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M a n y t h e o r eti c al t r e at m e nt s of f o r a gi n g u s e e n e r g y a s c u r r e n c y, wit h

c a r b o h y d r at e s a n d li pi d s c o n si d e r e d i nt e r c h a n g e a bl e a s e n e r g y s o u r c e s.

H o w e v e r, h e r bi v o r e s  m u st oft e n s y nt h e si z e li pi d s f r o m c a r b o h y d r at e s

si n c e t h e y a r e i n s h o rt s u p pl y i n pl a nt s, t h e o r eti c all y i n c r e a si n g t h e

c o st of g r o wt h.  W e t e st e d w h et h e r a g e n e r ali st i n s e ct h e r bi v o r e ( L o c ust a

mi gr at ori a ) c a n i m p r o v e it s g r o wt h effi ci e n c y b y c o n s u mi n g li pi d s, a n d

w h et h e r t h e s e l o c u st s h a v e a p r ef e r r e d c al o ri c i nt a k e r ati o of c a r b o h y d r at e

t o li pi d ( C :  L). L o c u st s f e d p ai r s of i s o c al o ri c, i s o p r ot ei n di et s diff e ri n g

i n C a n d L c o n si st e ntl y s el e ct e d a 2 C :  1 L t a r g et. L o c u st s r e a r e d o n

i s o c al o ri c, i s o p r ot ei n 3 C :  0 L di et s att ai n e d si mil a r fi n al b o d y m a s s e s a n d

li pi d c o nt e nt s t o l o c u st s f e d t h e 2 C :  1 L di et, b ut t h e y at e m o r e a n d h a d a

~ 1 2 % hi g h e r m et a b oli c r at e, i n di c ati n g a n e n e r g eti c c o st f o r li p o g e n e si s.

T h e s e r e s ult s d e m o n st r at e t h at s o m e a ni m al s c a n s el e cti v el y r e g ul at e

c a r b o h y d r at e-t o-li pi d i nt a k e a n d t h at c o n s u m pti o n of di et a r y li pi d s c a n

i m p r o v e g r o wt h effi ci e n c y.

1. I ntro d uctio n
T h e p ri m a r y t a s k of o pti m al f o r a gi n g t h e o r y i s t o u s e t e c h ni q u e s of m at h e-

m ati c al o pti mi z ati o n t o m a k e p r e di cti o n s a b o ut t h e f o r a gi n g b e h a vi o u r of

a ni m al s, t y pi c all y a s s u mi n g t h e y s h o ul d f a v o u r effi ci e n c y b y m a xi mi zi n g

e n e r g y i nt a k e r at e a n d mi ni mi zi n g f o r a gi n g c o st s [ 1 – 4 ]. O pti m al f o r a gi n g

t h e o r y a n d m o d el s h a v e b e e n wi d el y u s e d i n b e h a vi o u r al e c ol o g y a n d h a v e

e v e n b e e n a p pli e d t o h u m a n b e h a vi o u r a n d s o ci al s ci e n c e s [ 5 – 7 ]. H o w e v e r,

t h e r e a r e li mit ati o n s  w h e r e n ut riti o n al b e h a vi o u r c a n n ot b e c o m pl et el y

p r e di ct e d [ 4, 8, 9 ]. St u di e s u si n g t h e g e o m et ri c f r a m e w o r k f o r n ut riti o n p r o vi d e

a d diti o n al i n si g ht a n d h a v e r e v e al e d t h at b al a n ci n g m a c r o n ut ri e nt s, s p e cifi-

c all y p r ot ei n r el ati v e t o n o n- p r ot ei n ( N P) e n e r g y ( c a r b o h y d r at e s a n d li pi d s) i s

a st r o n g d ri v e r of f o r a gi n g b e h a vi o u r a c r o s s t h e a ni m al ki n g d o m ( r e vi e w e d

i n [1 0, 1 1 ]). I n s o m e c a s e s, o m ni v o r o u s a n d c a r ni v o r o u s v e rt e b r at e s a n d s o m e

a r a c h ni d s h a v e b e e n s h o w n t o r e g ul at e all t h r e e m a c r o n ut ri e nt s ( p r ot ei n s,

c a r b o h y d r at e s a n d li pi d s) t o s p e cifi c c al o ri c r ati o s ( P :  C :  L) [ 1 2 – 1 5 ]. H o w e v e r,

w h et h e r t h e c a p a cit y t o r e g ul at e c a r b o h y d r at e-t o-li pi d i nt a k e o c c u r s b r o a dl y

a c r o s s a ni m al s, a n d t h e p ot e nti al s el e cti v e f o r c e s d ri vi n g c a r b o h y d r at e-t o-

li pi d ( C :  L) r e g ul ati o n, h a s b e e n littl e e x pl o r e d. H e r e, w e u s e t h e g e o m et ri c

f r a m e w o r k f o r n ut riti o n t o t e st w h et h e r a n i n s e ct h e r bi v o r e c a n r e g ul at e C :  L

a n d, if s o, w h et h e r C :  L i nt a k e r e g ul ati o n c a n mi ni mi z e t h e e n e r g y c o st s of

c o n s u m pti o n a n d g r o wt h.

M a n y t h e o r eti c al t r e at m e nt s of f o r a gi n g, i n cl u di n g o pti m al f o r a gi n g t h e o r y

a n d g e o m et ri c f r a m e w o r k f o r n ut riti o n, oft e n c o n si d e r c a r b o h y d r at e s a n d

li pi d s a s i nt e r c h a n g e a bl e e n e r g y s o u r c e s b e c a u s e li pi d s c a n b e s y nt h e si z e d

f r o m c a r b o h y d r at e s. H o w e v e r, st u di e s u si n g mi c e m o d el s t o g et h e r wit h C 1 4

t r a ci n g, m et a b oli c m e a s u r e m e nt s a n d st oi c hi o m et r y e sti m at e t h at 2 4 – 2 8 % of

i n g e st e d c a r b o h y d r at e e n e r g y i s l o st w h e n c o n v e rt e d t o f at t h r o u g h d e n o v o
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s y nt h e si s [ 1 6 ]. I n c o nt r a st, o nl y 2 – 7 % of i n g e st e d li pi d e n e r g y i s l o st t h r o u g h t h e p r o c e s s of b uil di n g li pi d st o r a g e [ 1 6 ],

s u g g e sti n g t h at t h e c a p a cit y t o fi n d a n d c o n s u m e t h e li pi d n e e d e d f o r li pi d g r o wt h s h o ul d p r o vi d e a n e n e r g eti c b e n efit o v e r

d e n o v o li p o g e n e si s. F o r h e r bi v o r e s, s o m e st u di e s h a v e e x pl o r e d t h ei r r e q ui r e m e nt s f o r e s s e nti al f att y a ci d [ 1 7 – 1 9 ] a n d st e r ol

( w hi c h c a n n ot b e s y nt h e si z e d b y s o m e h e r bi v o r e s [2 0, 2 1 ]). H o w e v e r, li pi d c o n s u m pti o n a s a n e n e r g y s o u r c e h a s b e e n l a r g el y

i g n o r e d i n t h e g e o m et ri c f r a m e w o r k f o r n ut riti o n st u di e s of h e r bi v o r e s b e c a u s e it i s t h o u g ht t h at c a r b o h y d r at e s m a k e u p t h e

m aj o rit y of t h e N P e n e r g y i n f oli a g e [ 1 0, 2 2 – 2 4 ]. H o w e v e r, m a n y h e r bi v o r e s c a n h a v e a c c e s s t o li pi d- ri c h f o o d s o u r c e s, s u c h a s

s e e d s [ 2 5 ], s u g g e sti n g t h e y m a y diff e r e nti at e b et w e e n C a n d L f o o d s o u r c e s if it i s i m p o rt a nt f o r fit n e s s.

