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Zusammenfassung: N. vespillo, der Leichen kleiner Vértebraten vergribt, stellt vor Beginn
seiner Grabaktivitdten an einem fiir die Aufzucht seiner Nachkommenschaft geeigneten
Kadaver die ungefihre Lage des Schwerpunktes der Leiche fest.

Aus der Art und Weise, wie Imagines dieser Kifer wihrend Auseinandersetzungen in defi-
nierten Rollen zirpen, und auch aus der Ahnlichkeit ihrer jeweiligen Stimmlagen wurde zu-
néchst geschlossen, dafd das Stridulieren in unmittelbarem Zusammenhang mit der hierbei
zwangsldufigen Kommunikation zu sehen ist. Nach Eliminierung anderer Méglichkeiten lief
sich die kommunikatorische Funktion des Zirpens selbst nachweisen, womit gleichzeitig

die Fihigkeit zur Perzeption von Schallwellen zwingend vorausgesetzt werden mufite. Ob
als transmittierendes Medium die Luft oder das Substrat anzusehen ist, wurde noch nicht
untersucht. '

Weitere Stridulationsweisen wurden ebenfalls einer Analyse unterzogen, was die Modifika-
bilitdt der von den Totengribern produzierten Tdone und Gerdusche demonstriert.

Es wurden Hinweise dafiir gefunden, daf die Grabaktivitit der das Aas verbergenden und
priparierenden Kifer eine bestimmte Zeitspanne nicht iiberschreitet.

Es wurde gepriift, ob die Strukturen und Ausmafie der Pars stridens im Stridulationsapparat
Ursache unterschiedlicher ‘Stimmen’ der ménnlichen und weiblichen Kifer sein kdnnten.
Geschlechtsspezifische Frequenzbilder aufgrund dieser Struktur liefien sich nicht feststellen.
Die Pars stridens eines Mannchens wurde beschrieben und zeichnerisch dargestelit.
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Abstract: Before starting its well known burying activity at the corpses of small vertebrateg
Necrophorus vespillo tries to identify the approximate centre of gravity. '
During mutual fights, the beetles utter certain stridulatory signals of an undoubtedly commyp;, 5
cative function. Whether these signals are transmitted by the substratum or the air, has not
yet been elucidated.

Some of these stridulation signals were analysed sonographically.

The preparatory and burying activity does not exceed a certain time.

The morphology and size of the Pars stridens in female and male beetles were studied with
regard to possible sex-specific differences in vocalization. However, the sonograms of femgje
and male did not reveal such differences. |

Résumé: Avant de commencer I’enfouissement du cadavre d’un petit vertébré, Necrophoryg
vespillo cherche & en reconnaitre approximativement le centre de gravité.

La préparation et ’éxécution de 'enfouissement n’excédent pas un temps donné. Pendant

les combats qui les opposent, les Nécrophores produisent des stridulations qui ont indubitapje.
ment une fonction de communication. Il n’a pu €tre établi si ces signaux étaient transmis pay
I'air ou par le substrat.

Quelques unes de ces émissions ont ét¢ analysées au sonographe.

La morphologie et 1a taille de la pars stridens ont été examinées chez le mile et chez la femelle
en vue de rechercher de possibles différences liées au sexe. Les sonogrammes ne révélent
toutefois pas de différences entre I'émission sonore du male et celle de la femelle.

I Einleitung

Die Eigentiimlichkeit von Kifern der Gattung Necrophorus, Leichen kleiner
Vertebraten zu vergraben (FABRE, 1899), um die Nachkommenschaft damit aufzuziehen,
lenkte die intensivere Aufmerksamkeit der Coleopterologen auf die Totengriber.
PUKOWSKI (1933) gelang es, GesetzmiBigkeiten in diesem Verhalten zu erkennen. Sie
beobachtete, dafl zumindest die Weibchen unter der Erde am Aas bleiben, ihre Eier im
Erdboden nahe dem Kadaver ablegen und ihn bis zum Schliipfen der Larven in bestimmter
Weise préiparieren.

