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I. Einleitung

Seit der umfassenden Arbeit von Pukowskr (1933) iiber das Brutpflege-
verhalten von Necrophorus vespillo F. (Silphidae, Coleoptera) und andere
einheimische Arten der Gattung fehlten neuere Erkenntnisse insbesondere zur
Ethologie der Totengriberkifer fast vollig. Pukowski hatte in ihrer Arbeit
u. a. nachgewiesen, daf} die Imagines die Leiche zumeist eines kleinen Verte-
braten nicht nur vergraben und vorsorglich als Nahrung fiir die Nachkommen-
schaft priparieren, sondern dafl diese Kifer nach dem Schliipfen der Larven
eine komplizierte Brutpflege treiben. :

Obwohl einige Beobachter das Zirpen von Necrophores beschreiben und
es analysieren (Baier 1930, Busner 1963, DuMoRrTIER in BusneL 1963, Teum-
BROCK 1959), wurden erst jetzt Untersuchungen zur Funktion des Zirpens
durchgefiithrt (N1emitz 1972). Es konnte gezeigt werden, dafl sowohl die Kifer
als auch frisch geschliipfte Larven der Art N. vespillo horen, und daff das Zir-
pen der Verstindigung dient (NEmrTz und Krampe 1971). In der hier vor-
liegenden Arbeit sollen nun die Versuche beschrieben werden, die nachweisen,
M.&w meﬁwu dieser Silphiden héren und welche Bedeutung diese Sinnesleistung

iir sie hat. -

1I. Material und Methode

. N.vespillo wurde 1969 und 1970 jeweils im Sommer gefangen und in kleinen Terra-
rien geziichter (NieMiTz 1972),

a) Das Zirpen der Imagines wurde auf Tonband aufgenommen, insbesondere die Laute
der Kifer zum Zeitpunke des Schliipfens von Larven. Ein aus diesen Geriuschen erstelltes
Endlos-Tonband wurde in einem Versuch knapp 50 Std. alten, in einem zweiten Versudh frisch
geschliipfren Larven vorgespielt. Beide Versuche sollten eine mogliche Orientierung der Tiere
:»mr akustischen Reizen kliren- helfen. Aus technischen Griinden wurde darauf verzichtet,
gleiche Versuche mit anderen Zirplauten durchzufiihren. Da Zirpgeridusche in den Gingen der
Totengriber kanalisierr werden, mufite zur Kompensation des Energieverlustes das vorge-
spielte Zirpen etwas lauter als das natiirliche sein.

_b) Fiir die Versuchsreihen wurde ein Terrarium mit einer Grundfliche von 43 X 32 cm®
gewihlt und mit cinem fiir diesen Versuch geruchsneutralen Untergrund verschen (nicht zu
glattes, falten- und falzfreies Holzpapier). In der Mitte der einen Schmalseite befand sich ein
5 X 5cm® grofles Loch, vor das auflen ein. kleiner Ovallautsprecher aufgestellt aber nicht
angelehnt wurde, um cine Ubertragung der Vibrationen auf dic Wand des Kartons zu ver-

.u.ﬁnmnmnnnU.mv_wapn_u.mmncnnn«dnohUbaﬁ..sun.m.mvw.»z_ﬁmr. Neuropathologisches
Institut der Justus-Liebig-Universitit Gieflen, Arndstrafle 16. -
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hindern. Der Boden des Gefifles wurde, um die Wirkung eventueller Duftspuren zu vermei-
den, fiir jedes Versuchstier erneuert. In jenen Fillen, wo das Auswechseln des Substrates aus
Zeitgriinden nicht moglich war, wurde anhand von Wegekarten kontrolliert, ob die Larven
den Spuren der Vorginger ganz oder auch nur teilweise folgten.

c) Unter gleichen Versuchsbedingungen lieflen wir (1.) frisch geschlipfte und (2.) Larven
im 2. Hiutungsstadium eine vom Elterntier priparierte Aaskugel auf olfaktorischem Wege
suchen. Es wurde immer darauf geachtet, dafl andere Orientierungsreize ausgeschaltet waren.

d) Die Tonbandaufnahmen des Zirpens wurden mit Hilfe ecines Sonagraphen® (Her-
stellerfirma: Kay-Electric, Pine Brook, New Jersey, Typ: Sona-Graph 6061 A, 85 Hz bis
8’000 Hz) in Sonagramme umgewandelt.

