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ABSTRACT. Copulation behaviour and sperm competition in Tenebrio molitor.- The strategy of
larger males was to diminish the number of copulations of other males, instead of make higher
number of copulations. The temales which made more copulations received more guarding time
per copulation. In groups with asex ratio of 1:1, the males tended to spend more time guarding,
whilst in groups with more females than males. competition among males tended to increase the
number of copulation interruptions. Inthe group with more females than males, competition for
males appeared, and males tended to control the other competitor. This tendency was reflected in
less guarding time, and more copulation interruptions and aggressive interactions than in

groups with a 1:1 sex ratio.
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Mealworm beetle

Introduccion

El
(Coleoptera: Tenebrionidae), ha sido criado durante
décadasen cautividad, con el fin de utilizar sus larvas
como alimento vivo para pdjaros de jaula. Por este
motivo, aunque es originario de Europa, actualmente
se encuentra extendido por todo el mundo (Harde &
Severa, 1984). Esta especie presenta un ciclo vital
de uno a dos afios, siendo mds rdpido en lugares
calidos (Harde & Severa, 1984). Sobre esta especie
se han realizado estudios bioquimicos (Yaginuma,
1988; Weaver, 1989) y fisioldgicos (Constantinov,

escarabajo de la harina Tenebrio molitor
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1986; Tysnchenko, 1987; Varju, 1987; Punzo,
1989), pero la informacién sobre su biologia
reproductora es escasa.

En el caso de los insectos, la forma por la cual
los machos compiten por aparearse va a depender ¢

la dispersion de las hembras y de la competicién &
esperma. La competencia espermatica incluye, la
competencia existente entre machos por prevenir
fecundaciones posteriores o desplazar fecundaciones
anteriores mediante distintos comportamientos,
como a) desplazar el esperma de machos anteriores

antes de copular con la hembra, b) cerrarla cloaca &

la hembra con una sustancia pegajosa después de la
copula, ¢) impregnar a la hembra de una sustancia
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repelente que impida el acercamiento de otros
machos, o mas frecuentemente, d)guardarla hembra
tras la cépula (Parker. 1970; Krebs & Davies,
1987). Este comportamiento de guardade la hembra
ha sido bien estudiado en Scatophaga (Parker,
1970c), en Odonata (ej., Jacobs, 1955; Waage,
1984) y en Odontoloxozus (Mangan, 1979).

Generalmente en el aparato genital de las
hembras. cuandoexisten apareamientos multiples. el
eyaculado del ultimo macho en copular fetiliza la
mayoria de los huevos de la hembra, por lo que los
machos competirdn intentando ser los dltimos en
copular, y/o retardando todo lo posible la cépula del
siguiente macho (Krebs & Davies. 1987).

Este estudio tiene dos objetivos bdsicos, a)
Conocer el comportamiento reproductor de Tenebrio
molitor, y b) Estudiar la seleccion sexual y la
competencia de esperma.

Material y Métodos

Se aislaron 48 pupas deescarabajodela harinade
una poblacién mantenida en cautividad, a las que se
midié su longitud. Segin el ordende eclosién, se
distribuyeron los adultos en seis grupos de seis
individuos 'y uno de 12. Todos ellos se marcaron con
puntos de pintura de distintos colores en los élitros
para su posterior reconocimiento. Los individuos de
cada grupo se reunian unas tres veces por semana, y
se observaba el comportamiento de cada individuo
dentro de su grupo correspondiente durante una o dos
horas, tras lo cual se les volvia a aislar en tubos con
comida. Las observaciones se realizaron en
superficies de 100 cm? y en ausencia de comida.
Durante las 81.30 horas que los grupos estuvieron
en observacién, se realizaron un total de 244
copulas. Estas observaciones se llevaron a cabo
hasta que se produjo la muerte de los individuos.
Después de que las hembras murieran se realizé un
examen minucioso bajo lupa binocular del contenido
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de cadatubo. sin embargo no se consiguié encontrar
los huevos, seguramente porque su superficie es
pegajosay son depositados sobre el substrato del que
se alimentan, quedando adheridas las distintas
particulas (Harde & Severa, 1984).

Ante el desconocimiento de caracteres
morfoldgicos que diferenciaran machos de hembras,
el establecimiento del sexo de cada individuo se
realizé a través de la observaciéon del
comportamiento reproductor, no considerandose
definitivo hasta comprobar su papel en una cépula.
La composicién delos grupos con los que se trabajé
fue la siguiente: en tres deellos habfa tres machos y
tres hembras, en dos, cinco machos y una hembra,
en uno, dos machos y cuatro hembras, y, el de 12
individuos estaba formado por seis machos y seis
hembras.