Sie erkannte, da® die adulten Tiere der Gattung Necrophorus zuvor durch Kimpfe um
das Aas die Isolation eines Weibchens oder eines Paares herbeifiihren, welches nach dem
Schliipfen der Larven eine intensive Brutpflege zu treiben beginnt. Auf Bettelgebirden
der Larven hin erbrechen die Imagines Vorderdarminhalt und fiittern damit die Nach-
kommenschaft, die sich, nachdem sie herangewachsen ist, im Erdreich vergribt, um sich
dort zu verpuppen.

Die auf weiten Strecken rein deskriptive Arbeit PUKOWSKIs deckt aber nur selten etholo-
gische Kausalitdten auf und beschiftigt sich kaum mit verhaltensbiologischen Mechanismen.
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/ ,
s den LautiuBerungen dieser Kifer haben sich aufler der eben Erwihnten noch weitere
jAutoren geduBert: BAIER (1930), BUSNEL (1963), DUMORTIER (1963), TEMBROCK

5(1959), doch fehlen bisher Angaben zur ethologischen Bedeutung des Stridulierens.

Die Frage der innerartlichen Kommunikation wurde fiir optische Signale von FABRE

(1899), LEECH und ARM (1934), XAMBEU (1898) und anderen zumeist nur implizit
erwihnt. Zu moglichen taktilen Bediirfnissen dufert sich lediglich PUKOWSKI, jedoch

nur in Bezug auf die Larven dieser Kéfer. Zum olfaktorischen Sinn wurden weitergehende
Untersuchungen verdffentlicht (ABBOT, 1927; BOECKH, 1962; ERNST, 1969; PUKOWSKI,
1933), doch wird eine innerartliche Kommunikation der Tiere nicht behandelt, auch nicht
mit Hilfe dieses Sinnes. Nur PUKOWSKI hiilt sie fiir ,,denkbar®.

II. Material und Methoden

Die Kifer wurden im Verlauf des August 1970 in Buchen- oder in der Nihe von Kiefernbe-
stinden sowie auf Lichtungen solcher Hochwilder nahé Frankfurt mit toten Kiiken gekddert. Als
Fallen aufgestellte zylindrische Eimer, auf deren mit kleinen Lachern versehenem Boden sich etwas
Erde und das K&deraas befand, bewihrten sich bei jedem Wetter.

a) Die zur Beobachtung gekdderten Tiere wurden in Terrarien gebracht, fiir die sich am besten klar-
sichtige Plastikschachteln eigneten (z.B. 18 x 18 x 4 cm), da das feucht gehaltene Erdreich bei solchen
Abmessungen wihrend der Beobachtung kaum aus dem Gefaf} fillt und die Crypta, in der sich das
priparierte Aas befindet und in der die Nachkommenschaft aufgezogen wird, zuverlissig erreichbar

ist (Bild 1). Bei der Beobachtung wurde gedimpfte, unbunte Beleuchtung verwendet.

Bild 1. Skizze der Versuchsanordnung mit zu vergrabendem Aas (A) und fertiger Crypta mit der pra-
parierten Aaskugel (K). Die Koordinaten x, y, z verdeutlichen die Schriiglage des Terrariums (1) mit

Deckel (D)

Figure 1. Experimental situation showing the unburied corpse A and the spheroid carcass K. Axes
X, ¥, z indicate oblique position of terrarium. M microphone
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b) Das Zirpen der Kéfer in verschiedenen definierten Situationen wurde magnetophonisch aufge-
zeichnet (Sennheiser Peilmikrophon, Aufnahmewinkel unter 10°, Frequenzumfang von 30 Hz big
weit iiber Analysierbereich; Distanz zu den Kéfern: 2—5 cm), wozu ein schalltoter Raum leider nichy
zur Verfiigung stand. Diese Aufnahmen wurden mit Hilfe eines Sonagraphen (Kay Electric, Pine
Brook, New J ersey) analysiert und die zeitlichen Abldufe in Beziehung zu ethologischen Faktoren ge-
setzt.