L o c u st s a r e a m o n g t h e m o st i m p o rt a nt a g ri c ult u r al p e st s gl o b all y a n d t h e y h a v e a n i m p r e s si v e c a p a cit y f o r l o n g- di st a n c e

fli g ht, i n cl u di n g r e p o rt s of c r o s si n g t h e Atl a nti c O c e a n [2 6 ]. T h e s e h e r bi v o r e s u s e li pi d s a s a p ri m a r y f u el d u ri n g l o n g fli g ht s

a n d b o d y li pi d s m a k e u p 1 5 – 3 5 % of t h ei r d r y b o d y m a s s [ 2 7, 2 8 ]. W h e r e a s it w a s a s s u m e d t h at l o c u st s a n d ot h e r h e r bi v o r e s

b uil d li pi d st o r e s p r e d o mi n a ntl y f r o m i n g e st e d c a r b o h y d r at e s, m a n y l o c u st s p e ci e s h a v e b e e n o b s e r v e d f e e di n g o n s e e d s [ 2 9 ],

w hi c h a r e g e n e r all y ri c h i n li pi d s a n d f att y a ci d s [ 3 0, 3 1 ]. T h e s e o b s e r v ati o n s, c o m bi n e d wit h t h e hi g h li pi d r e q ui r e m e nt s of

l o c u st fli g ht [2 8, 3 2, 3 3 ] a n d t h e p ot e nti all y hi g h e n e r g y c o st of d e n o v o li p o g e n e si s [1 6, 3 4 ], l e d u s t o h y p ot h e si z e t h at l o c u st s

r e g ul at e t h ei r e n e r g y C t o L i nt a k e r ati o t o p r ef e r e nti all y s y nt h e si z e st o r a g e li pi d s f r o m i n g e st e d li pi d s, i n c r e a si n g e n e r g eti c

effi ci e n c y.

C o m bi ni n g a p p r o a c h e s a n d p r e di cti o n s f r o m t h e g e o m et ri c f r a m e w o r k f o r n ut riti o n a n d o pti m al f o r a gi n g t h e o r y, w e

h y p ot h e si z e d t h at (i) s y nt h e si zi n g li pi d s f r o m c a r b o h y d r at e s i s s uffi ci e ntl y c o stl y t h at h e r bi v o r e s w h o r e q ui r e s u b st a nti al li pi d

r e s e r v e s h a v e e v ol v e d t h e c a p a cit y t o s e n s e a n d r e g ul at e r el ati v e li pi d i nt a k e; a n d (ii) a c c e s s t o li pi d s i n t h e di et will i m p r o v e

t h e effi ci e n c y of li pi d st o r a g e a c c u m ul ati o n. T o t e st w h et h e r l o c u st s c a n r e g ul at e C :  L i nt a k e, w e d e si g n e d c h oi c e e x p e ri m e nt s

w h e r e i n di vi d u al l o c u st s w e r e off e r e d t w o c o m pl e m e nt a r y i s o- c al o ri c, i s o- p r ot ei n di et s wit h diff e r e nt c a r b o h y d r at e-t o-li pi d

e n e r g y r ati o s. T o t e st w h et h e r li pi d i nt a k e i m p r o v e s li pi d a c c u m ul ati o n effi ci e n c y, w e c o m p a r e d d e v el o p m e nt p e rf o r m a n c e,

b o d y li pi d g r o wt h r at e a n d m et a b oli c r at e s b et w e e n l o c u st s t h at w e r e r e a r e d o n c o nfi n e d i s o c al o ri c di et s wit h a n d wit h o ut

li pi d s.

2. Material a n d met ho ds

(a) A ni mals

L a b e x p e ri m e nt s w e r e c o n d u ct e d at A ri z o n a St at e U ni v e r sit y ( A S U), u si n g a l a b c ol o n y of L o c ust a mi gr at ori a  ( s e e [2 8 ] f o r

m o r e p o p ul ati o n d et ail s). L o c u st s w e r e r e a r e d i n c r o w d e d c a g e s o n w h e at g r a s s, r o m ai n e l ett u c e a n d w h e at b r a n a d li bit u m.

T h e r el ati v e h u mi dit y w a s 3 0. 0 ± 0. 5 % a n d ai r t e m p e r at u r e s w e r e 3 4 ± 0. 5 ° C d u ri n g t h e d a y a n d 2 5. 0 ± 0. 5 ° C d u ri n g t h e

ni g ht ( 1 4 L :  1 0 D p h ot o p e ri o d), wit h s u p pl e m e nt a r y h e at s u p pli e d b y i n c a n d e s c e nt 6 0 W li g ht b ul b s d u ri n g li g ht p h a s e s s o t h at

l o c u st s c o ul d t h e r m o r e g ul at e t o hi g h e r b o d y t e m p e r at u r e s. W e u s e d m al e a n d f e m al e fi n al (fift h) i n st a r n y m p h s f o r all o u r

e x p e ri m e nt s, w hi c h w e r e c oll e ct e d, s e x e d, w ei g h e d a n d a s si g n e d r a n d o ml y t o e a c h e x p e ri m e nt wit hi n 3 – 5 h f oll o wi n g m o ult. I n

all e x p e ri m e nt s, e a c h l o c u st w a s h o u s e d i n di vi d u all y i n a cl e a r a c r yli c c a g e ( 1 9 c m × 1 0. 5 c m × 1 4 c m).

( b) C hoice ex peri me nts: do loc usts re g ulate t heir car bo hydrate-to-li pi d e nergy i ntake ratio?

T o st u d y w h et h e r l o c u st s r e g ul at e t h ei r C :  L e n e r g y i nt a k e r ati o, w e d e si g n e d d r y i s o- c al o ri c a rtifi ci al di et s ( s e e t h e § 2 d a n d

el e ct r o ni c s u p pl e m e nt a r y m at e ri al, t a bl e S 1 f o r f ull i n g r e di e nt s li st). W e s u p pli e d a p ai r of p r e- w ei g h e d d r y a rtifi ci al di et di s h e s

t o e a c h l o c u st. H alf t h e l o c u st s w e r e gi v e n a di s h of 3 P :  5 C :  1 L ( p r ot ei n :  c a r b o h y d r at e : li pi d e n e r g y r ati o) di et a n d a di s h of 3 P : 

1 C :  5 L di et, a n d a n ot h e r h alf w e r e p r o vi d e d di s h e s of 3 P :  5 C :  1 L a n d 3 P :  2 C :  4 L di et s ( 2 5 i n di vi d u al s f o r e a c h di et p ai r, f r o m

e a c h s e x). F o r t h e s e di et s, r ati o s r ef e r t o t h e r el ati v e p r o p o rti o n of all c al o ri c e n e r g y i n t h at di et p r o vi d e d, i n st e a d of t h e m a s s

r ati o s, w hi c h a r e f r e q u e ntl y u s e d i n t h e g e o m et ri c f r a m e w o r k lit e r at u r e ( s e e el e ct r o ni c s u p pl e m e nt a r y m at e ri al, t a bl e S 1 f o r f ull

d et ail s o n t h e di et s). I n a d diti o n t o a rtifi ci al di et s, w e p r o vi d e d a d li bit u m w at e r i n a t u b e wit h a c ott o n pl u g. Aft e r 3 d a y s, w e

r e pl a c e d t h e di et di s h e s wit h n e w p r e- w ei g h e d di s h e s. T h e c o n s u m pti o n of e a c h di et w a s m e a s u r e d a s t h e diff e r e n c e b et w e e n

t h e i niti al a n d fi n al d r y m a s s i n e a c h di et di s h (f oll o wi n g d r yi n g f o r 2 4 h at 6 0 ° C, i n a n E D 5 6- U L o v e n, Bi n d e r, T uttli n g e n,

