estudo teve como objetivo quali-
ficar e quantificar o comportamento sexual de T. molitor.

MATERIAL E METODOS

A qualificacédo e quantificagdo do comportamento se-
xual de T. molitor foi realizado no Nucleo de Estudo do Com-



portamento Animal (NEC-PUCPR) no periodo de maio de 2003
a marco de 2004. Os besouros foram obtidos em criacdes de
laborat6rio, comercial e particular, sendo substituidos ao lon-
go do desenvolvimento do estudo. A utilizacdo de individuos
de diferentes fontes visou minimizar o cruzamento consangui-
neo e automaticamente a influéncia deste fator no comporta-
mento sexual.

A alimentacdo em laboratério constou de uma mistura
de farinha de milho, leite em p&, fuba e quirera de milho. O
alimento foi colocado em trés caixas de madeira de 5,7 | (32 x
33,5 x 63 cm), preenchendo 4,5 cm3. Os animais foram manti-
dos submersos nessa mistura e na auséncia de luz.

Os estudos foram conduzidos a temperatura, umidade
relativa do ar e luminosidade ambientes, registrados diariamen-
te através de um termohigrémetro manual, sendo a temperatu-
ra média do periodo de estudo 19,9 + 3,9°C (N = 307; i.v. =
11,5-30) e aumidade de 78.5 + 12,3% (N = 307; i.v. =47-91).
As pupas foram retiradas a medida que emergiam e sexadas
com auxilio de microscéopio estereoscépio através do método
proposto por BHATTACHARYA (1970). Apds a sexagem, 0s in-
dividuos foram submetidos a dois tratamentos. No primeiro, 0s
besouros foram individualizados em placas de petri de 80 x 12
mm e no segundo, mantidos em grupos homossexuais de 12
individuos por placa. Ambas as placas ndo apresentaram
substrato e foram mantidas na auséncia de luz, e como ali-
mento foi fornecida farinha de milho em flocos. Durante os
experimentos, foi fornecido como alimento dois flocos de fari-
nha de milho de 2 cm>.

A formacao dos casais utilizados nos experimentos foi ale-
atéria. Foram analisados os padrdes motores apresentados por
machos e fémeas, caracterizando-os como residente quando in-
troduzido primeiro na placa e invasor quando foi o0 segundo a ser
introduzido. A partir da introducdo do macho na placa da fémea
foram registrados e cronometrados todos os atos comportamen-
tais exibidos. Ndo ocorrendo a copula no periodo de dez minu-
tos, o teste foi finalizado, e considerado como negativo. No caso
de haver copula, era esperado a sua finalizacdo para o término
do teste. Apds o teste os individuos foram separados retornando
as suas placas de origem. Os besouros foram mantidos em repou-
so por trés dias, antes de serem utilizados em experimentos con-
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secutivos. O registro foi realizado através de anotacdo em cader-
neta, filmagem e fotografia.

Foram realizados seis experimentos. No primeiro foram
determinadas as fases do comportamento sexual de T. molitor,
descrevendo os padrdes motores exibidos, servindo de contro-
le para analise dos demais experimentos. Um macho virgem
foi introduzido no recipiente onde uma fémea virgem perma-
neceu por cerca de trés dias. O segundo experimento visou
determinar se o status reprodutivo da fémea interfere nos pa-
drdes motores apresentados por T. molitor durante o comporta-
mento sexual. Foram utilizadas fémeas virgens e machos ex-
perientes, mantidos isolados antes do experimento. No tercei-
ro experimento foi avaliado o comportamento sexual do ma-
cho frente a presenca de duas fémeas, e no quarto experimen-
to, o comportamento da fémea frente a presenca de dois ma-
chos. Foram utilizados individuos experientes, mantidos em
grupo. Apo6s dez minutos da introducédo do primeiro individuo,
o segundo coespecifico era introduzido. O quinto experimento
visou avaliar o comportamento de uma fémea frente a presen-
¢a de cinco machos coespecificos, a fémea foi introduzida na
placa dos machos. O sexto experimento visou avaliar se a
presenca de individuos de G. cornutus inibe o comportamento
sexual de T. molitor. O experimento consistiu em acrescentar a
placa da fémea, além do macho coespecifico, cinco larvas,
cinco machos e cinco fémeas adultos de G. cornutus.

Para as andlises estatisticas, foi utilizado o teste qui-
guadrado para o processamento de valores relativos as frequén-
cias de cada comportamento. Para as analises temporais (du-
racdo média do cortejo e cdpula e nUmero médio de atos com-
portamentais em cada comportamento), devido os dados nédo
apresentarem distribuicdo normal mesmo com a transforma-
¢ao, foram utilizados os testes ndo paramétricos Mann-Whitney
(teste U) e Kruskall-wallis (teste H).