¢) Nach Rekonstruktion durch Serienfotos wurde die Pars stridens des Stridulationsapparates ver-
messen.

1. Ergebnisse

A. Ethologische und bioakustische Befunde
1 Messung von Gewicht und Schwerpunkt des Aases

Neben der olfaktorischen Kontrolle der aufgefundenen Tierleiche auf Verwertbar.
keit wird deren Grofle registriert. Es konnte beobachtet werden, dafl V. vespillo die Kadaver
an mehreren Stellen regelrecht in die Hohe stemmte und zwar nach Ausmaf} und Modus
derart, daB eine solche Bewegung weder der Verlagerung der Leiche in die Tiefe noch
sonstigen bekannten Verhaltensweisen zugeordnet sein konnte. Die Kifer stellen die unge-
fihre Lage des Schwerpunktes ihres vorgefundenen Kadavers fest und graben, wie ge-
messen werden konnte, nicht seitlich der Mitte, sondern seitlich vom Schwerpunkt der
Tierleiche. Wihrend die Kifer durch blofes Abschreiten deren Grofie messen konnen,
sind sie ausschlieflich durch ein solches Hochstemmen in der Lage, den Schwerpunkt zu
ermitteln. Auf diese Weise rutscht das Aas unter Einkriimmung der Korperachse in die
vom Totengriber geschaffene erste flache Héhlung nach. Zuvor oder anschliefiend an
diesen MefRvorgang schreiten die Tiere das Ausmafl der Leiche derart stereotyp ab, da}
die beiden Vorginge mit Sicherheit zu einem einzigen Handlungskomplex gehoren.

2. Kopulationsverhalten

Erstaunlich ist sowohl wihrend der Begattung als auch in anderen Situationen,
in denen Zirplaute geduert werden, der Umfang des Repertoirs moglicher Gerdusche.
Dies bezieht sich einerseits auf die Klangfarbe bzw. Charakteristik, also die Modulier-
fihigkeit des einzelnen Lautes, wie auch andererseits auf die Zusammensetzung von
Tonfolgen und Strophen. BAIER (1930) deutet dies bei V. mortuorum an, als er erwihnt,
daB diese nordamerikanische Spezies bei Eingriffen in ihre Wirk- und Erlebniswelt ver-
schiedener Art 30, 110, 550 or even what has been estimated to be over 1.000 strokes
per minute” zu dufern in der Lage ist. Zumindest N. vespillo vermag jedoch noch kiirzere
Einheiten zu produzieren, die in ihrer Gesamtheit als ein knarrender Einzellaut wahrge-
nommen werden (NIEMITZ und KRAMPE, 1971). Der alleinige Bezug des Zirpens von
Necrophorus zu potentieller Gefahr ist jedoch nicht ausreichend und auf andere Bereiche
auszudehnen, z.B. auf das Sexualverhalten. Was eine eventuelle kommunikatorische
Funktion des Zirpens betrifft, so hielt es bereits PUKOWSKI (1933) — z.T. aufgrund
falscher Beobachtungen — fiir méglich, daff die Kéfer ihre Schrillaute wechselseitig
perzipieren.
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; Begegﬂen sich zwei potentielle Geschlechtspartner auf dem Aas, so zirpen die Tiere oft
7’"in geschlechtsspeziﬁschen Rollen. In der Mehrzahl der Fille zirpt zunéchst nur das

. Minnchen, doch kann vor der Kopulation auch das Weibchen zirpen. Dieses geschieht,
 wihrend sich die Kifer durch gegenseitiges Betrommeln der Antennen und der Abdomen-
. spitzen vorstellen oder unmittelbar bevor das Miannchen aufreitet. Dabei duflert es zu-
meist 1 bis 3 kraftige, etwa 0,18 bis 2,0 s lange Laute, woraufhin sich das Weibchen um-
 dreht und sich ohne weitere erkennbare Zeremonie besteigen lafst. Es fiihrt die Abdomen-
spitze dem Penis des aufreitenden Minnchens mit grofier Zielsicherheit entgegen. Die
Vereinigung dauert bei der ersten Kopula meist um 5 s, manchmal auch linger (gemessenes
Maximum 18 s), doch kopulieren die Individuen beider Geschlechter mehrmals und mit
verschiedenen Partnern, wobei sich die Dauer der Kopula stindig verringert und dann
oft nur noch 1 oder 2 s in Anspruch nimmt.