III. Ergebnisse
1. Zirplaute der Imagines

Sobald Larven von N. wvespillo aus den Eiern schliipfen konnten oder
gerade geschliipft sind, reiflen die Eltern die Oberseite der priparierten Aas-
kugel auf und formen diese Offnung zu einem Krater, in dem sich spiter die
Larven zur Aufzucht sammeln. Auflerdem laufen die Kifer in besonderer
Weise zirpend in den Gingen auf und ab, welche sie nah dem Kadaver im
Erdreich gegraben haben. Diese Laute unterscheiden sich in der Frequenz-
analyse deutlich von allen anderen Lautiuflerungen dieser Tiere (Abb. 1).
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Abb. 1: Solche Zirplaute der Imagines von Necrophorus vespillo wurden im Zeitraum des
Schliipfens von Larven aufgenommen. Im Versuch veranlafiten diese Laute frisch geschliipfre
Larven zu taktischen Reaktionen .

Die zur Schlupfzeit geiuflerten Schrillaute bestanden aus Reihen von
5 bis 20 Einzellauten, die je etwa 40 bis 70 msec dauerten. Thr Durchschnitt
und auch die grofite Anzahl der Werte lag bei etwa 50 msec. Die Pausen
dauverten durchschnittlich 130 msec mit wenigen Extremwerten von etwa 100
und ca. 150 msec.

* Herrn Prof. Dr. KoutLEr, Univ. Bonn, danke ich fiir die Bereitstellung des Geriites.
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Alle 3 wesentlichen Frequenzanteile dieses Zirpens reichten von der unteren
Grenze des Analysierbereiches des hier verwendeten Sonagraphen (85 Hz) bis
zu maximal 2100 Hz. Mit Ausnahme eines einzigen Lautes, der aber nur eine
und nicht 3 Frequenzbanden enthielt und in einer véllig anderen Situation
geduflert wurde (nimlich wihrend Auseinandersetzungen von Totengribern
um den Besitz eincs zur Aufzucht der Larven notigen Kadavers), liegen alle
‘anderen sonst analysierten Zirplaute mindestens mit einem Teil ihrer Partial-
gerdusche iiber 2500 Hz. Viele ragen sogar iiber die 8 kHz-Grenze des MeR-
bereichs hinaus (Abb. 2).
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Abb. 2: Die hier gezeigte Lautiuflerung einer Imago wurde wihrend der Auseinandersetzungen

der Kifer um cinen Kadaver — welcher der Aufzucht der Larven dient — aufgezeichnet und
demonstriert einen vbllig anderen Typus mdglicher Geriusche von N. vespillo

2. Versuche zur Orientierung

Schon Pukowsk1 (1933) vermutete, daff die Eltern ihren Larven den Weg
zum Aas weisen; sie erwihnte auch, dafl die Imagines in diesen Situationen
besonders hiufig zirpen und wies eine olfaktorische Orientierung der das Aas
suchenden Larven nach. Wir haben die Horfahigkeit der Larven bei der Orien-
tierung experimentell gepriift.

a) 50 Std. alte Larven

Diese Larven, die sich 2mal gehiutet hatten, wurden von der Mitte der
vorn beschriebenen Versuchsfliche laufen gelassen. Mitten vor der Schmalseite
gegeniiber dem nicht eingeschalteten Lautsprecher wurde die Aaskugel plaziert.
Der Abstand der Larven vom Kadaver betrug etwa 19 cm. Von den 5 fiir
diesen Versuch benutzten Larven erreichten 4 binnen 10 min die Aaskugel.