RESULTADOS

Descricdo qualitativa dos comportamentos

Nas 180 interacdes avaliadas, totalizando 40 horas de
observacao, foram registrados 5210 atos comportamentais agru-
pados em 43 padrdes motores, 0s quais caracterizaram 12 com-
portamentos. Para descricdo qualitativa dos comportamentos
foram considerados os padrdes motores exibidos tanto pelos ma-
chos quanto pelas fémeas nos seis experimentos realizados.

a) COMPORTAMENTO EXPLORATORIO

O besouro (macho e fémea) circulou a placa tocando
alternadamente o substrato com extremidades das duas antenas.
A cabeca era mantida inclinada aproximadamente a 45° do eixo
do corpo. Este comportamento foi exibido, tanto pelo residente quan-
to pelo invasor, sempre nos primeiros minutos do experimento.

b) FUGA

Foram registrados sete padr6es motores, exibidos tanto
por machos quanto por fémeas. Durante a fuga, o individuo
apresentou quatro formas de deslocamento. No deslocamento
rapido, percorreu a placa sem interrupcao e todo percurso da
circunferéncia foi realizado em menos de 10 segundos. No
deslocamento lento, percorreu a placa com breves pausas, onde
ocorreram movimentacdes das antenas, sem toca-las no
substrato ou no coespecifico. Registraram-se, ainda, variacées
guanto ao local de deslocamento (lateral ou pelo meio). No
toque acidental, o besouro em deslocamento esbarrou no
coespecifico, sendo registrado o contato de suas antenas em
gualquer parte do corpo do coespecifico, este ato geralmente
resultou na mudanca de direcdo de ambos. Na tentativa de
escalada de paredes o corpo foi mantido elevado verticalmente
e apoiado sobre as pernas posteriores. Geralmente este ato foi
seguido da queda, caracterizada pela perda de equilibrio e
posicionamento da parte dorsal do corpo em contato com o
substrato e a parte ventral voltada para cima. As pernas eram
movimentadas seguidas vezes, na tentativa de impulsionar o
corpo lateralmente e retornar a posicao inicial. O comporta-
mento de fuga foi comum entre os individuos, ocorrendo em
ambos 0s sexos e em todos 0s experimentos.
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a) b) <)

Figura 1. Padrdes motores exibidos durante o comportamento sexual. a) To-
que de antenas no dorso; b) Limpeza de antenas; c) Toque de cabeca; d)
Agarrar; €) Cépula; f) Confronto.

c) IDENTIFICACAO

Este comportamento foi interpretado como tendo o in-
tuito de trocar informacdes e consequientemente identificar o
coespecifico. No toque de antenas houve o toque simultédneo
de ambas as extremidades das antenas, onde os besouros man-
tinham as cabecas elevadas (menos de 15° em relacdo ao eixo
do corpo), em encontros frontais ou perpendiculares. O toque
de antenas no dorso constou do toque das extremidades das
duas antenas, em movimentos simultaneos na regido terminal
do élitro do coespecifico (Fig. 1a). Também foi registrado o
passar por cima e o passar por baixo do coespecifico.

d) MANUTENCAO

Foram registradas duas atitudes comportamentais que
tiveram como finalidade a manutencéo do individuo. Na lim-
peza de antenas (Fig. 1b), o besouro apoiado nas pernas pos-
teriores abaixava a cabeca cerca de 45° em relacdo ao



corpo, inclinava a cabeca para um dos lados, apoiava a ante-
na no substrato, posicionava a primeira perna na regido basal
da antena e suspendendo a cabeca lentamente fazia com que
toda a superficie da antena fosse atritada com a regido ventral
da perna. Ao finalizar a operacdo com uma antena, 0 mesmo
padrdo motor era repetido com a outra antena. A alimentacao
foi registrada através da ingestdo do floco de farinha de milho.
Apoiado nos dois pares de pernas medianos e posteriores, 0
besouro prendeu o floco de farinha de milho nas unhas do par
anterior e direcionou o alimento para a regido bucal, seguran-
do o alimento até o término da ingestéo.

e) CORTEIO

O cortejo foi caracterizado por trés atos comportamen-
tais. O toque de cabeca (Fig. 1c) consistiu em pressionar a
cabeca inclinada para baixo (cerca de 15° em relagdo ao eixo
corpo), em qualquer parte do corpo do coespecifico. A forca
exercida podia causar o seu deslocamento. Este ato podia ser
repetido por diversas vezes durante a mesma interacdo. Esse
padrdo também foi observado em fémeas durante o cortejo,
parecendo estar relacionado com a sinalizacdo de sua
receptividade. O agarrar ao contrario foi realizado pelo ma-
cho ao subir sobre o dorso da fémea, com a cabeca voltada
para a parte posterior do seu corpo. As pernas anteriores, me-
dianas e posteriores eram mantidas dobradas e em contato com
a regido ventral da fémea. Durante o ato, a fémea ndo entrou
em acinesia. Ja o padrdo motor denominado de agarrar (Fig.
1d), constou do ato do besouro subir no dorso da fémea, com o
corpo posicionado para a mesma direcdo, permanecendo so-
bre ela. A regido ventral de todas suas pernas (tibia, metatarso
e tarso) foram colocadas em contato com a regido ventral do
corpo da fémea através do dobramento na regido da patela.
Este ato permitia ao besouro manter-se estavel sobre a fémea,
uma vez que este posicionamento do corpo a impedia de se
mover e motivou a entrada no estado de acinesia. Foi observa-
do que em situacdes em que a fémea estava mais agitada, apa-
rentemente 0 macho exercia mais for¢ca no ato de agarrar. A
duracédo média do cortejo foi de 45,5 + 83,2 seg (N = 121; i.v.
= 2 - 662), ndo diferindo nos experimentos avaliados. Nem
todos os cortejos obtiveram éxito e culminaram em copula.
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f) PRE-COPULA