Das Weibchen dagegen zirpt in vielen Fillen nur nach der Kopula und dann eine Folge

kurzer, als relativ hoch zu bezeichnender Zirplaute mit meist zwischen 10 und 20 Einzel-
ténen, die jeweils etwa 70 bis 80 ms andauern, wihrend die dazwischenliegenden Pausen
eine jeweilige Linge von etwa 200 ms haben. Dieses Zirpen kénnte man als knirschendes

_ soklingt jenes Zirpen dem eben beschriebenen gleich.

st ein Weibchen mehrfach begattet worden, so kiimmert es sich nicht weiter um werbende
Minnchen, bietet aber offensichtlich weiterhin das Reizmuster eines begattungsfihigen

~ Weibchens. Daher beobachtet man oft, dafd Weibchen ein Minnchen im ,,Huckepack

_ umhertragen, wobei die Hinterbeine und das Abdomen des Mannchens auf dem Substrat
schleifen.

3. Grabaktivititen vor den Kimpfen

Zu dieser Zeit, wihrend der sich mehrere Necrophorus-Individuen am Aas be-
finden kénnen, hort man zumeist nur Kurze Strophen oder auch nur einzelne, nicht wieder-
holte Laute, in die kein anderer eventuell anwesender Necrophorus einfillt bzw. die un-
beantwortet bleiben. Ein solcher Laut ist in Bild 2 und Tab. 1 beschrieben. Dieser Laut
weist eine Dauer von 180 ms mit einem zusitzlichen, einzeinen Nachton auf, der nach
einer Pause von etwa 15 ms eine zeitliche Ausdehnung von ungefihr 38 ms zeigt. Hier
wird, wie auch in spiter beschriebenen Fillen, die Fihigkeit der Necrophorus-Adulti
ersichtlich, nicht nur Gerdusche zu erzeugen, die sich nach GRAF (1966) aus ,,unharmoni-

~ Schen, schnell an Intensitit und Frequenz variierenden Bestandteilen‘ zusammensetzen,
sondern auch klanghafte Laute, die aus einer endlichen Anzahl von Teilténen bestehen.
Klanghafte Laute werden in diesen Sonagrammen als ein oder mehrere schmale Bandbe-
teiche geschrieben.
Wegen der Kiirze der Pause zwischen dem Hauptgeridusch und dem erwihnten Nachklang
verschmelzen die beiden Komponenten fiir unsere Wahrnehmung zu einem einzigen Laut.
An das knarrende, gequetscht klingende Zirpen schlieft sich scheinbar tibergangslos ein
ebenso gequetschter, duBerst kurzer, fiir das menschliche Ohr kaum hérbarer Pfeifton an.
Ferner kommen wihrend dieser Phase kurze Strophen sich eilig aneinander reihender
Laute vor, wie sie Bild 3 und Tab. 2 veranschaulichen. Hier erkennt man ein eiliges, hohes
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Bild 2 und Tabelle 1. Einzelner Zirplaut zu Beginy,
der Kimpfe um das Aas wihrend der ersten Grgp.
aktivititen. Ein Gerdusch von knapp 0,2 s, gefolgt
von einem kurzen Ton bei ca. 4 kHz. Abszisse :
Zeit in s; Ordinate : Frequenz in Hz

Figure 2 and Table 1. Single chirp accompanying
initial quarreling for the corpse and start of digg-
ing. A noise of about 0.2 s is followed by a brief
sound of ca. 4 keps. Abscissa: time in s; Ording.
te: frequency in kcps

>
~ Tabelle 1 /Table 1
Spektrum: Teilformantenbereiche
Bereich Nt. | 4 6 550—8 000 Hz
3 5750—6 250 Hz
2 | 3600-5 300 Hz | Nachton:
1 500—3 200 Hz | 3 700—4200 Hz

eher gerduschhaftes als klangartiges Zirpen, das meist 5, selten aber mehr als 3 Einzel-
laute enthilt. Das einzelne Schrillen in dieser kurzen Strophe dauert zwischen 40 und
60 ms, wihrend die Pausen innerhalb einer Toleranz von etwa 60 bis 80 ms liegen.