G e r m a n y). T o c al c ul at e t h e e n e r g y c o n s u m pti o n of e a c h m a c r o n ut ri e nt, w e m ulti pli e d e a c h i n di vi d u al' s di et c o n s u m pti o n b y

t h e e n e r g y d e n sit y (J· g − 1 ) of t h at m a c r o n ut ri e nt ( c a r b o h y d r at e s, li pi d s o r p r ot ei n s) i n t h e di et s. T o t e st w h et h e r t h e s p e cifi c

li pi d s o u r c e aff e ct s h o w l o c u st s r e g ul at e C :  L c o n s u m pti o n, p e r h a p s o wi n g t o diff e r e nt s m ell s o r t a st e s, w e c a r ri e d o ut t hi s

e x p e ri m e nt t h r e e ti m e s u si n g t h r e e diff e r e nt oil s o u r c e s ( c a n ol a, s u nfl o w e r a n d g r a p e s e e d). W e c h o s e t h e s e t h r e e s p e cifi c oil s

b e c a u s e t h ei r c o m p o siti o n s of f att y a ci d s a r e r el ati v el y si mil a r [ 3 5, 3 6 ]. N ot e t h at e v e n t h e z e r o li pi d di et s c o nt ai n s o m e li pi d s i n

t h e f o r m of e s s e nti al f att y a ci d s, b ut t h e c o n c e nt r ati o n s of t h e s e a r e s o l o w t h at t h ei r eff e ct o n e n e r g y c o nt e nt i s l e s s t h a n 3 % of

t h e t ot al e n e r g y c o nt e nt.

(c) Si n gle diet ex peri me nts: ho w do loc usts perfor m o n diets wit ho ut li pi ds (as a macro n utrie nt) co m pare d wit h diets wit h t he preferre d

car bo hydrate-to-li pi d caloric ratio?

I n t hi s e x p e ri m e nt, w e m e a s u r e d d e v el o p m e nt al ti m e, s u r vi v al, e n e r g y c o n s u m pti o n r at e s a n d b o d y li pi d a c c u m ul ati o n r at e

w h e n l o c u st s w e r e c o nfi n e d t o a si n gl e di et d u ri n g fift h i n st a r n y m p h al d e v el o p m e nt. W e d e si g n e d a n e w a rtifi ci al di et, 3 P :  4 C : 

2 L ( e n e r g y r ati o; s e e el e ct r o ni c s u p pl e m e nt a r y m at e ri al, t a bl e S 1 f o r t h e f ull r e ci p e), b a s e d o n t h e s elf- s el e ct e d C :  L i nt a k e t a r g et

e n e r g y r ati o f o u n d i n t h e c h oi c e e x p e ri m e nt, a n d c o m p a r e d l o c u st d e v el o p m e nt al p e rf o r m a n c e o n t hi s ‘i d e al C :  L di et’ wit h

2

royalsocietypublishing.org/journal/rspb 
Proc. R. Soc. B 

291: 
20240424

 
Do

wn
lo

ad
ed

 f
ro

m 
ht
tp

s:
//

ro
ya

ls
oc

ie
ty

pu
bl
is

hi
ng

.o
rg

/ 
on

 2
0 

Ju
ne

 2
02

4 



t h at o n a di et c o nt ai ni n g o nl y c a r b o h y d r at e s a s t h ei r N P e n e r g y s o u r c e ( 3 P :  6 C :  0 L e n e r g y r ati o). P r e- w ei g h e d di et di s h e s w e r e

i n s e rt e d i nt o e a c h i n di vi d u al c a g e ( 3 0 i n di vi d u al s i n e a c h di et t r e at m e nt f r o m e a c h s e x), r e pl a c e d aft e r 3 d a y s wit h n e w f r e s h

di s h e s a n d r e m o v e d at t h e e n d of t h e e x p e ri m e nt w h e n t h e l o c u st s m o ult e d t o a d ult s.

(d) Res piro metry

W e m e a s u r e d o x y g e n c o n s u m pti o n a n d c a r b o n di o xi d e p r o d u cti o n of 5 – 6- d a y- ol d fift h i n st a r l o c u st n y m p h s r e a r e d o n c o nfi n e d

di et s ( 2 0 i n di vi d u al s i n e a c h di et t r e at m e nt f r o m e a c h s e x). W e c a r ri e d o ut c o n st a nt v ol u m e r e s pi r o m et r y u si n g a F o x B o x fi el d

r e s pi r o m et r y s y st e m ( S a bl e S y st e m s I nt e r n ati o n al, L a s V e g a s, N V, U S A). T h e s p a n of t h e o x y g e n a n al y s e r w a s c ali b r at e d s e v e r al

ti m e s a d a y b y fl u s hi n g t h e s y st e m wit h d r y, C O 2 -f r e e ai r f o r at l e a st 2 0 mi n. T h e c ali b r ati o n of t h e C O 2  a n al y s e r w a s c a r ri e d o ut

at t h e A S U l a b u si n g p u r e nit r o g e n g a s a n d t w o c e rtifi e d c ali b r ati o n t a n k s ( 2 5 2 ± 1 a n d 1 0 1 0 ± 1 p p m of C O 2  b al a n c e d i n N2 ,

f a ct o r y c e rtifi e d). W e u s e d 6 0 ml s y ri n g e s cl o s e d wit h t h r e e- w a y v al v e s a s m et a b oli c c h a m b e r s.

Aft e r i n s e rti n g t h e n y m p h i nt o t h e m et a b oli c c h a m b e r, t h e c h a m b e r w a s fl u s h e d wit h d r y, C O 2 -f r e e ai r f o r 1 mi n at a fl o w

r at e of 5 0 0 ml  mi n − 1 . T h e s y ri n g e w a s t h e n s e al e d a n d pl a c e d at t h e r e a ri n g t e m p e r at u r e f o r ~ 6 0 mi n ( u si n g e n vi r o n m e nt al

c h a m b e r; m o d el MI R 5 5 4, P a n a s o ni c, O s a k a, J a p a n), aft e r w hi c h 4 0 ml of ai r w e r e i nj e ct e d i nt o a st r e a m of d r y, C O 2 -f r e e ai r, at a

fl o w r at e of 5 0 0 ml  mi n − 1 , w hi c h p a s s e d t h r o u g h a m a g n e si u m p e r c hl o r at e c ol u m n, C O2  a n al y s e r ( F o x B o x), a n A s c a rit e ®/ sili c a

g el c ol u m n a n d t h e n a n O 2  a n al y s e r ( F o x B o x). W e c o r r e ct e d t h e m et a b oli c c h a m b e r v ol u m e b y s u bt r a cti n g t h e a ni m al v ol u m e

f r o m it, w hi c h w a s c al c ul at e d f r o m a ni m al m a s s a s s u mi n g a d e n sit y of 1. B a s eli ni n g w a s r e p e at e d b et w e e n i n di vi d u al m e a s u r e-

m e nt s b y p a s si n g d r y C O 2 -f r e e ai r di r e ctl y t h r o u g h t h e a n al y s e r s. D at a c oll e cti o n a n d a n al y s e s w e r e c a r ri e d o ut u si n g a UI- 3

d at a a c q ui siti o n i nt e rf a c e a n d E x p e d at a s oft w a r e ( S a bl e S y st e m s I nt e r n ati o n al).