Foi registrado apenas um padrdo motor durante a etapa
gue antecede a cOpula. O movimento rapido de antenas e
pernas anteriores foi realizado logo apds o padrao motor agar-
rar. O macho sobre o dorso da fémea, movimentou as antenas
e as pernas anteriores alternadamente, por seguidas vezes, com
a cabeca abaixada (cerca de 15° em relacdo ao eixo corpo),
tocando-nas nas antenas, cabeca e térax da fémea. As pernas
medianas e posteriores permaneciam dobradas em contato com
a regido ventral do corpo da fémea. ApGs esse ato a fémea
entrava definitivamente no estado de acinesia.

g) COPULA

Durante a cOpula, registrou-se trés padrdes motores
exclusivos do macho. A cépula (Fig. 1e) iniciou com o macho
curvando os ultimos segmentos abdominais, expondo-os além
do élitro e introduzindo o espermat6foro na regido genital da
fémea. A transferéncia do espermatoforo durou em média 155,8
+ 200 seg (N = 102; i.v. = 2 — 1400), no entanto foi verificado
gue a duracéo difere de acordo com o status reprodutivo da
fémea e do macho e quanto a presenca do heteroespecifico (H
=45,8; P < 0,001). Durante a transferéncia do espermatéforo a
fémea permanecia em acinesia enquanto o macho podia exi-
bir o movimento rapido de antenas e pernas anteriores ou o
movimento lento de antenas. Estando a fémea em acinesia e o
macho posicionado sobre o dorso, com a cabeca inclinada (cer-
ca de 15° em relacdo ao eixo corpo), as antenas eram movi-
mentadas alternadamente, porém com uma velocidade menor
do que a registrada no movimento rapido de antenas e pernas
anteriores. Nesse ato, as antenas tocavam a cabeca e/ou o
torax da fémea.

h) POS-COPULA

Apbs o término da cépula foram registrados sete padrdes
motores. O insistir, em gue o macho perseguia a fémea pela pla-
ca, tentando agarra-la, aparentemente com a finalidade de co-
mecar uma nova cépula, no entanto mais de uma cépula
sequiencial com um mesmo macho so6 foi registrada quando exis-
tiam dois machos na unidade experimental. A movimentacao foi
caracterizada por ambos circularem a placa em dire¢Bes opos-



tas, sem contato fisico. Foram registrados, ainda, o toque de ante-
nas no dorso, toque de antenas, togue de cabeca, alimentacéo e
tentativa de escalada de parede, todos registrados em compor-
tamentos prévios, porém dentro de outros contextos.

i) AGONISTICO

O comportamento agonistico foi caracteristico de
interacBes de machos. Quando os machos encontravam-se
distante da fémea foi registrada a simulacdo de cOpula. Neste
padrdo, o macho subiu sobre o dorso do invasor, exibindo os
padrdes motores agarrar e 0 movimento rapido de antenas e
pernas anteriores, semelhantes como os registrados durante o
cortejo e pré-cépula. Verificou-se, também, o ato de agarrar
intra-sexual e o ato de permanecer sobre o intra-sexual, no
gual o macho subiu sobre o dorso do invasor direcionando o
corpo no mesmo sentido e permanecendo imoével. Quando o
invasor estava préximo a fémea foi exibido o ato de se aproxi-
mar do casal, em que o macho caminhou na direc¢édo do casal
e permaneceu proximo a eles, sem tocéa-los. Na interferéncia
do cortejo, 0 macho aproximou do invasor que estava exibin-
do padrdes motores relativos ao cortejo e posicionou-se sob
ele, estirando em seguida, as pernas simultaneamente, elevando
0 corpo e, consequientemente, deslocando-o e afastando-o da
fémea. Ao subir sobre casal, 0 macho subiu sobre o corpo do
invasor, que por sua vez estava sobre a fémea, durante a fase
de pré-copula ou de cépula e permaneceu sobre 0 mesmo in-
terrompendo o ato que estava sendo executado. Ao enfiar-se
no meio do casal, 0 macho se posicionou entre a fémea e o
macho invasor (em pré-copula ou em cdépula) deslocando-o.
Em conseqiiéncia desse ato, foi registrado o levantar casal, em
gue através da suspensdo do corpo elevou o invasor afastan-
do-o da fémea. O toque de cabeca no casal, consistiu do ato
de pressionar a cabeca na lateral do corpo do coespecifico na
fase de pré-cépula ou de copula (abaixada cerca de 15° em
relacé@o ao eixo do corpo). A forca gerada podia causar o des-
locamento do coespecifico e o ato podia ser repetido por di-
versas vezes, caso 0 macho ndo lograsse separar o casal. O
ato de derrubar casal foi caracterizado pelo macho exercer
pressdo contra o casal (pré-cépula ou copula) através do toque
das pernas anteriores no corpo de um dos individuos ou
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posicionando a cabeca e as pernas anteriores no corpo do in-
vasor e exercendo forca no sentido contrario, resultando na
separacdo do casal e descida do invasor do dorso da fémea. O
interromper cOpula, caracterizou-se pelo ato do macho atra-
vés de qualquer um dos padrbes anteriores interromper uma
cbdpula que estava em andamento. O comportamento pos-cé-
pula incluiu também a protecdo a fémea, caracterizado pelo
ato do macho permanecer sobre a fémea ap6s o término da
cbpula, com a conotacdo de protegé-la do macho invasor. O
confronto (Fig. 1f) entre os machos foi iniciado com encontro
frontal dos machos seguido pelo contato da extremidade de
ambas antenas, as quais eram movimentadas sequencial e
alternadamente e do toque das extremidades das pernas ante-
riores, as quais eram pressionadas umas contra as outras e cada
macho exercendo for¢a no sentido anterior, com a aparente
conotacdo de medida de forca. Neste padrdo as cabecas per-
maneceram inclinadas (cerca de 15° em relacdo ao eixo do
corpo). Este padrédo foi realizado independente da distancia
gue os machos estavam da fémea sendo iniciada tanto pelo
residente quanto pelo invasor.