Nur einmal konnte ich einen Ton héren, der fast fltend klingt und von dem mir auch
eine Aufzeichnung gelang (Bild 4). Eine kurze Tonfolge mit einer Gesamtdauer von ca.
- 380 ms besteht aus 4 einzelnen Ténen in einem mit den gegebenen technischen Mitteln
nicht weiter spektral zerlegbaren Bereich von 1000 bis 1350 Hz. Die Laute davern zwi-
schen 30 und 37 ms, wihrend die Pausenlidngen zwischen 83 und 106 ms schwanken.

Eine Korrelation zu einem bestimmten Verhaltensbild wihrend des Grabens ist in diesem

Fall noch nicht gelungen.
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Teilformantenbereiche

2 5650—7 200 Hz
3 8005 000 Hz

Blld 3 und Tabelle 2. Eine Reihe sehr kurzer Einzellaute. Gleiche Situation wie in Bild 2. Abzisse: Zeit
n§; Ordinate: Frequenz in Hz

. Figure 3 and Table 2. Series of very short noises. Same situation as in Figure 2

Kimpfe um das Aas

: Auch das Zirpen wihrend der Kimpfe weist deutliche Charakteristika auf. Ob
ch hx.er Minnchen und Weibchen in bestimmiten definierbaren Rollen zirpen, konnte
noch nicht geklirt werden, da sich die Auseinandersetzungen oft unter dem Aas abspielen.
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Bild 4. Vier kurze, flotend klingende Zirplaute von je etwa 35 ms Dauer. Abszisse: Zeit in s; Ordinate:
Frequenz in Hz

Figure 4. Four short chirps of a flutish sound lasting about 35 ms each

Doch wird dem Beobachter aus Vergleichen mit Kémpfen und anderen von Lautdufierun-
gen begleiteten Verhaltensbildern auf dem Erdboden méglich, bereits am Zirpen der Kifer
zu erkennen, ob diese streiten oder nicht. Bild 5 und Tabelle 3 zeigen einen typ1schen
Ausschnitt aus einem solchen Kampfgesang.

Die Schrillaute des Kifers a zerfallen hier in 4 Teilbereiche innerhalb der aus Tabelle 3
ersichtlichen Banden. Dieser Kifer zirpt lauter als der Kéfer b (dessen Laute durch Pfeile
gekennzeichnet sind), was aus dem Schwirzungsgrad der aufgezeichneten Laute in den
Sonagrammen ersichtlich wird. Seine Auflerungen wirken energischer, knirschend bis

- knarrend. Sie dauern im Durchschnitt 105 ms an und sind damit auch ldnger als jene von b,
deren Durchschnitt sich auf etwa 80 ms belauft. Die Ursache des knarrenden Charakters
in den Lauten des Kifers a mag unterhalb des mefibaren Bereiches liegen. Ebenso bleibt
noch offen, ob die gerduschhaften Anteile durch Partialtone erganzt werden, die iiber der
Analysiergrenze liegen. Bemerkenswert ist ferner noch, daf der Partialformant Nr. 1 von a
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Tabelle 3/Table 3

Spektrum: Teilformantenbereiche
Signal Nt. al a2 a3 ad
Bereich Nr. | 4 7050-7 800 7000-7500 —— 7 000—8 000 Hz
3 5850—6 750 5850-6800 5650-6900 5900-6900 Hz
2 3750-5650 3750-5450 3750-5450 3650-5500 Hz
1 2150-2450 2700-3250 2550-3100 2650-3 300 Hz
Signal Nr. . bl b2
| Bereich Nr. | 4 7000-7500 ~-——— — Hz
! 3 6000—6 750 6 050—6 750 Hz
2 3650-4 850 3700-4 750 Hz
i 1| e === .