(e) Total bo dy li pi d extractio n

W e u s e d a c hl o r of o r m e xt r a cti o n t e c h ni q u e t o m e a s u r e t h e li pi d c o nt e nt [ 3 7 ] of l o c u st s t h at w e r e r e a r e d o n c o nfi n e d di et s aft e r

t h e y m o ult e d t o a d ult s. W e s a c rifi c e d ~ 3 0 (f o r e a c h s e x) f r e s hl y m o ult e d fift h i n st a r n y m p h s t a k e n di r e ctl y f r o m t h e c ol o n y t o

e sti m at e i niti al b o d y li pi d c o nt e nt. W e c al c ul at e d li pi d a c c u m ul ati o n r at e ( g  d − 1 ) f r o m t h e c h a n g e i n b o d y li pi d m a s s o n e a c h di et

di vi d e d b y n u m b e r of d a y s o n t h e di et t r e at m e nt.

(f) Artificial diets

W e m a d e d r y i s o- c al o ri c a rtifi ci al di et s, w hi c h v a ri e d i n p r ot ei n :  c a r b o h y d r at e : li pi d e n e r g y ( c al o ri c) r ati o s a s f oll o w s: 3 P :  1 C : 

5 L, 3 P :  5 C :  1 L, 3 P :  2 C :  4 L, 3 P :  4 C :  2 L, a n d 3 P :  6 C :  0 L ( s e e el e ct r o ni c s u p pl e m e nt a r y m at e ri al, t a bl e S 1 f o r a d diti o n al d et ail s

of t h e di et c o nt e nt s). N ot e t h at t h e e n e r g y i n p r ot ei n al w a y s a c c o u nt e d f o r o n e-t hi r d of t h e t ot al e n e r g y i n e a c h di et, w hi c h i s

i n t h e r a n g e of s elf- s el e ct e d t a r g et s of ot h e r g r a s s h o p p e r a n d l o c u st s p e ci e s [2 2, 2 3, 3 8 ]. O u r di et s w e r e m o difi e d f r o m st a n d a r d

a rtifi ci al l o c u st di et s [ 3 9 ], wit h p r ot ei n s p r o vi d e d a s a mi x of t h r e e p a rt s c a s ei n, o n e p a rt p e pt o n e a n d o n e p a rt al b u m e n, b y

d r y m a s s. C a r b o h y d r at e s w e r e p r o vi d e d u si n g a n e q u al mi x of s u c r o s e a n d d e xt ri n, b y d r y m a s s. W e u s e d pl a nt- b a s e d li pi d

s o u r c e s ( c a n ol a oil, s u nfl o w e r oil a n d g r a p e s e e d oil) f o r e a c h of t h e t h r e e diff e r e nt c h oi c e e x p e ri m e nt s, a n d o nl y c a n ol a oil

f o r t h e n o- c h oi c e e x p e ri m e nt. T o k e e p all di et s i s o- c al o ri c wit h s p e cifi c e n e r g y- b a s e d r ati o s, w e c al c ul at e d t h e a m o u nt of e a c h

i n g r e di e nt u si n g t h e f oll o wi n g c o n v e r si o n s f o r e n e r g y d e n sit y: 4. 1 k c al  g − 1  f o r c a r b o h y d r at e s a n d p r ot ei n s a n d 8. 8 k c al  g− 1  f o r

li pi d s. All di et s c o nt ai n e d e q u al a m o u nt s of s alt i o n s a n d vit a mi n s, a s i s p r o vi d e d i n t h e st a n d a r d l o c u st a rtifi ci al di et [3 9 ].

( g) Statistics

St ati sti c al a n al y s e s w e r e p e rf o r m e d u si n g t h e S P S S v. 1 9. 0 st ati sti c al s oft w a r e (I B M, A r m o n k, N Y, U S A). P ri o r t o u si n g p a r a m et-

ri c a n al y s e s, t h e d at a n o r m alit y w a s c o nfi r m e d.

(i) C hoice ex peri me nt

W e u s e d a m ulti v a ri at e a n al y si s of c o v a ri a n c e ( M A N C O V A s) t o c o m p a r e c a r b o h y d r at e a n d li pi d e n e r g y c o n s u m pti o n a m o n g

di et s c o nt ai ni n g diff e r e nt oil s o u r c e s, wit h oil s o u r c e s, di et p ai r s a n d s e x a s i n d e p e n d e nt v a ri a bl e s, a n d fi n al m a s s a s a

c o v a ri at e. T h e r e w a s a si g nifi c a nt i nt e r a cti v e eff e ct of oil s o u r c e a n d di et p ai r ( s e e § 3) o n c a r b o h y d r at e a n d li pi d c o n s u m pti o n.

T h e r ef o r e, w e r a n s e p a r at e M A N C O V A s f o r e a c h i nt a k e t a r g et e x p e ri m e nt ( e a c h li pi d s o u r c e) t o d et e r mi n e w h et h e r l o c u st s

w e r e c o n si st e ntl y s el e cti n g a s p e cifi c C: L r ati o, r e g a r dl e s s of t h e di et p ai r, a n d n ot e ati n g r a n d o ml y f r o m b et w e e n t h e di et p ai r s.

T h e i n si g nifi c a nt eff e ct s of di et p ai r s ( s e e § 3) s u p p o rt t h e i d e a t h at l o c u st s w e r e r e g ul ati n g f o r a s p e cifi c C: L r ati o. T o c o m p a r e

t ot al c o n s u m pti o n a m o n g t h e t h r e e li pi d s o u r c e s, w e u s e d o n e- w a y a n al y si s of c o v a ri a n c e ( A N C O V A) t e st s, wit h fi n al b o d y

m a s s a s a c o v a ri at e. K r u s k al – W alli s’ t e st s w e r e u s e d t o c o m p a r e t h e C: L r ati o s ( b e c a u s e t h e s e w e r e n ot n o r m all y di st ri b ut e d)

a m o n g t h e t h r e e- c h oi c e e x p e ri m e nt (t h r e e diff e r e nt li pi d s o u r c e s). O n e- w a y A N C O V A t e st s w e r e u s e d t o a n al y s e diff e r e n c e s i n

t ot al e n e r g y c o n s u m pti o n a n d m a s s g r o wt h b a s e d o n s e x, wit h fi n al m a s s a s a c o va ri at e.

(ii) Si n gle- diet ex peri me nts

W e u s e d a t w o- w a y A N O V A t o t e st t h e eff e ct of di et a n d s e x o n d e v el o p m e nt ti m e. T o c o m p a r e li pi d c o nt e nt a n d li pi d

a c c u m ul ati o n, w e u s e d a t w o- w a y A N C O V A wit h s e x a n d di et a s i n d e p e n d e nt f a ct o r s, a n d d r y l e a n b o d y m a s s a s a c o v a ri at e.

3
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W e c o m p a r e d e n e r g y c o n s u m pti o n, o x y g e n c o n s u m pti o n, c a r b o n di o xi d e p r o d u cti o n a n d r e s pi r at o r y e x c h a n g e r ati o s u si n g

t w o- wa y A N C O V A s, wit h s e x a n d di et a s i n d e p e n d e nt f a ct o r s a n d fi n al b o d y m a s s a s a c o v a ri at e (f o r a f ull li st of st ati sti c al t e st s

s e e t a bl e 1).