j) AJUDA

A ajuda foi um comportamento caracterizado por um
padrdo motor observado s6 nos machos. Caracterizou-se pelo
ato de aproximar-se do individuo que se encontrava caido (vi-
rado com as pernas para cima apoiado nos élitros) em decor-
réncia da tentativa de fuga, e com o auxilio das pernas anteri-
ores exercer for¢a sobre o corpo do coespecifico. O impulso
permitiu ao besouro retornar a posicao inicial. Este padréo foi
exibido com intuito de auxiliar tanto fémeas quanto machos a
voltarem a posicdo original.

k) IMOBILIDADE

Padrdo motor caracterizado pelo ato de permanecer
imével por um determinado periodo ndo apresentando nenhu-
ma interacdo com os demais individuos envolvidos. Pode estar
inserido em varios comportamentos.

I) AGREGACAO

Padrao motor exclusivo dos machos, no qual os individu-
os ficavam bem proximos, podendo inclusive a subir uns sobre o0s
outros, permanecendo nesta posi¢do por alguns minutos.
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Figura 2. Duragdo média da c6pula nos experimentos: I. Macho virgem com
fémea virgem; 1l. Macho experiente com fémea virgem; Ill. FEmea experiente
com macho residente (a), fémea experiente com macho invasor (b); IV. Macho
experiente com duas fémeas experientes; V. Macho e fémea experiente na pre-
sencga de G. cornutus; VI. Fémea experiente na presenca de cinco machos expe-
rientes. As médias foram comparadas através do teste Mann-Whitney, sendo as
médias significativamente diferentes representadas por letras diferentes.

ANALISE QUANTITATIVA DOS COMPORTAMENTOS

Comparacdao entre machos e fémeas

A frequéncia de exibicdo dos comportamentos néo se-
Xuais exploratério, manutencdo, e fuga ndo foi representada
por padrdes predominantes ou exclusivos de cada sexo, estan-
do os mesmos relacionados com as condi¢des experimentais
em que o casal foi submetido. Porém em todas as interacdes as
fémeas exibiram significativamente mais o comportamento de
identificacdo do que os machos. A exibicdo de padrdes moto-
res durante o comportamento sexual (cortejo, pré-copulatério
e cOpula) e agonistico foram exclusivos ou predominantes (com-
portamento sexual) nos machos.

Comparacdao entre fémeas

A frequéncia de exibicdo dos comportamentos néo se-
xuais das fémeas virgens interagindo com machos virgens di-
feriu dos demais tratamentos, sendo caracteristica a maior exi-
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bicdo de padrbes motores relacionados com a pés-cépula.
Quando comparada com a fémea virgem frente ao macho ex-
periente (c2(4)=227; P < 0,01), exibiu também mais o comporta-
mento exploratério e de manutencéo, enquanto nesta prevale-
ceu a identificacdo (Figura 3). Para a fémea experiente residente
interagindo com macho experiente (c2(4)=161; P <0,01), foi mais
freqUente o comportamento exploratério, a fuga e a identificacéo
(Figura 3 e 5) e para fémea experiente invasora (c2(4)=79,2; P<
0,01) o exploratério, a identificacdo e a manutencao (Figura 3 e
5). A fémea experiente frente a dois (c2(4)=478; P < 0,01) e cinco
(c2(4)=64,2; P < 0,01) machos experientes exibiu mais o com-
portamento exploratdrio e a identificacdo (Fig. 3 e 4).

Macho virgem I Macho experiente
N =262 - N =392
Fémeavirgeml l Fémeavirgeml
N =216 N =351
i v Exploratério v H
¥ —'—I v
1+0 1+0 09+03 0,6 + 0,5*
(N=30%) (N=30%) (N=27) (N=19)
I dentificacio
1+1 06+0,7 1,8+1,6 4.6+ 4,6
(N=30) (N=20) ] (N=54%) (N=137%)
Cortejo
06%09 (- 20:iveo2m| Mobiiveingen 06%16
(N=17*) (N=32)
PréCopula I
04+05 | 06+19
N=12, N=9*
( ) Cépula I ( )
441,6 + 451,9seg* | 366+ 190,4 seg
(N =12; i.v. = 132 - 1400) J J (N =4;iv.=211-641)
Pés - Copula I
1,3+19 1,1+17 ] 0,3+0,8 0,06 +0,2
(N=33) (N=33*) (N=9) (N=5)
0408 0,13+03 Manutencéo | 03+08 03+05
(N=13) (N=4) (N=10) (N=10)
36+23 45:31 Fuga 82+37 613
(N=110) (N=134) (N=247*) (N=180)

Figura 3. Frequéncia dos comportamentos exibidos por machos e fémeas em
interacBes entre machos virgens e com fémeas virgens (experimento I) e ma-
chos experientes com fémeas virgens (Experimento Il). Os valores representam
o numero total (N) de padrdes motores registrados para cada sexo em cada
interacdo e média + desvio padrdo (N = tamanho da amostra; i.v. = intervalo de
variagdo). Tanto as médias quanto os valores absolutos foram comparados (entre
machos e fémeas) através do teste Mann-Whitney e qui-quadrado, respectiva-
mente, sendo as maiores diferencas significativas acompanhadas do asterisco.