Bild 5 und Tabelle 3. Laute zweier gleichzeitig zirpender Kifer a und b. Beachte neben dem Untet-
schied der Lautstirken (ersichtlich aus dem Schwirzungsgrad) die Ahnlichkeit der Frequenzanteile
Zwischen 4 und 5 kHz, sowie unmittelbar iiber 6 kHz. Abszisse: Zeit in s; Ordinate: Frequenz in Hz

Fﬁgure 5 and Table 3. Acoustic signals of two individuals a and b chirping synchroneously. Note
differences in loudness and frequency
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Tabelle 4/Table 4
Spektrum: Teilformantenbereiche
Signal Nr. bl al b2 a2 b3
Bereich N1. | 6 7300->8000 |,7800->8000 |, > 8000 >8000 _>8000
5 6 000— 6600 \ 5 600— 7 800 \6 30"/ 6 050/ 5 900/
4 —-—=21 5200—- 5900 5500— 5800 5200- 6000 -1
3 3700- 4750 3750 4900 3 800— 5000 3700— 4950 3 600— 49500
2§ - 2150-22500 | —————— 1600— 2600 |?1600— 20007
1 | —=== = 1150- 1500 | —— ———- 900— 1350 {7 950— 1200

Bild 6 und Tabelle 4. Wihrend einer Auseinandersetzung zweier Kifer (a und b) geduflerte Laute;
ihnlich Bild 5 weisen die jeweils lautesten Frequenzkomponenten deutliche Ahnlichkeiten der Lage

im Sonagramm auf.

Den Schrillauten beider Kifer sind zumindest die Bereiche um 4 kHz, jener von

6£—8 kHz sowie der Partialton Nr. 1vonb 3 (Tab. 4) gemeinsam. Abszisse: Zeit in s; Ordinate: Fre-
quenz in Hz

Figure 6 and Table 4. Noises uttered by two beetles during a quarrel. Note frequency similazity of

loudest parts (4 and 6—8 kcps) in both animals, and component No. 1inb 3 Table 4
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" gie anderen Komponenten nur in der zeitlichen Mitte der Lautduflerung begleitet, also
spiter als die iibrigen Anteile beginnt und auch frither authért. Seine Dauer mit Werten
zwischen 30 und 60 ms hebt sich deutlich von den ibrigen Partialformanten ab. Dieser
bei b fehlende Partialton Nr. 1 ist auch der mafigeblichste Unterschied im Frequenzbild
des Zirpens beider Kifer. Auch vermag sich b kaum gegen den allgemeinen Gerduschpegel
durchzusetzen, so daf} die Tonlidngen nicht immer genau erfafibar sind. Erkennbar wird
jedoch, dafd sich diese Laute im Wesentlichen aus zwei Teilbereichen zusammensetzen —
nimlich aus den Partialtonen 2 und 3, die auch in den Lauten des Kifers a vorhanden
sind. Doch fehlen im Zirpen von b die tibrigen Teilformanten.

In Bild 6 und Tab. 4 sind Zirplaute aufgezeichnet, die ebenfalls von streitenden Individuen
gedufiert wurden. Neben den in Tab. 3 beschriebenen Teilformanten ist hier zundchst
deutlich zu sehen, dafl zum einen ein weiterer Partialformant von 7 800 Hz bis iiber den
MeBbereich hinausreicht, zum anderen liegt unterhalb des Partialtones mit der niedrigsten
Frequenz in Tab. 3 hier noch eine weitere Bande im Bereich von minimal 900 bis maximal
1 350 Hz.