Durante las observaciones se registraron los
siguientes pardmetros:

(1) Intentos de copula (macho sube sobre la
hembra), distinguiendo entre los que terminaron en
copula o exitosos (cuya duracidn se anotaba) y los
no exitosos. (2) Tiempo que el macho permanecia
sobre la hembra tras la cépula, al que llamamos
tiempo de guarda. (3) Intentos de interrupciones &
copula de cadauno de los individuos, diferenciando
entre exitosos y no exitosos. Se considerabacomo
tal cuando un individuo se metia debajode la pareja
que copulaba intentando darles la vuelta. (4) Nimero
de interacciones agresivas (cuando ninguno de los
individuos inmersos en la interaccion estaba
implicado en cépula), distinguiendo entre vencedor
(quedabaen el lugar de la interaccidon) y vencido
(hufa del lugar de la interaccion). Se diterenciaron las
que tenfan lugar entre machos de las que tenfan lugar
entre hembras. Cada uno de estos datos se anotaron
individualmente para cada adulto, recogiendo
igualmente su tiempo de vida, tiempo &
observacion, longitud total y longitud del élitro.

Se eligié como datorepresentativodel tamafio la
longitud del élitro debido a que su obtencién suponia
un menor error que la longitud total.
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FIGURA 1. Relacion entre tamafio del macho (longitud del ¢litro) y niimero de interrupciones de cépula producidas por

hora.

[Relationship between male size (elytron length) and number of copulation interruptions provoked per hour.]

Resultados

A) Comportamiento copulatorio

Las interacciones entre dos individuos
comenzaban con un contacto con las antenas. Si
eran de distinto sexo, el macho subia sebre la
hembra. realizando un tamborileo con sus antenas
sobre el pronoto de ésta. En el 48% de los casos en
los queel macho subid sobre la hembra (n=508), se
produjo coépula. durante la cual se seguia
produciendo el tamborileo. cuya cadencia era
sensiblemente mds baja. Al finalizar la cépula, se
recuperaba la velocidad de tamborileo, y el macho
tendia a permanecer sobre la hembra, con lo que
evitaria la copula de otros machos (guarda de la
hembra).

Las interacciones entre dos machos comenzaban
del mismo modo. y a veces terminaban en luchas.
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que consistian en intentar morder las tibias y artejos
del tarso del otro macho, o introducir la cabeza bajo
el cuerpo del otro individuo para intentar volcarlo.
También se produjeron interacciones entre un
individuo y una pareja que estaba copulando o en
tiempo de guarda. Los machos produjeron la
separacion de una pareja que estaba copulando,
empujando con la cabezaen 62 ocasiones (25.4% de
las copulas, n=244) de un total de 85 intentos, y de
una pareja en tiempo de guarda en 95 ocasiones
(42.0% de las guardas, n=226) de un total de 120
intentos. El ndamero de interrupciones de guarda es
significativamente mayor que el nuamero de
interrupciones de copula (x2=14.58; p<0.0001;
g.l.=1), al igual que el ndmero de intentos de
interrupcién de guardas frente al de cépulas
(x2=13.64: p<0.0002: g.l.=1), lo cual es explicado
por la evidente ventaja que obtiene el macho que
produce la interrupcion si copula después con la
hembra. Este mismo comportamiento fue observado
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FIGURA 2. Valores medios (+SE) de los pardmetros: tiempo de guarda, nimero de interrupciones de c6pula por hora 'y
nimero de peleas ganadas por hora, para machos incluidos en grupos con razén de sexos 1:1 y en grupos con razén de
sexos distinta de 1:1. Las cifras sobre las barras indican el tamafio de muestra.

[Mean values (£SE) of guarding time. number of copulation

interruptions per hour and number of fights won

per hour for males included in groups with a sex ratio of 1:1 and in groups with difterent number of males and females.

Numbers at the top of the bars are sample sizes. ]

en las hembras en |1 (4.5%, n=244)y dos (0.9%,
n=226) casos respectivamente, todos ellos en el
mismo grupo, que estaba compuesto por dos
machos y cuatro hembras.

El nimero de copulas realizadas por cada macho
no estd signitficativamente correlacionado con el
tamafio (r= 032, p<0.126, n=24). No obstante,
conforme aumenta el tamafio provocan mds
interrupciones de cépula (fig. 1).