Macho Residentel Macho oponentel

N =416 i R N =362
Fémea experiente I i l
[ N=302
H v Exploratério I v
16+11 1,5%09 | 09:0,7
(N=50) (N=45) (N=29)
I dentificacao I
21+18 16+ 1,6* I 0,1+05
(N=62) (N=48%) Corteio I (N=5)

304+ 30 seg 339+ 3Bseg
2+18 (N=20jiv.=2-15| N=37iv.=3-127) 2,1+1,8

= N=63*
(N=60) Pré-Copula I ( )
15+15 1,7£17
(N=46) Cépula (N=52%)
1441+ 737 seg I 101,7+ 4489 seg
(N=2%;iv.=9-344) P6s- Copula (N=30;iv.=2-188)

I 13+12

Agonistico I (N=38%)

3+31 25+2

(N=90) - (N=75)
04%05 16+ 1* Manutencéo | 05+1
(N=13) (N=48%) (N=13)
45428 19+ 18 Fuga | 217
(N=135) (N=58*) (N=55)

Figura 4. Frequéncia dos comportamentos exibidos por machos e fémeas em
interacBes entre fémea experiente frente a dois machos (Experimento Ill). Os
valores representam o numero total (N) de padrGes motores registrados para
cada sexo em cada interacdo e média + desvio padrdo (N = tamanho da
amostra; i.v. = intervalo de variagdo). Tanto as médias quanto os valores abso-
lutos foram comparados (entre machos e fémeas) através do teste Mann-
Whitney e qui-quadrado, respectivamente, sendo as maiores diferencgas signi-
ficativas acompanhadas do asterisco.

O comportamento da fémea também diferiu com o seu
papel de residente ou invasora (c2(4) = 32,4; P < 0,01) (Fig. 5),
sendo o exploratorio, a identificacdo e manutencdo mais freqliente
na fémea invasora enquanto a fuga prevaleceu na residente.

N&ao foi registrada diferenca no comportamento exibi-
do pela fémea experiente interagindo com macho experiente
na presenca do G. cornutus e da fémea virgem interagindo
com macho virgem na auséncia do G. cornutus. No entanto,
houve diferencas no comportamento da fémea experiente
interagindo com macho experiente na auséncia de G. cornutus
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(c2(4)=64,9; P < 0,01) (Fig. 4 e 6), sendo neste caso mais fre-
glente o exploratério e a identificacdo e na presenca, 0s pa-
drdes motores exibidos na pds-copula.

Fémea Raidentel Fémea oponente I
Macho experiente | l
i oN=az )

' v Exploratério I v
28+15 20+ 1% | 18411
(N=84) (N=89) (N=55)

I dentificagdo I
2,727 33+23* I 1,4+17
(N=82) (N=99%) Cortejo | (N=42)
l(ﬁigf Siv s o2 | ou=3meg
Pré-Copula
1,7+41
(N=51) Cépula
02+04 169,8+ 61,7 seg 273 =g
(’N-7)’ (N=5;i.v.=112- 170y - - N=1)
- P6s - Cépula
0,2+33
(N=4) Adgonistico I
09+09 0,86+0,8 Manutengao | 07+06
(N=27) (N=26%) (N=23)
39+26 42+ 19 Fuga | 26+16
(N=118) (N=125) (N=80)

Figura 5. Frequéncia dos comportamentos exibidos por machos e fémeas em
interacBes entre macho experiente frente a duas fémeas experientes (Experi-
mento V). Os valores representam o numero total (N) de padrées motores
registrados para cada sexo em cada interagdo e média + desvio padrdo (N =
tamanho da amostra; i.v. = intervalo de variacdo). Tanto as médias quanto os
valores absolutos foram comparados (entre machos e fémeas) através do teste
Mann-Whitney e qui-quadrado, respectivamente, sendo as maiores diferen-
cas significativas acompanhadas do asterisco.