In Anbetracht solcher Gesinge, die in typischer Form Streitereien der Kifer begleiten,

4Bt sich mit groBter Wahrscheinlichkeit annehmen, daft die adulten Tiere von Necro-
phorus nicht auf andere (beispielsweise optische) Signale reagieren, sondern auf die Laute
ihres Gesangspartners. Zirpt in solchen Situationen einer der Kifer heftig, fillt meist bald
ein anderer in die Strophe ein, worauf nun beide Individuen gemeinsam zirpen. Dabei
unterscheiden sie sich nach meinen Beobachtungen in den Tonlingen sowie auch in der
Art und Weise der Auferungen. Wihrend einer der Kifer — wie in den letzten beiden
Sonagrammen in typischer Weise dargestellt — kraftig, linger als sein Partner und meist
mit groferen Pausen zwischen den Einzellauten zirpt, gibt der Gegner leisere, eilig oder
zumindest schnell aneinandergereihte, kiirzere Laute von sich, die in der Aufteilung der
Frequenzanteile den Zirplauten des anderen Kifers dhneln. Es ist nicht ganz auszuschliefsen,
daB die Zusammensetzung der Frequenzbereiche insgesamt identisch ist und daf sie nur
wegen der relativ geringen Amplituden mancher Partialformanten nicht vollstindig regi-
striert wurden. Zur Demonstration dieser Ahnlichkeiten folgt ein weiteres Beispiel: Der
Aufbau des Sonagramms, das in Bild 7 dargestellt ist, ist von den anderen Sonagrammen
sehr unterschieden; es bietet aber in Bezug auf die Verteilung der Frequenzen einen relativ
einfachen Anblick.

Nach dieser Darstellung ist es moglich, daf sich die Frequenzanteile in den Lauten der
beiden Individuen gleichen und die bei b fehlenden Bereiche fiir eine Aufzeichnung ein-
fach zu leise sind. Mit Ausnahme des Partialtones Nr. 1 ist besonders auffillig, wie gleich-
miBig die untere Grenze der Frequenzen der 2. Bande ist. Das Auftreten des Partialbe-
reiches Nr. 3 bei b ist nicht verwunderlich, wenn man die Laute a 3 und besonders a 4
betrachtet: hier ist in der gleichen Position ein besonders lauter Anteil zu finden, der zu
einer Verstirkung der Ahnlichkeit beider Frequenzbilder beitriigt. Es ist interessant, wie
wenig sich diese Zirpgerdusche im Klang fiir das menschliche Ohr gleichen. Das Zirpen

von a kénnte man als energisches hui — hui bezeichnen, wihrend die Laute von b schnell,
platzend ke-ke-ke-ke genannt werden konnten.

Da sich, wie Tab. 6 veranschaulicht, unter den Lauten a3 und a 4 noch 2 weitere Laute
von b befinden diirften, konnte vielleicht die Tonlinge von a 3 nicht ganz korrekt sein.
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Bild 7 und Tabellen 5 und 6. Gleiche Verteilung der Rollen wie in Bild 5 und 6. Die Aufierungen
beider Kifer (a und b) zeigen wieder einen breiten gemeinsamen Spektralanteil von etwa 3-7 kHz,
Abszisse : Zeit in s; Ordinate: Frequenz in Hz

Figure 7 and Tables 5 and 6. Same situation as in Figs. 5 and A6. Frequency range 3-7 kcps common
to both signals

Nach Pausen, in denen beide Kifer schweigen, beginnt die nichste Strophe — meist, aber
nicht immer, fast gleichzeitig. In der Regel fallt der Partner dann sofort in den Gesang
des anderen Kifers ein. Dies ist zwar keine Bedingung, doch 1aft sich beobachten, dafl
Strophen eines eiliger zirpenden Kéfers linger andauern als sonst, wenn der Mitsanger
mit seinem Einsatz auf sich warten laBt. Es scheint, als ob der zirpende Kifer auf die
Strophe des anderen V. vespillo ,,wartet™.