La duracién de las cépulas fue variable,
registrindose un tiempo medio de cépula de 83.93
seg. (SE=4.11, n=25) para los machos, y de 81.15
seg. (SE= 3.82, n=21) para las hembras. Tras la
copula, el macho permanecia sobre la hembra
durante un tiempo que es el que hemos llamado
tiempo de guarda, cuya duracién fue variable, con un
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promedio de 76.04 seg. (SE= 15.29, n=23). Las
interacciones agresivas entre machos fueron
observadas en todos los grupos, (en un total de 182
casos), mientras que entre hembras sélo fueron
observadas en el grupo formado por dos machos y
cuatro hembras en diez ocasiones.

El tiempo de guarda por cépula que recibe una
hembra aumenta significativamente con el nimero
de coépulas por hora que realiza (r=0.63; p=0.03;
n=20).

B) Influencia de la composicion del grupo

Los distintos pardmetros, como tiempo medio de
copula por hora, tiempo medio de guardapor cépula,
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FIGURA 3. Valores medios (£SE) de los pardmetros: tiempo de guarda. nimero de interrupciones de cépula por horay
nimero de peleas ganadas por hora para machos incluidos en grupos con razén de sexos 1:1, grupos con mayor
nimero de machos quede hembras y grupos con mayor nimero de hembras que de machos. Las cifras sobre las barras

indican el tamano de muestra.

[Mean values (£SE) of guarding time. number of copulation interruptions per hour and number of fights won
per hour for males includedin groups with a sex ratio of 1:1. groups with more males than females and groups with
more females than males. Numbers at the top of the bars are sample sizes.]

nimero de interrupciones de copula por hora y
nimero de interacciones agresivas por hora, fueron
analizados en base a la distinta razén de sexos que
presentaron los distintos grupos, exponiéndose los
resultados en las figuras 2 y 3. Al comparar los
grupos con razon de sexos 1:1 con el resto (fig. 2),
se observa que el tiempo de guarda por cépula de los
machos tiende a ser mayor que en los grupos con
razon de sexos distinta de I:1 (z=1.56: p=0.12). En
el caso de grupos con mayor nimero de machos que
de hembras (fig. 3), destaca una tendencia hacia un
mayor nimero de interacciones agresivas entre
machos (z=1.06: p=0.29) y menores tiempos de
guarda por cépula (z=1.17: p=0.24), frente a grupos
con razén de sexos l:1. Por ultimo, al comparar
grupos con menor nimero de machos que de
hembras frente a grupos con razén de sexos |:1.
(fig. 3), parece que la estrategia reproductiva éptima
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de los machos se basaria en el control del otro
macho. lo cual se ve reflejado en la tendencia hacia
un tiempo de guarda menor (z=1.59; p=0.11), y un
numero de interrupciones de cépula por hora mayor
(z=1.78; p=0.08). Aunque los resultados obtenidos
no son significativos, debido probablemente al bajo
nimero de datos disponibles, y por ello no permiten
realizar rotundas afirmaciones, las tendencias
reflejadas en las comparaciones citadas anteriormente
resultan bastante claras.

Discusidon

Generalmente, el dltimo macho que copula
fecunda la mayor parte de los huevos que pone la
hembra (Parker, 1970; Birkhead & Mgller, 1992).
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En el escarabajo de la harina no se ha realizado
ningldn estudio al respecto, sin embargo. en otros
tenebrionidos se ha encontrado que, de acuerdocon la
norma general, el segundo macho en copular fecunda
mdas del 80% de los huevos (Schlager. 1960:
Boorman & Parker, 1976; Valdell & Brower, 1978).
En el caso concreto de la especie que nos ocupa, el
porcentaje de huevos fecundados por el segundo
macho seguramente es muy elevado ya que como
recientemente se ha descubierto (Gage, 1992), el
organo copulador de los machos del escarabajo de la
harina posee unas espinas quitinosas con las que el
macho retira el esperma de cépulas previas. Gage
(1992) demostrd la existencia de una correlacion
inversa entre el tiempo transcurrido desde que la
hembra habia sido inseminaday el porcentaje de
espinas del segundo macho en copular impregnadas
de esperma.