Comparacao entre machos

A frequéncia de exibicdo dos comportamentos sexuais e
ndo sexuais dos machos virgens interagindo com fémeas virgens
diferiu dos demais experimentos, predominando a exibicdo dos
padrbes motores relativos a fase de pés-copula, 0 comportamen-
to de fuga e maior duracdo da cépula. A interacdo entre macho
virgem e fémea virgem (c2(6)=107; P < 0,01), resultou em maior



freqiiéncia do comportamento exploratério, pré-copula, o nime-
ro de copulas e a pds-cdpula do que machos experientes com féme-
as virgens, no qual prevaleceu a fuga e a identificacdo (Fig. 2). A
duracéo da copula ndo diferiu com o status reprodutivo do ma-
cho (Figura 6). O macho experiente com fémea experiente
(c2(6)=655; P < 0,01) (Figura 2-4), exibiu mais a identificacéo,
manutencao e cortejo (Figura 6). J& o macho invasor (c2(6)=329,9;
P <0,01), exibiu mais a manutencao, o cortejo, o pés-copultério e
0 numero de copulas. Nas interacBes entre macho experiente e
duas fémeas experientes (c2(6)=317,5; P < 0,01) (Figura 2 e 4),

Machos sem G. cornutos| Machos com G. cornutus
N =262 N =330
Fémea sem G. cornutusl I i Fémea com G. cornutus I
i N=26 ) N =255
i Exploratério I v
v V
10 10 | 1£0 120
(N=30%) (N=30) (N=30) (N=30)
I dentificagdo I
1+1, 0,6+0,7 | 11+1 12+1
(N=30) (N=20) (N=32) (N=37)
Cortgjo
0609 (oot o gm| (oseiyoram 08+09
(N=17*) (N=25)
Pré-Coépula I
04+05 I 04+05
(N=12) (N=11)

Coépula I

; 78+ 208 sey

(N=11;iv. =33-121)
P6s - Cépula I

441,6 + 4519 seg
(N=12; i.v. = 132- 1400)

13+19 11417 1 12417 12417
(N=33%) (N=33) (N=35) (N=36)
044+08 0,1+0,4 Manutencéo | 05+ 0,7 0408
(N=13*) (N=4) (N=16%) (N=13)
36+23 45+31 Fuga | 5629 46+28
(N=110) (N=134) (N=170) (N=139)

Figura 6. Frequéncia dos comportamentos exibidos por machos e fémeas em
interacdes na presenca e na auséncia do hetero-especifico (Experimento VI).
Os valores representam o nimero total (N) de padrdes motores registrados
para cada sexo em cada interacdo e média * desvio padrédo (N = tamanho da
amostra; i.v. = intervalo de variagdo). Tanto as médias quanto os valores abso-
lutos foram comparados (entre machos e fémeas) através do teste Mann-
Whitney e qui-quadrado, respectivamente, sendo as maiores diferencgas signi-
ficativas acompanhadas do asterisco.
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prevaleceu o comportamento exploratério, a identificacdo, a
manutencdo, cortejo e a pré-copula. O macho experiente
interagindo com fémea experiente (c2(6)=597,3; P < 0,01) (Figura
2 e 4), exibiu mais o exploratério, manutencao, cortejo, pré-cé-
pula e nimero de cépulas.

O comportamento do macho residente diferiu do com-
portamento do macho invasor (c2(7)=419,4; P < 0,01) sendo a
identificacdo e manutengdo mais frequentes no residente e a
pré-copula, nimeros de cdépulas e pds-copulatorio mais fre-
guentes no invasor (Fig. 3). Na presenca de dois machos, a
fémea copulou com ambos 14 vezes (47%) e duas vezes com
0 mesmo macho (23%) (N = 7). A duracdo média da primeira
cbpula da fémea foide 124 + 73,5seg (N=32;i.v=9-344) e
da segunda cépula foi de 111,1 + 41,6 seg (N =8; i.v. = 2 -
188). Essa diferenca néo foi significativa. Ja a duracdo da pri-
meira cépula do macho foi de 74,8 £ 62,2 seg (N=8;i.v.=2 -
174) e asegunda cOpula durou 116,5+ 75,6 seg (N =8;i.v. =2
— 273), essa diferenca também néo foi significativa.

Em situacBes favoraveis a poliandria (presenca de mais
de uma fémea) (c2(7)=408; P < 0,01), foram registrados mais
comportamento exploratdrio, identificacdo, cortejo e pos-
copulatério do que nos machos virgens (presenca de apenas
uma fémea). Porém o numero de c6pulas foi menor. A presen-
¢a de cinco e dois machos também refletiu na freqiiéncia dos
comportamentos (c2(7)=797; P < 0,01), prevalecendo
exploratério, identificagdo, cortejo com cinco machos e fuga,
manutencao, agonistico e pds-copulatério com dois machos.

O comportamento dos machos e fémeas virgens na
auséncia do G. cornutus diferiu do comportamento dos ma-
chos e fémeas experientes na presenca do G. cornutus
(-2(6)=29,6; P < 0,01) (Fig. 5), sendo a manutencdo mais fre-
glente na presenca do G. cornutus. O comportamento dos
machos e fémeas experientes na auséncia do G. cornutus tam-
bém diferiu do comportamento de machos experientes
interagindo com fémea experiente na presenca do G. cornutus
(c2(6)=364; P < 0,01) (Fig. 3 e 5), sendo 0o comportamento
exploratério, de identificagdo, manutencgédo, cortejo e pré-cé-
pula mais freqlientes na auséncia e a fuga e pés-copulatério
na presenca do hetero-especifico. A duragéo da cépula foi sig-
nificativamente maior na auséncia do G. cornutus (Fig. 6).



DISCUSSAO

No presente estudo, foram constatadas diferencas en-
tre 0s comportamentos exibidos por machos e fémeas, de acordo
com o status reprodutivo, nimero de animais e com auséncia/
presenca de coledpteros heteroespecificos coexistentes, cor-
roborando a premissa de que os comportamentos exibidos du-
rante interacdes sexuais podem ser utilizados como ferramen-
tas ou subsidios para compreensdo dos mecanismos evolutivos
como poliandria, competicdo espermatica e cépulas maltiplas.