3. Res ults
B y c o n s u mi n g f r o m b ot h c o m pl e m e nt a r y di et p ai r s ( d ott e d r ail s i n fi g u r e 1), b ot h m al e a n d f e m al e fift h i n st a r n y m p h s

s elf- s el e ct e d c a r b o h y d r at e-t o-li pi d e n e r g y i nt a k e r ati o s cl o s e t o 2. 1 C :  1 L ( fi g u r e 1), r e g a r dl e s s of li pi d s o u r c e ( K r u s k al – W alli s:

χ 2
2  = 3. 5 7; p  = 0. 1 6 8), i n di c ati n g t h at n y m p h s st r o n gl y r e g ul at e t h e C :  L e n e r g y i nt a k e r ati o. A t h r e e- w a y M A N C O V A ( s e e § 2)

r e v e al e d a si g nifi c a nt i nt e r a cti v e eff e ct of oil s o u r c e a n d di et p ai r ( t a bl e 2); t h e r ef o r e, w e p e rf o r m e d s e p a r at e t e st s f o r e a c h

c h oi c e e x p e ri m e nt ( t a bl e 3). Wit hi n e a c h c h oi c e e x p e ri m e nt wit h a diff e r e nt oil s o u r c e, di et p ai r di d n ot si g nifi c a ntl y aff e ct

c a r b o h y d r at e a n d li pi d c o n s u m pti o n, w hi c h s u p p o rt s t h e i d e a t h at l o c u st s w e r e s el e cti n g a s p e cifi c C :  L r ati o a n d s u p p o rt s

t h e c o n cl u si o n t h at, r e g a r dl e s s of t h e di et p ai r p r e s e nt e d, l o c u st s c o n s u m e d t h e s a m e a m o u nt s a n d r ati o s of c a r b o h y d r at e a n d

p r ot ei n ( t a bl e s 2 a n d 3 ). W hil e t h e r e w a s n o i nt e r a cti v e eff e ct of di et p ai r a n d s e x, t ot al m a c r o n ut ri e nt c o n s u m pti o n w a s st r o n gl y

aff e ct e d b y t h e s e x of t h e n y m p h s o wi n g t o i n c r e a s e d m a c r o n ut ri e nt c o n s u m pti o n b y f e m al e s ( fi g u r e 1 a n d t a bl e 3). I n b ot h

s e x e s, t h e t ot al e n e r g y c o n s u m pti o n w a s hi g h e r i n l o c u st s t h at c o n s u m e d g r a p e s e e d oil- b a s e d di et s ( A N C O V A: F 2, 1 4 4  = 3 9. 6 5 3;

F 2, 1 3 8  = 2 2. 9 4 5; p  < 0. 0 0 1 f o r b ot h s e x e s, fi g u r e 2a ), b ut t h e l o w e st g r o wt h w a s r e c o r d e d o n t hi s di et t r e at m e nt ( A N O V A: F 2, 1 4 5  =

1 2. 4 3 7; F 2, 1 3 9  = 1 9. 7 3 6 f o r m al e s a n d f e m al e s, r e s p e cti v el y; p  < 0. 0 0 1 f o r b ot h, fi g u r e 2b ).

W h e n c o nfi n e d t o si n gl e di et s of eit h e r 3 P :  4 C :  2 L o r 3 P :  6 C :  0 L, ~ 9 3 % of l o c u st n y m p h s s u c c e s sf ull y m o ult e d t o a d ult s i n

b ot h di et t r e at m e nt s. Of 3 0 i n di vi d u al s f r o m e a c h s e x a n d di et t r e at m e nt ( 1 2 0 t ot al), t h r e e f e m al e s di e d i n t h e 3 P :  4 C :  2 L di et

t r e at m e nt, a n d t w o f r o m e a c h of ot h e r di et a r y t r e at m e nt g r o u p s. D e v el o p m e nt ti m e w a s n ot aff e ct e d b y di et o r t h e i nt e r a cti o n of

di et a n d s e x; h o w e v e r, m al e s d e v el o p e d f a st e r t h a n f e m al e s (t w o- w a y A N O V A, di et: F 1, 1 0 7  = 0. 0 1 5; p  = 0. 9 0 2; s e x: F 1, 1 0 7  = 7. 1 4 1;

p  = 0. 0 0 9; di et × s e x: F 1, 1 0 7  = 0. 0 1 5; p  = 0. 9 0 2; fi g u r e 3a ). T h e li pi d c o nt e nt s of t h e f r e s hl y m o ult e d a d ult s a n d li pi d st o r a g e g r o wt h

w e r e n ot aff e ct e d b y t h e di et, s e x o r t h e i nt e r a cti o n b et w e e n t h e m (li pi d c o nt e nt, t w o- w a y A N C O V A: di et: F 1, 1 0 6  = 1. 8 4 1; p  =

0. 1 7 8; s e x: F 1, 1 0 6  = 1. 6 1 4; p  = 0. 2 0 7; di et × s e x: F 1, 1 0 6  = 0. 7 5 8; p  = 0. 3 8 6; fi g u r e 3b ) (li pi d st o r a g e g r o wt h, t w o- w a y A N C O V A: di et:

F 1, 1 0 6  = 2. 4 1 2; p  = 0. 2 3 7; s e x: F 1, 1 0 6  = 0. 0 9 4; p  = 0. 7 6 0; di et × s e x: F 1, 1 0 6  = 0. 5 6 0; p  = 0. 4 5 6; fi g u r e 3c ). H o w e v e r, r e g a r dl e s s of s e x,

n y m p h s t h at w e r e r e a r e d o n t h e c a r b o h y d r at e- b a s e d di et ( 3 P: 6 C: 0 L) s h o w e d a hi g h e r d ail y e n e r g y c o n s u m pti o n r at e (t w o- w a y

A N C O V A, di et: F 1, 1 0 6  = 5. 8 0 9; p  = 0. 0 1 8; s e x: F 1, 1 0 6  = 0. 1 6 6; p  = 0. 6 8 4; di et × s e x: F 1, 1 0 6  = 0. 3 5 1; p  = 0. 5 5 5; fi g u r e 3d ).

Ta bl e 1. S u m marize d details of all statistical tests a p plie d i n eac h ex peri me nt.

g o al t est d e p e n d e nt v ari a bl es i n d e p e n d e nt v ari a bl es  c ov ari at e

c h oic e ex p eri m e nts

co m pariso n of car bo hydrate a n d li pi d
e nergy co ns u m ptio n a mo n g differe nt
oil so urces

M A NC O V A  car bo hydrate a n d li pi d e nergy co ns u m ptio n  oil so urce, sex a n d diet pairs fi nal bo dy
mass

to r ule o ut ra n do m fee di n g M A NC O V A  car bo hydrate a n d li pi d e nergy co ns u m ptio n  sex a n d diet pairs  fi nal bo dy
mass

self-selecte d C : l ratio co m pariso n  Kr uskal – Wallis  C : l ratio li pi d so urce

total e nergy co ns u m ptio n co m pariso n  o ne- way A NC O V A e nergy co ns u m ptio n li pi d so urce fi nal bo dy
mass

mass gro wt h co m pariso n o ne- way A NC O V A  mass gro wt h li pi d so urce fi nal bo dy
mass

si n gl e di et ex p eri m e nts

develo p me ntal ti me co m pariso n  t wo- way A N O V A  develo p me ntal ti me i n days sex a n d diet treat me nts

li pi d co nte nt co m pariso n t wo- way A NC O V A li pi d co nte nt sex a n d diet treat me nts  fi nal bo dy
mass

li pi d acc u m ulatio n co m pariso n  t wo- way A NC O V A c ha n ge i n li pi d co nte nt sex a n d diet treat me nts  fi nal bo dy
mass

e nergy co ns u m ptio n co m pariso n  t wo- way A NC O V A e nergy co ns u m ptio n sex a n d diet treat me nts  fi nal bo dy
mass

oxyge n co ns u m ptio n co m pariso n  t wo- way A NC O V A oxyge n co ns u m ptio n sex a n d diet treat me nts  fi nal bo dy
mass

car bo n dioxi de pro d uctio n co m pariso n  t wo- way A NC O V A car bo n dioxi de pro d uctio n sex a n d diet treat me nts  fi nal bo dy
mass

res piratory exc ha n ge ratios co m pariso n  t wo- way A NC O V A res piratory exc ha n ge ratios sex a n d diet treat me nts  fi nal bo dy
mass