Por lo mencionado anteriormente podemos
destacar que (1) el comportamiento de guardade la
hembra tras la cépula por parte del macho disminuye
las posibilidades de que su esperma sea retirado por
otro macho, y por tanto, el valor adaptativo de este
comportamiento es evidente, (2) la estrategia seguida
por los machos de mayor tamafio de interrumpir las
copulas (fig. 1) de los otros machos, seria mds
rentable que dedicarse a aumentar indefinidamente su
nimero de coépulas. Al descender el numero de
copulas de otros machos o hacerlas menos efectivas,
(a través de interrupciones de cépula), consiguen
hacer mds efectivas las previamente realizadas por
ellos puesto que disminuyen el riesgo de que su
esperma sea desplazado o retiradoy (3), el hecho de
que los machos realicen mayor ndimero de cépulas
con determinadas hembras, y que ademads, dediquen
mayor cantidad de tiempo a guardar a esa hembra (a
pesar del costo que supone, ya que estd perdiendo un
tiempo que podriadedicara buscar otras hembras con
las que copular, lo cual indica una seleccion de las
hembras de mayor calidad por parte de los machos,
ya que éstos invierten mds en copulary guardar a
determinadas hembras), indica que la competencia de
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esperma tiene gran importancia en esta especie,
haciendo necesaria una estrategia de uso del tiempo
mixta en la que reparten su actividad reproductora
entre copular, guardar la hembra y disminuir el
nimero y la eficacia de las cépulas de los otros
machos.

Influencia de la composicion del grupo

La influencia de la composicién del grupo en
base a la razén de sexos es muy importante. Al
compararlos grupos con razén de sexos 1:1 con el
resto de grupos (fig. 2), se puede deducir que la
estrategia 6ptima para machos incluidos en grupos
con razon de sexos 1:1 es incrementar el tiempo de
cuarda por cépula, para disminuir las posibilidades
de que su esperma sea retirado o desplazado por
copulas de otros machos.

El mayor nimero de interacciones agresivas entre
machos en grupos con mayor nimero de éstos que
de hembras (fig. 3), frente a grupos con razon de
sexos 1:1, es explicado por la gran competencia
existente en éstos grupos por las hembras, ya que al
haber una unica hembra disponible, cuando ésta
emparejacon un macho, los restantes cuatro machos
quedan sin una hembra a la que cortejar,
desarrolldndose una gran competencia por ésta, lo
cual provoca que los machos no consigan tiempos
de guarda elevados (fig. 3).

La estrategia seguida por los machos incluidos en
grupos con mayor numero de hembras que de
machos, basada en el control del otro individuo, es
beneticiosa para cada uno de ellos, debido a que al
disminuir el nimero o efectividad de las cépulas del
otro competidor (provocan mayor nidmero de
interrupciones de coépula y mantenimiento de
menores tiempos de guarda del competidor (fig. 3)
frentea grupos con razondesexos 1:1), aumentan la
efectividad de las suyas, al disminuir el riesgo de que
su espermasea desplazado o retirado por copulas del
otro macho. Este es el dnico grupo en el que se
observaron interacciones agresivas entre hembras e
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interrupciones de cdpula producidas por éstas, lo
cual supone competencia de las hembras por los
machos en el caso deuna clara desviaciondela razén
de sexos 1:1 en favor del nimero de hembras. Esto
el 16gico considerando que copular es costoso para
los machos, ya que después de una copula
permanecian casi inmoéviles, no reiniciando su
actividad de cortejo hasta, aproximadamente, 76.04
seg. (SE=15.29) mas tarde. Por tanto, en esas
condiciones, el macho pasa a ser el recursoescaso y
no es de extrafar que las hembras compitan por
ellos.
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Summary

Copulation behaviour and sperm competition in
Tenebrio molitor.

The reproductive behaviour of the mealworm
beetle (Tenebrio molitor) has been studied. Forty-
eight individuals. isolated in the pupa phase. were
separated, according to emergence order. into six
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groups of six individuals and one group of twelve.
Individuals were marked on the elytra with different-
coloured spots. The individuals of each group were
placed together two or three times a week, and their
behaviour was observed for about one or two hours
each time. After each period of observation, the
beetles were isolated again. The following
parameters were recorded for each individual: number
of copulation attempts, number of effective
copulations, time invested by males in guarding
females after copulation, number of copulation
interruptions and number of aggressive interactions.
Also were recorded for each individual, life time,
time of observation and morphology.

The strategy of larger males was to reduce the
number of copulations of other males (they
interrupted more copulations; fig. 1), instead of
making a significantly higher number of
copulations. Thus. larger males increased the
effectiveness of their copulations by reducing the
risk of their sperm being displaced by other males.

The sex ratio in each group proved to be very
important. In groups with a sex ratio of I:1, the
males tendedto spend more time guarding than in
groups with more males than females (fig. 3).
Sexual competition among males tended to increase
the number of copulation interruptions and decreased
cuarding time per copulation (fig. 3). In groups
with more females than males, competition between
females for males appeared (aggressive interactions
among females and copulation interruptions caused
by females). In these situations, the males tended to
control the other male. spending less time guarding
and provoking more copulation interruptions and
aggressive interactions than in groups with a 1:1
sex ratio (fig. 3).
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