A maior freqiiéncia da identificacdo em fémeas pode
evidenciar que a sua presenca prévia na placa e a entrada do
macho desencadearam a exibi¢cdo de comportamentos relaci-
onados com a identificacdo do intruso, o qual poderia ou néo,
estimula-la para a cépula, uma vez que esse comportamento
predominou nas fémeas tanto em interac6es com muitas quan-
to com poucas cépulas. CONNER (1989) registrou que em fé-
meas de Bolitotherus cornutus Panzer, 1794 (Coleoptera;
Tenebrionidae) a receptividade é primordial para a realizacédo
da copula. Porém, para T. molitor, as copulas foram registradas
mesmo em fémeas que apresentaram altas freqiiéncias do com-
portamento de fuga. Segundo WORDEN & PARKER (2000), fé-
meas de T. molitor que copulam repetidas vezes com machos
distintos produzem mais ovos do que aquelas que copulam re-
petidas vezes com o mesmo macho. Os dados do presente es-
tudo corroboram esse mecanismo, evidenciando que as féme-
as estdo mais receptivas as copulas seguidas na presenca de
machos distintos, sendo nessa situa¢do experimental, a copula
mais frequiente com dois machos diferentes. Deve-se conside-
rar que a fémea apresenta um periodo de laténcia entre copu-
las sucessivas, que pode ser fundamental para estimular a sua
receptividade e o cortejo do macho. Segundo GAGE (1992), as
fémeas estdo aptas a aceitar uma nova cépula apés 30 min e
WORDEN & PARKER (2000), em seus experimentos de copu-
las multiplas, formavam um novo casal somente apés 1h. No
entanto, nos experimentos do presente estudo, com mais de
um macho, foram registradas copulas seqiienciais apés pou-
cos minutos do término da primeira cépula, evidenciando que
a presenca de dois machos é um estimulo mais relevante para
realizacdo da copula do que o periodo de laténcia.
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O sistema poligamico e as cépulas multiplas foram ve-
rificados nas interacbes em que a fémea na presenca de dois
machos copulou com machos distintos em 47% das interacdes
e com 0 mesmo macho em 23%. GAGE (1992) afirmou que as
fémeas de T. molitor sdo altamente poliandricas, e podem co-
pular com outro par imediatamente apds uma copula. Além do
inerente beneficio de cépulas multiplas relacionadas ao au-
mento de fecundidade tais como a reducdo da possibilidade
de copular com um macho infértil WORDEN & PARKER, 2000).
Para ARNQVIST & NILSSON (2000), a cépula por si s6 possui
custos ecolégicos para as fémeas como gasto de tempo e ener-
gia, risco de predacéo, injaria e infeccdo por parasitas. Entre-
tanto, segundo os autores, as copulas multiplas sdo necessari-
as para estimular a producéo de ovos, além de proporcionar 0s
beneficios materiais, pois um grande namero de substancias
acessoérias sdo transferidas juntamente com a ejaculagao, e
estas substancias produzem efeitos no comportamento
reprodutivo das fémeas, tornando-as mais férteis.

Comparando os comportamentos exibidos pelas féme-
as, observa-se que as fémeas virgens apresentaram mais com-
portamentos relativos ao pos-copulatério. Por se tratar de fé-
meas com no minimo trés dias de emergéncia, com altas taxas
de liberacdo de feroménios, provavelmente houve o estimulo
para a realizacdo de novas cépulas. Uma vez que, HAPP &
WHEELER (1969) observaram que a fémea elimina pouco
feroménio apos a realizacdo da muda de emergéncia, porém
a emissao é intensificada ap6s cinco dias, o que coincide com
a idade das fémeas utilizadas no presente estudo.

O fato do macho apresentar, na maioria das interacées,
maior frequéncia do comportamento exploratério do que a fé-
mea denota, provavelmente, que detectou a sua presenca,
mesmo antes do contato fisico. A utilizacdo de feromdnios por
essa espécie é tdo forte que segundo HAPP (1970), a maturacao
do macho ocorre em paralelo com a da fémea, regulada com
sua emissdo de feromonios. Segundo o autor, a copula ocorre
cerca de quatro dias depois da muda de emergéncia.

O fato do nimero de cépulas entre machos e fémeas
virgens (Experimento 1) ser maior do que entre machos e féme-
as experientes (experimento V) pode evidenciar que machos
sdo mais atraidos pelas virgens. ARNAULD & HAUBRUGE



(1998) registraram gue os machos do coleoptera Tribolium
castaneum (Herbst) 1797, sdo habeis em diferenciar fémeas
virgens de experientes, e preferem copular com as virgens.
No entanto, deve-se considerar que no presente estudo apesar
do numero de copulas ter sido maior com a fémea virgem, o
maior nimero de atos comportamentais referentes ao cortejo e
pré-copula foram exibidos para fémea experiente.