. Keine der Larven folgte einer eventuellen Duftspur der Geschwister; alle
orientierten sich selbstindig, wohl am Duft der priparierten Leiche. Die
5. Larve lief insgesamt 20 min umher, ohne das Aas zu finden. Als sie nach
Abbruch des Versuches 4 cm von ihren Geschwistern entfernt auf die Versuchs-
fliche gesetzt wurde, lief sie sofort zielgerichtet zum Kadaver und blieb dort.

Nicht alle Tiere dieses Alters finden also den Kadaver mit Sicherheit auf
olfakrorischem Wege. .
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Auflerdem wurden dieselben Tiere auf ihr Horvermdgen getestet. Nach-
dem das Tonband mit den in Abb. 1 gezeigten Lauten eingeschaltet wurde,
ohne dafl ein pripariertes Aas deponiert worden war, liefen wir sie laufen,
wobei ihnen als Orientierungsreiz nur die Zirplaute geboten wurden. Alle
Larven dieses Alters bewegten sich (1.) zunichst langsam und (2.) unter hiufi-
gem Richtungswechsel von der Stelle. Nach (3.) 2 bis 4 min fingen sie an, (4.)
schneller zu laufen und (5.) weniger oft ihre Bewegungsrichtung zu indern.
Wihrend der Versuchsdauer von 20 min zeigte (6.) keine der Larven eine
Bevorzugung fiir irgendeinen Ort der Versuchsfliche. Kein Charakteristikum
ihrer Bewegungen steht in ersichtlichem Bezug zu den Zirplauten. Es ist un-
klar, ob die Larven nach der 2. Hiutung nicht héren, oder ob die ihnen vor-
gespielten Laute keinen durch diesen Versuch erkennbaren Signalwert besitzen.
Thre Positionen (nicht
ihre Wege) nach jeweils
1 min sind pars pro
toto in Abb. 3 darge-
stellt.

Abb. 3: Grundrif des Ver-
suchsterrariums, Lautspre-
cher links im Bild. Posttio-
nen ca. 50 Std. alter Larven
nach je 1 Min. Startpunkt
ist die Bildmitte. Erliute-
rung im Text

b) Frisch geschliipfte Larven

Anschliefend wurden frisch geschliipften bis maximal 2 Std. alten Larven
(Schitzwert nach Sklerotisationsgrad der chitingsen Teile) dieselben Zirplaute
vorgespielt, ebenfalls unter Ausschaltung aller anderen ‘méglichen Orientie-
rungsreize. Friihestens sofort nach Versuchsbeginn, spitestens aber nach 2 min
zeigten sie eine deutliche Phonotaxis, anders als die Larven des 3. Hiutungs-
stadiums, die nach der
zehnfachen. Beschal-
lungszeit keine Ten-
denz zu . gerichteter
Lokomotion zeigten.

Abb.4:  Wege maximal
2 Std. alter Larven von der
Mitte der Versuchsfliche auf
den Laursprecher zu, der die
in Abb. 1 gezeigten Laute
fingierter Eltern abstrahlt.
Die Querstriche kennzeich-
nen jeweils volle Minuten
nach Versuchsbeginn

5 von 7 Versuchstieren benStigten 11/2 min bis 5 min zum Erreichen des
Lautsprechers (Abb. 4), wo.sie blieben; 2 Larven liefen zu der dem Laut-
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spredher gegeniberliczenden Wand, cine sofort, die andere nach 2 min (Abb. 5,
vl Disknwsion). Dicse beidem Tiere bewegren sich an der vom Lautsprecher
aus distalen Wand wicderholt seitlidh und sudbten keinen Ort der Versuchs-
Hliche endgilug awf.

Alle 12 Individuen verhicleen sich bei Wiederholungen des jeweiligen
Versuchs, auch nach Drchung der Versuchsanordnung im Raum, gleich wie
beim crstem Experiment. Die Geschwindigkeit der Richtungswahl wnd der
Forthbewegung, weldhe als Gradmesser fir die Sicherheitr anzuschen ist, mit
der die Tiere einen Orientierungsreiz beantworten, ist aus den Querstrichen

auf den Wegen der

kennzeichnen  jeweils
den Ablauf einer veol-
len Minute.