4
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Di et a r y li pi d c o nt e nt aff e ct e d l o c u st m et a b oli s m. N y m p h s t h at w e r e r e a r e d o n t h e c a r b o h y d r at e- o nl y di et h a d hi g h e r o x y g e n

c o n s u m pti o n r at e s (fi g u r e 4 a ) a n d c a r b o n di o xi d e p r o d u cti o n r at e s (fi g u r e 4b ) t h a n t h o s e o n di et s wit h li pi d s. W hil e t h e r e w a s

n o eff e ct of s e x n o r a si g nifi c a nt i nt e r a cti v e eff e ct s of s e x a n d di et o n o x y g e n c o n s u m pti o n r at e (t w o- w a y A N C O V A, di et: F 1, 7 5

= 1 0. 9 4 8, p  < 0. 0 0 1; s e x: F 1, 7 5  = 3. 4 0 8, p  = 0. 0 6 9; di et × s e x: F 1, 7 5  = 0. 0 3 7, p  = 0. 8 4 9), t h e c a r b o n di o xi d e p r o d u cti o n r at e w a s hi g h e r

i n f e m al e s t h a n m al e s (t w o- w a y A N C O V A, di et: F 1, 7 5  = 2 4. 1 9 1, p  < 0. 0 0 1; s e x: F 1, 7 5  = 4. 9 2 3, p  = 0. 0 3 0; di et × s e x: F 1, 7 5  = 0. 0 5 3,

p  = 0. 8 1 8). T h e r e s pi r at o r y e x c h a n g e r ati o ( R E R; c a r b o n di o xi d e p r o d u cti o n di vi d e d b y o x y g e n c o n s u m pti o n) w a s hi g h e r i n

(a ) (b )
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Fi g ur e  1. Locusta migratoria fift h i nstar male (a) a n d fe male (b) ny m p hs self-select a narro w ra n ge of car bo hydrate-to-li pi d e nergy ratio, re gardless of li pi d so urce
(re prese nte d by differe nt sy m bols). T he dotte d rails re prese nt t he differe nt diets, w hic h were use d as pairs for c hoice ex peri me nts (see §2). The das he d li nes re prese nt
t he avera ge self-selecte d i ntake target ratio. T he error bars re prese nt ± s.e. m. For sa m ple size, see fi g ure 2a.
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Fi g ur e  2. Ny m p hs reare d o n diets t hat co ntai ne d li pi ds fro m gra pe see ds co ns u me d more e nergy ( a) b ut ha d lo west mass gro wt h (b) d uri n g t he fift h i nstar, for bot h
males ( black bo xes) a n d fe males ( w hite boxes). The na mes o n t he x-axis re prese nt t he so urces of t he li pi ds t hat were use d for eac h diet gro u p. Gro u ps wit h si milar
letters di d not differ si g nifica ntly ( Bo nferro ni post hoc tests, p < 0.05). The ca pital letters refer to co m pariso ns a mo n g males a n d lo wercase for co m pariso ns a mo n g
fe males. I n t his fi g ure a n d t he follo wi n g fi g ures, a n d i nterq uartile ra n ges a n d me dia ns are re prese nte d by t he boxes a n d ce ntre li nes, res pectively, wit h a n X to i n dicate
t he mea n, a n d t he n u m bers i nsi de pa nel (a) i n dicate t he n u m ber (sa m ple size) of i n divi d uals i n eac h treat me nt gro u p.

Ta bl e 2. M ulti ple a nalysis of co varia nce ( M A NC O V A) of all t hree c hoice ex peri me nts, co m bi ne d.

eff ect F- v al u e p ‐ val u e Wil ks' Λ

oil so urce F2,277 = 26.427 <0.001 0.704

diet pair F1,277 = 0.445 0.812 0.994

sex F1,277 = 47.18 <0.001 0.745

oil so urce × diet pair F2,277 = 2.658 0.032 0.963

oil so urce × sex F2,277 = 2.298 0.058 0.968

diet pair × sex F1,277 = 0.629 0.534 0.995

oil so urce × diet pair × sex F2,277 = 1.017 0.398 0.985

Notes:  Car bo hydrate a n d li pi d co ns u m ptio n are de pe n de nt varia bles, w hereas oil so urce, sex a n d diet pairs are i n de pe n de nt varia bles, wit h fi nal bo dy as a covariate.
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n y m p h s t h at at e t h e c a r b o h y d r at e- o nl y di et c o m p a r e d wit h t h e di et t h at al s o c o nt ai n e d li pi d ( A N C O V A, di et: F 1, 7 6  = 3 1. 1 2 6,

p  < 0. 0 0 1) ( fi g u r e 4c ). F e m al e s h a d hi g h e r R E R s t h a n m al e s ( s e x, F 1, 7 6  = 3. 9 8 2, p  = 0. 0 4 9), b ut t h e r e w a s n o i nt e r a cti v e eff e ct

of s e x a n d di et o n R E R ( di et* s e x, F 1, 7 6  = 0. 5 6 1, p  = 0. 4 5 6) (fi g u r e 4c ). F o r l o c u st s c o n s u mi n g di et s wit h o ut li pi d s, t h e R E R s

e x c e e d e d 1. 1, i n di c ati n g a n et hi g h r at e of d e n o v o li p o g e n e si s [ 2 3, 2 4 ], w h e r e a s n y m p h s c o n s u mi n g di et s wit h t h e p r ef e r r e d

c a r b o h y d r at e-t o-li pi d r ati o h a d a n a v e r a g e R E R of 0. 9 7 ( fi g u r e 4c ).

4. Disc ussio n
A c c o r di n g t o m o st o pti m al f o r a gi n g t h e o r y m o d el s, c o n s u m e r s a r e e x p e ct e d t o o pti mi z e f o r a gi n g b y m a xi mi zi n g n et e n e r g y

i nt a k e r at e (( e n e r g y i nt a k e – e n e r g y u s e)/ti m e; [4 0, 4 1 ]). T h e e n e r g y c o st s a r e c o m m o nl y t h o u g ht of a s t h e c o st s of l o c o m oti o n

d u ri n g f o r a gi n g a n d f o o d h a n dli n g [ 4 0 ]. T h e m et a b oli c c o st s of p o st- c o n s u m pti o n a s si mil ati o n a r e r a r el y c o n si d e r e d. H e r e,

w e d e m o n st r at e t h at t h e c o st s of e n e r g y st o r a g e a c c u m ul ati o n a r e si g nifi c a ntl y r e d u c e d w h e n s o m e of t h e e n e r g y c o n s u m e d

d e ri v e s f r o m li pi d s r at h e r t h a n p u r el y f r o m c a r b o h y d r at e s, p r o vi di n g at l e a st a p a rti al e x pl a n ati o n f o r o u r fi n di n g t h at l o c u st s

p r ef e r e nti all y c o n s u m e s o m e li pi d s w h e n a v ail a bl e. Si mil a rl y, it h a s b e e n d e m o n st r at e d t h at p o st- hi b e r n ati n g c a r ni v o r o u s

b e etl e s h a d l o w e r h e at p r o d u cti o n r at e s f oll o wi n g li pi d- ri c h m e al s t h a n w h e n c o n s u mi n g c a r b o h y d r at e- o r p r ot ei n- ri c h m e al s,
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Fi g ur e  3. W he n co nfi ne d to no-c hoice diets, ny m p h di d not s ho w a ny effect of diets o n develo p me ntal ti me ( a), fi nal li pi d co nte nt (b) or li pi d gro wt h (c), for bot h
males ( black bo xes) a n d fe males ( w hite boxes). Ho wever, ny m p hs t hat reare d o n car bo hydrate- base d diets ex hi bite d a hi g her e nergy co ns u m ptio n rate t ha n ny m p hs
reare d o n li pi d- base d diets (d). I n t his a n d t he follo wi n g fi g ure, t he ratios o n t he x-axis re prese nt t he diet’s caloric ratio a mo n g protei ns ( P): car bo hydrates (C): li pi ds (L).