A duracdo da cépula com a fémea virgem, sendo signi-
ficativamente maior do que com as experientes, levanta a su-
posi¢do que o macho permaneca em postura de cépula duran-
te um tempo maior assegurando a liberacdo do esperma do
espermatoforo. Este periodo, segundo GAGE (1992) ocorre apds
4 min, porém DRNEVICH (2003) registrou um periodo entre 7
e 10 minutos depois da cépula, sendo que o término da
estocagem leva vérias horas e a ejecdo do espermatéforo va-
zZio se da apenas depois de 4h, podendo também ser absorvido
pela fémea. WORDEN & PARKER (2000) registram gque a copula
dura de 45 seg a 2 min, logo, a duracdo méxima de até 23 min em
postura de cépula registrada com fémeas virgens contra até 5
min com fémeas experientes, reforcam essa suposicao.

Os resultados obtidos na comparacéo entre 0 comporta-
mento de machos virgens e experientes, ambos frente a fémeas
virgens (Experimento | e Il) evidenciaram que os machos possu-
em diferentes estratégias sexuais. Provavelmente, o macho vir-
gem dependa de um certo nimero de cépulas para ajustar 0s
comportamentos. Desta forma, apesar de ter suprimido algumas
fases do comportamento sexual, como a identificacdo, obteve
mais sucesso em relacdo ao niamero de coOpulas. Entretanto,
CONNER (1989), para B. cornutus relatou que fémeas sdo mais
receptivas a machos experientes, uma vez que machos recém
emergidos podem ainda néo ter o espermatéforo amadurecido.

Machos que foram expostos a presenca de outro ma-
cho, apresentaram mais comportamentos pés-copulatérios, in-
cluindo o padrdo motor de protecéo a fémea. Este dado corro-
bora com GAGE (1992), que afirma que quando a densidade
de machos é alta, normalmente o pés-copulatério é composto
pela “guarda” da fémea, no intuito de impedir uma nova copu-
la, e conseqlientemente a remogao de esperma precedente.

Os mesmos padrBes do comportamento agonistico
registrados para T. molitor, o qual foi caracterizado por trés ti-
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pos de interacOes: a protecdo a fémea, a interferéncia direta
do cortejo ou copula e o confronto fisico entre os machos, fo-
ram também ressaltados por PALOMINO et al. (1994). Os au-
tores registraram que em grupos onde o0 nimero de fémeas de
T. molitor € maior que o nimero de machos, ocorrem mais even-
tos de competicdo intra-sexual, em relagdo a grupos com ra-
zao sexual de 1:1. No entanto, no presente estudo, na presen-
¢a de uma Unica fémea e dois machos foi possivel quantificar
esses atos comportamentais (13 no residente e 10 no invasor) e
verificar que quando a protecéo e interrupcao direta do corte-
jo e da cépula com entrada no meio do casal ou mesmo derru-
bando do casal ndo foi suficiente, houve o confronto. Nesse
confronto, foi verificado que ha um teste de forca que pode ser
importante na sequéncia da interacdo. GAGE (1992), registra
gue o pénis do T. molitor tem espinhos que servem tanto para
permanecer aderido a fémea durante a passagem do
espermatéforo, quanto para retirada do esperma do macho pre-
cedente. Logo, o comportamento pds-copulatério esta direta-
mente relacionado com a densidade populacional. Quando é
baixa a probabilidade de um outro macho retirar o seu esper-
ma, ele permanece pouco tempo sobre a fémea e vai em pro-
cura de novas cépulas. Os dados do presente estudo evidenci-
am, ao contrario, que em baixas densidades, atos comporta-
mentais agressivos de tentativas de interrupcédo de copulas
ocorreram em igual proporcdo entre machos residentes e in-
vasores, embora o nimero de cépula tenha sido maior nos in-
vasores. Deve-se considerar, que apesar da guarda da fémea
nao ter sido eficaz, a duracdo da copula foi maior no residen-
te, reforcando a importancia das tentativas de atrapalhar a
cépula do invasor e assim permitir a absorcdo do seu esperma.

Nas interacdes que contaram com a presenga de
G. cornutus verificou-se uma diferenca significativa no que diz
respeito a duracdo das coOpulas. Sendo que na presenca do
hetero-especifico, a duracao foi significativamente menor. Esse
resultado leva a suposicdo de que a diminuicdo nas popula-
¢Bes de T. molitor na presenca de G. cornutus (obs. pes.) pode
se dar tanto pelas relag@es troficas quanto pela diminuicdo na
duracéo da coépula, resultante do stress causado pela presenca
do hetero-especifico. A duracdo da copula pode comprometer
o potencial reprodutivo, uma vez que pode haver falha na pas-



sagem de esperma pelo espermatéforo, ou passar uma quanti-
dade inviavel de esperma, ou ainda cépulas Unicas podem,
ocasionalmente, ser insuficientes para estimular as fémeas a
produzir ovos ( WORDEN & PARKER, 2000). A analise
comportamental evidencia que a presenca do hetero-especifi-
co foi mais relevante para 0 macho, uma vez que ele apresen-
tou mais padrdes motores relacionados a fuga e ao pds-
copulatério, podendo sugerir uma condicdo estresse.

A anélise do comportamento sexual de T. molitor € uma
importante ferramenta na interpretacao dos aspectos evolutivos,
em que principalmente a competicdo espermatica tem repre-
sentado a maior forca na evolucéo da fisiologia reprodutiva,
comportamento e morfologia deste animal (GAGE, 1992). Con-
firmando essa premissa foi verificado padrbes motores diferen-
ciais em machos e fémeas e, ainda, de acordo com o status
reprodutivo e densidade.
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