Abb.5; Die Wege junger
Larven, welche sich von den
Zirpgerduschen, die aus dem
Lautsprecher kamen, ab-
wandten, Erlduterung im
Text

In einem Kontrollversuch wurde eine frisch geschllipfte Larve, welche
zuvor den Lautsprecher in weniger als 4 min von der Mitte des Karrons ays
gefunden hatte, unmittelbar vor den Lautsprecher gesetzt. Die Aaskugel wurde
aus der Crypta entfernt und mit zwei ilteren Geschwistern in der Mitte der

Fliche plaziert. Das Tier bendtigte diesmal fast 20 min, also etwa 5mal so.

lange wie im Versuch
zuvor, um die Aas-
kugel zu erreichen. Ihr
Weg war vielfach ge-
wunden und offensicht-
lich unsicher (Abb. 6).

Abb.6: Konflike zwischen
dem- akustischen Reiz (von
rechts) und dem eifaktori-
schen Reiz der Aaskugel
. ] {veon der Bildmitte). Start
‘ oo . ist links vor dem Lautspre-
cher, Erliuterung im Text

Dagegen erreichte das Tier bei abgeschaltetem Lautsprecher aus gleicher
Distanz die Aaskugel in 2%/4 min, also in etwa einem Siebtel der Zeir. Ein
Lemvorgang ist generell auszuschlieBen, da auch bei 3. oder 4. Wiederholung
aller Versudhe sich jede Larve grdflenordnungsmifig gleich verhiels,

Larven zu ersehen: Sie
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Trotz der geringen Anzah! untersuchter Tiere ist das jeweilig gleichartige
Verhalten innerhalb und der Unterschied im Verhalten der Tiere beider Alters-
gruppen signifikant. Durch Eliminierung anderer Reizmodalitdten ist im
Orientierungsvermdgen nach bestimmten Zirpgeriuschen der Imagines bei
N. wespillo erstmals ein Gehor von Larven innerhalb der Coleopteren nach-
gewiesen. Eine statistische Untersuchung mufd kldren, mit welchem Sicherheits-
grad die Orientierung und Kommunikation der Kéfer funktioniert. LiEraTH
(pers. Mitteilung) hatte Horvermbgen der Larven von N. vespilloides ver-
mutet, jedoch keine diesbeziiglichen Versuche durchgefiihrt. Morphologische
Befunde iiber ein Gehérorgan von N. wespillo anhand von Serienschnitten
stehen bald zu erwarten.

IV. Diskussion

Busner (1963) hilt in einem Diagramm fest, daf die Zirplaute von
N. vespilloides Frequenzen zwischen 3 und 30 kHz enthalten. Eine Drosselung
der Wiedergabe bei den geschilderten Versuchen auf maximale Frequenz von
weniger als 7 kHz wirkte sich auf die Reaktion der Larven nicht aus, was den
Signalwert der in Abb. 1 dargestellten Frequenzen beweist. Somit reagierten
die Larven von N. vespillo auf eine Frequenzbande (85—2100 Hz), die nach
BusnEL und iibrigens auch nach DuMorTIER (1963) von N. wvespilloides iiber-
haupt nicht produziert werden. Dies konnte eine ausschliefllich intraspezifische
Kommunikation der Kifer bewirken (,,Sprechen auf verschiedenen Kanilen®).
Interspezifische ,Mifiverstindnisse wiirden so vermieden. Den Autoren kén-
nen aber auch Frequenzen unter 3 kHz entgangen sein, weil sie spezielle Laute
ohne einen solchen Spektralanteil analysiert haben konnten.