Ta bl e 3. M ulti ple a nalysis of cov aria nce ( M A NC O V A) of t hree differe nt c hoice ex peri me nts usi n g t hree differe nt li pi d so urces.

li pi d s o urc e eff ect F- v al u e p ‐ val u e Wil ks' Λ

ca nola oil diet pair F11,93 = 0.779 0.462 0.984

sex F11,93 = 28.078 <0.001 0.624

diet pair X sex F11,93 = 0.202 0.818 0.996

s u nflo wer oil diet pair F11,92 = 4.227 0.018 0.916

sex F11,92 = 20.393 <0.001 0.693

diet pair × sex F11,92 = 1.037 0.359 0.978

gra pe see d oil diet pair F11,87 = 0.839 0.436 0.981

sex F11,87 = 10.948 <0.001 0.799

diet pair × sex F11,87 = 0.815 0.815 0.982

Notes:  Car bo hydrate a n d li pi d co ns u m ptio n are de pe n de nt varia bles, a n d w hereas sex a n d diet pairs are i n de pe n de nt varia bles, wit h fi nal bo dy as a covariate.
No n-si g nific a nt diet effect co nfir ms t he no n-ra n do m diet selectio n.
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w h e n r e st o ri n g f at st o r e s [ 4 2 ]. B e c a u s e t h e m et a b oli c p at h w a y s f o r c o n v e r si o n of c a r b o h y d r at e t o li pi d a r e st r o n gl y c o n s e r v e d,

t h e hi g h e r a c c u m ul ati o n effi ci e n c y a s s o ci at e d wit h li pi d r el ati v e t o c a r b o h y d r at e c o n s u m pti o n i s li k el y t o h a v e g e n e r al a d a pti v e

b e n efit s f o r a ni m al s b r o a dl y. F o r e x a m pl e, f o r a ni m al s n e e di n g t o a c c u m ul at e li pi d s, all el s e b ei n g e q u al, r e pl a ci n g s o m e di et a r y

c a r b o h y d r at e wit h li pi d w o ul d li k el y d e c r e a s e n e c e s s a r y f o r a gi n g ti m e a n d f r e e u p ti m e f o r ot h e r p u r p o s e s s u c h a s m ati n g

a n d/ o r d e c r e a s e v ul n e r a bilit y t o p r e d ati o n.

W hil e it w a s w ell d o c u m e nt e d t h at o m ni v o r o u s a n d c a r ni v o r o u s a ni m al s f r o m i n v e rt e b r at e s t o p ri m at e s r e g ul at e p r ot ei n-t o-

N P c al o ri c r ati o s (i n cl u di n g b ot h c a r b o h y d r at e s a n d li pi d s) [ 1 3, 4 3 – 4 7 ], littl e h a s b e e n k n o w n a b o ut t h e c a p a cit y of h e r bi v o r e s t o

s e n s e a n d r e g ul at e li pi d i nt a k e ( b ut s e e [ 4 8 ]). W e s h o w e d t h at l o c u st s c o n si st e ntl y f o r a g e d f o r a 2. 1 C :  1 L e n e r g y r ati o, r e g a r dl e s s

of li pi d s o u r c e a n d s e x, cl e a rl y d e m o n st r ati n g a c a p a cit y t o di sti n g ui s h li pi d s f r o m c a r b o h y d r at e s a n d ot h e r n ut ri e nt s ( fi g u r e

1 ). W e u s e d t h r e e diff e r e nt v e g et a bl e oil s t o c o nt r ol f o r diff e r e nt t a st e s p ot e nti all y eli citi n g diff e r e nt t ot al c o n s u m pti o n r at e s.

L o c u st s r e a r e d o n t h e g r a p e s e e d oil- b a s e d di et s h a d t h e hi g h e st t ot al e n e r g y c o n s u m pti o n b ut t h e l o w e st m a s s g r o wt h ( fi g u r e

2 ). Si n c e t h e c o m p o siti o n of t h e m aj o r f att y a ci d s i n t h e t h r e e oil s i s r el ati v el y si mil a r [ 3 5, 3 6 ], t hi s fi n di n g m a y b e e x pl ai n e d

b y hi g h e r s e c o n d a r y m et a b olit e c o nt e nt i n g r a p e s e e d s [ 4 9 ], w hi c h mi g ht r e q ui r e t h e n y m p h s t o i n v e st si g nifi c a nt e n e r g y f o r

d et o xifi c ati o n [ 5 0 ]. F e m al e s c o n s u m e d m o r e t h a n m al e s i n all t h r e e c h oi c e e x p e ri m e nt s, c o n si st e nt wit h t h ei r hi g h e r g r o wt h

r at e s, b ut r e g ul at e d t o t h e s a m e C :  L e n e r g y r ati o a s m al e s. T hi s i n di c at e s t h at t h e ti g ht i nt a k e r e g ul ati o n f o r a s p e cifi c C :  L

e n e r g y r ati o i n b ot h s e x e s li k el y b e n efit s t h ei r d e v el o p m e nt al p e rf o r m a n c e a n d fit n e s s si mil a rl y.

T hi s i s t h e fi r st st u d y i n a n y a ni m al t o d e m o n st r at e t h at r e pl a ci n g s o m e c a r b o h y d r at e s i n t h e di et wit h li pi d s i m p r o v e s

e n e r g y st o r a g e a c c u m ul ati o n effi ci e n c y. L o c u st s f e d di et s wit h o ut li pi d s c o n s u m e d m o r e di et ( b y b ot h m a s s a n d e n e r g y) t o

a c hi e v e si mil a r t ot al b o d y li pi d c o nt e nt s a n d li pi d g r o wt h t o l o c u st s p r o vi d e d di et s wit h li pi d ( fi g u r e 3). I n a d diti o n, l o c u st

n y m p h s r e a r e d o n z e r o-li pi d di et s h a d hi g h e r m et a b oli c r at e s t h a n l o c u st s c o n s u mi n g di et s wit h t h e p r ef e r r e d c a r b o h y d r at e-t o-

li pi d r ati o (fi g u r e 4). T h e hi g h R E R, w hi c h w a s a b o v e 1. 1 f o r t h e l o c u st s o n t h e z e r o-li pi d di et s i s c o n si st e nt wit h t h e c o n cl u si o n

t h at t h e s e l o c u st s w e r e s y nt h e si zi n g li pi d s d e n o v o f r o m c a r b o h y d r at e s (fi g u r e 4) [2 3, 2 4 ].

O u r d at a s et, wit h s o m e a s s u m pti o n s, g a v e u s a n o p p o rt u nit y t o e sti m at e t h e i n effi ci e n c y of s y nt h e si zi n g a n d st o ri n g li pi d s

f r o m c o n s u m e d c a r b o h y d r at e s c o m p a r e d wit h st o ri n g li pi d s f r o m c o n s u m e d li pi d s. Fi r st, t h e t w o di et s h a d t h e s a m e p r ot ei n

c o nt e nt ( ~ 3 3 %), a n d t h e R E R s f o r l o c u st s e ati n g eit h e r di et w e r e w ell a b o v e t h e 0. 8 5 v al u e a s s o ci at e d wit h p r ot ei n c at a b oli s m.