Die Klirung, ob die Imagines das Schliipfen der Jungen wahrnehmen,
oder ob es sich um eine zeitliche Steuerung des Verhaltens von Necrophorus
handelt, steht noch aus. Im Hinblick auf die zeitliche Prizision, mit der sich
das Verhalten des @ bzw. des Pirchens grundlegend indert, ist die erste MBg»
lichkeit wesentlich wahrscheinlicher. Eine dritte Erkldrung wire im Zusams
menwirken beider Mechanismen zu suchen, indem eine Bereitschaft, auf den
perzipierten Reiz zu reagieren, einer zeitlichen Kontrolle unterliegt.

50 Std. alte Larven verhielten sich bei eingeschaltetem Lautsprecher, als
hitten sie keinen Orientierungsreiz empfangen. Thre Art der Suche nach dem
Aas ist biologisch sinnvoll (vgl. Abb. 3), weil auf diese Weise die vom Aas
entfernte Larve zunichst nicht Gefahr liuft, sich noch weiter vom Kadaver
fort zu bewegen. Wenn sie ihr Ziel jedoch nicht orten kann, sucht sie an.
schlieffend gréflere Flichen ab, wobei sie das weiter entfernte Aas auffinden
konnte. .

Da vollig unbekannt war und weitgehend ist, in welcher Weise N. ves-
pillo sein Zirpen zum Zweck der Kommunikation moduliert, konnte im Ver-
such nur von Zirplauten wihrend der Pauschalsituation ,Schliipfen der Lar-
ven® ausgegangen, werden. Es ist also nicht sicher, ob Zirplaute mit optimalem
Auslosecharakter benutzt wurden.

Fiir die unterschiedliche Reaktion der Larven auf die Geriiusche fingierter
Eltern besteht eine erste Denkméglichkeit im Wirksam-Werden eines Zeit-
faktors: da die Individuen mit negativer Affinitdt nach dem Sklerotisations-
grad zu urteilen die iltesten Larven waren, konnte es sein, dafl spiter ge-
schliipfte Tiere auf solche Laute der Eltern phobisch reagieren. Gerade bei
brutpflegenden Tieren mit besonders geringer Nachkommenzahl (z. B. Wan-
derfalken) ist bekannt, dafl Mechanismen eingreifen konnen, die zur Gewihr-



462 CarsTeN Niemitz und ANke Kramre

leistung einer sicheren Aufzucht der Jungen die schwicheren oder spiter ge-
borenen Tiere eliminieren. Auflerdem ist moglich, daff das von der Rickwand
des Kartons erzeugte Echo vielleicht fiir Larven bestimmten Alters durch
Reflexion und Absorbtion bestimmter Frequenzbereiche einen anderen Infor-
mationsgehalt hat.

Zusammenfassung

Die stark von allen anderen Zirplauten des Kifers N. vespillo abweichen-
den Auflerungen wihrend der Schlupfzeit von Larven wurden dargestellt und
beschrieben. Durch Versuche mit frisch geschliipften und etwa 50 Std. alten
Larven konnte nachgewiesen werden, dafl die jlingeren Individuen auf solche
Laute der Eltern reagieren, wenn sie ihnen mit Hilfe eines Tonbandgerites
vorgespielt werden. Demnach kénnen die Larven horen, und die genannten
Laute besitzen fir sie einen Signalwert, der sie zu taktischen Reaktionen ver-
anlafit. Die ilteren Larven verhielten sich indifferent: entweder, sie nehmen
die Laute nicht wahr, oder aber es fehlt ihnen ein Reaktionsschema fiir diese

Auflerungen der Imagines.
Summary

An Investigation of the Orientation Behaviour of the Larvae of Necrophorus
vespillo (Silphidae, Coleoptera)

The chirp-vocalization of the beetle N. vespillo, which differs strongly
from all other vocalizations of this species during hatching of the larvae, is
described. Experiments with newly hatched and 50-hour old larvae indicated
that the younger individuals do react to taperecorded presentation of this
vocalizations of adults. Accordingly, these larvae must possess some auditory
capability, and the investigated sounds must possess some stimulus value which
induces a tactical reaction. The older larvae behaved indifferently to the
stimulus: they either do not perceive the sound, or lack a reaction pattern to
this adult vocalization. ,
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