T h e r ef o r e, it i s li k el y t h at t h e r e w e r e n o diff e r e n c e s i n t h e u s e of di et a r y p r ot ei n f o r m et a b oli s m b et w e e n t h e t w o t r e at m e nt s

b e c a u s e p r ot ei n c at a b oli s m w a s li k el y mi ni m al f o r m a n y l o c u st s. S e c o n d, l o c u st gl y c o g e n e n e r g y st o r e s a r e v e r y l o w, st a bl e a n d

li mit e d i n g r o wt h c o m p a r e d wit h li pi d ( ~ 2 2 ti m e s l e s s t h a n li pi d, 1 5 4 a n d 3 3 5 0 J  g − 1 , r e s p e cti v el y: T al al et al. [5 1 ]); t h e r ef o r e,

w e m a d e o u r c al c ul ati o n s a s s u mi n g t h at t h e e n e r g y c o st s of gl y c o g e n a n a b oli s m a r e n e gli gi bl e c o m p a r e d wit h li pi d a n a b oli s m

f o r i n g e st e d c a r b o h y d r at e s. T hi r d, t h e l o c u st s f e d di et s wit h o ut li pi d s h a d m et a b oli c r at e s t h at w e r e 0. 0 6 3 kJ  d − 1   g− 1  hi g h e r

t h a n l o c u st s f e d di et s wit h li pi d s, a n d o n b ot h di et s, t h e e n e r g y a c c u m ul ati o n i n b o d y li pi d st o r e s w a s 0. 1 6 kJ  d − 1   g− 1 . U si n g

e q u ati o n ( 4. 1) , w e c al c ul at e d t h e e n e r g y effi ci e n c y of c o n v e rti n g c a r b o h y d r at e s t o li pi d a s 7 2 %, m e a ni n g t h at 2 8 % of t h e e n e r g y

of li pi d- c o n v e rt e d c a r b o h y d r at e w a s l o st d u ri n g d e n o v o li p o g e n e si s, v e r y si mil a r t o e sti m at e s f o r r o d e nt s [ 1 6 ].

( 4. 1)eff i ci e n c y = 1 0 0 % 1 −
e xt r a e n e r g y e x p e n dit u r e of c a r b o h y d r at e b a s e d t r e at m e nt g r o u p

e xt r a e n e r g y e x p e n dit u r e of  c a rb o h y d r at e b a s e d t r e at m e nt g r o u p +  d ail y li pi d e n e r g y d e p o siti o n
.

O u r fi n di n g t h at l o c u st s h a v e a n i nt a k e t a r g et f o r C :  L a n d t h at li pi d i nt a k e c a n i m p r o v e li pi d st o r a g e a c c u m ul ati o n effi ci e n c y

s et s t h e st a g e f o r m a n y f u rt h e r i n v e sti g ati o n s. M e c h a ni sti c all y, w h at a r e t h e s e n s o r y p at h w a y s i n v ol v e d i n r e g ul ati n g C :  L
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Fi g ur e 4. Ny m p hs fe d t he car bo hydrate- base d diets ex hi bite d hi g her oxyge n co ns u m ptio n ( a), C O2 pro d uc tio n (b) a n d hi g her RE R t hat excee de d 1 (c).
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i nt a k e ? E c ol o gi c all y, d o i n di vi d u al s i n l o c u st o ut b r e a k s s e a r c h o ut f o o d s t h at a r e hi g h i n li pi d s, o r d o e s t h e a v ail a bilit y of di et a r y

li pi d s s u p p o rt p o p ul ati o n o ut b r e a k s ? C o m p a r ati v el y, d o mi g r at o r y s p e ci e s s u c h a s l o c u st s t h at a c c u m ul at e l a r g e a m o u nt s of

li pi d h a v e l o w e r C :  L t a r g et s ? T h e r e ali z ati o n t h at diff e r e nti al c o st s of li pi d a n d c a r b o h y d r at e a s si mil ati o n i nt o diff e r e nt u s e s

c a n si g nifi c a ntl y aff e ct a ni m al e n e r g y b al a n c e o p e n s a n e w a r e a of n ut riti o n al e c o p h y si ol o g y t h at c o m pl e m e nt s a n d a d v a n c e s

b ot h o pti m al f o r a gi n g t h e o r y a n d t h e g e o m et ri c f r a m e w o r k f o r n ut riti o n.

Et hics. T hi s w o r k di d n ot r e q ui r e et hi c al a p p r o v al f r o m a h u m a n s u bj e ct o r a ni m al w elf a r e c o m mitt e e.

Data accessi bility. T h e r a w d at a a r e st o r e d i n D r y a d [ 5 2 ].

S u p pl e m e nt a r y m at e ri al i s a v ail a bl e o nli n e [ 5 3 ].

Declaratio n of AI use. W e h a v e n ot u s e d AI- a s si st e d t e c h n ol o gi e s i n c r e ati n g t hi s a rti cl e.

Aut hors’ co ntri b utio ns. S. T.: c o n c e pt u ali z ati o n, d at a c u r ati o n, f o r m al a n al y si s, i n v e sti g ati o n, m et h o d ol o g y, vi s u ali z ati o n, w riti n g — o ri gi n al d r aft,

w riti n g — r e vi e w a n d e diti n g; A. C.: i n v e sti g ati o n, m et h o d ol o g y, w riti n g — o ri gi n al d r aft, w riti n g — r e vi e w a n d e diti n g; G. M. O.: i n v e sti g ati o n,
m et h o d ol o g y, w riti n g — o ri gi n al d r aft, w riti n g — r e vi e w a n d e diti n g, J. B.: i n v e sti g ati o n, m et h o d ol o g y, w riti n g — o ri gi n al d r aft, w riti n g — r e vi e w
a n d e diti n g, J. F. H.: c o n c e pt u ali z ati o n, i n v e sti g ati o n,  m et h o d ol o g y, p r oj e ct a d mi ni st r ati o n, r e s o u r c e s, s u p e r vi si o n,  w riti n g — o ri gi n al d r aft,
w riti n g — r e vi e w a n d e diti n g; A.J. C.: c o n c e pt u ali z ati o n, f u n di n g a c q ui siti o n, i n v e sti g ati o n,  m et h o d ol o g y, p r oj e ct a d mi ni st r ati o n, r e s o u r c e s,
s u p e r vi si o n, w riti n g — o ri gi n al d r aft, w riti n g — r e vi e w a n d e diti n g.

All a ut h o r s g a v e fi n al a p p r o v al f o r p u bli c ati o n a n d a g r e e d t o b e h el d a c c o u nt a bl e f o r t h e w o r k p e rf o r m e d t h e r ei n.

Co nflict of i nterest declaratio n. W e d e cl a r e w e h a v e n o c o m p eti n g i nt e r e st s.

Fu n di n g. T hi s w o r k w a s s u p p o rt e d b y N S F I O S 1 9 4 2 0 5 4.
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di s c u s si o n s a n d s u g g e sti o n s r e g a r di n g t hi s p r oj e ct. T h e a ut h o r s r e c o g ni z e t h at t h e A S U c a m p u s c o m m u nit y h a s a n d c o nti n u e s t o b e n efit f r o m
l a n d t h at w a s t a k e n f r o m I n di g e n o u s c o m m u niti e s, i n cl u di n g t h e A ki m el O’ o d h a m ( Pi m a) a n d P e e P o s h ( M a ri c o p a) I n di a n C o m m u niti e s,
w h o s e st e w a r d s hi p of t h e s e l a n d s all o w s u s t o b e h e r e t o d a y.
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