Hat aber der zweite zu singen begonnen, so hort der gemeinsame Gesang, der sich bei
beiden Individuen wie oben beschrieben unterscheidet, manchmal nach etwa 2 s auf;
seltener dauet er um 4 s, hiufig und im typischen Fall dagegen zwischen 8 und 11 s.
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Diese Beschreibung bezieht sich auf gemeinsam vorgetragene Streitgesdinge nach Pausen
von mehr als 5 s Dauer. Wihrend des Streites selbst beginnen und beenden némlich, wie
zuvor erwihnt, beide Tiere ihren Gesang innerhalb einer gewissen Toleranz ungefdhr
gleichzeitig. '

Diese Beobachtungen bilden ein weiteres starkes Indiz fiir eine Reaktion der Kéfer auf

das Zirpen eines anderen Artgenossen, wenngleich eine Koinzidenz anderer Signale in
diesem Stadium der Untersuchung nicht immer ausgeschlossen werden konnte. Unter dem
Aas und in der Erde, wo wegen der Dunkelheit optische Signale wirkungslos bleiben, er-
halten die akustischen Reize als Informationswerte dadurch Wahrscheinlichkeit, daB aufier
diesen Kommunikationsmitteln lediglich taktile Verstindigung moglich ware. Olfaktorische
Signale in solch kurzen Sequenzen sind wohl undenkbar und diirfen ausgeschlossen werden,

Der SchluB, daf dieses modulierende Zirpen der Kommunikation dient, fand sich
auch dadurch bestitigt, daB ich mehrfach beim Aufdecken noch nicht vollstindig
vergrabenen Aases, unter dem solche Streitgesinge ausgeiragen wurden, die beteiligten
Individuen mehrere cm voneinander entfernt entdeckte. Sie konnen auf ihr gegen-
seitiges Zirpen nur reagiert haben, wenn sie in der Lage sind, Schallwellen zu perzi-

pieren, also zu horen. Per definitionem wiirde auch die Perzeption von Vibrationen des
Substrates in den gegebenen Frequenzbereichen als ,,Gehor” bezeichnet.

Dieses ist der erste Nachweis des Horvermogens imaginaler polyphager Kéfer. Unter den
Adephagen besitzen die Dytiscidae Horvermogen mit Hilfe des Johnstonschen Organs, "
das fiir Dytiscus marginalis sehr gut von LEHR (1914) beschrieben wurde. Zwar existiert
eine ganze Reihe von Nachweisen Johnstonscher Organe bei Polyphagen (EGGERS, 1928),
doch wurden diese auf die Perzeption akustischer Reize hin noch nicht untersucht.

Um das Bild der Modulierfahigkeit im Zirpen von V. vespillo abzurunden, seien hier noch
3 weitere Sonagramme Kurz beschrieben. Damit soll aber trotz des umfangreichen ausge-

werteten Materials keinesfalls beansprucht werden, daf® mit den hier gezeigten exemplari-
schen Sonagrammen die Moglichkeiten von V. yespillo erschopft seien, seine Auferungen
zu variieren.

Bild 8 und Tab. 7 beschreiben einen knarrenden Laut, der aus 8 einzelnen Abliufen be-
steht. Die durchschnittlich 3,8 ms langen Pausen liegen unterhalb des Auflésungsvermogens
des menschlichen Ohres und werden daher als solche nicht erkannt. Zwischen dem 2. und
dem 3. Gerausch unterbleibt die Pause sogar ganz, ohne da® der Charakter zweier ge-
trennter Laute im Sonagramm verloren ginge. In der Abbildung ist dies besonders leicht

zu erkennen, wenn man die Ordinate durch Kippen des Bildes optisch verkiirzt. Diese
Tatsache zeigt, daB es sich bei der Bewegung des Kifers, die der Schallproduktion zu-
grunde liegt, wohl um eine Fortsetzung einer einzigen Bewegung in gleicher Richtung
handelt und nicht um eine jeweilige Umkehr der Bewegungsrichtung des Abdomens.

Acht Teilgerausche umfassen hier einen Frequenzbereich von 2 400 Hz bis mehr als

8 000 Hz mit einem Amplitudenminimum bei 7 600 Hz. Thre Gesamtdauer betrigt ca.
162 ms. Die in Tab. 7 angegebenen Werte hinter dem Komma sind geschdtzt. Diese Laut-
suerung wurde wihrend eines Streitgespriches aufgenommen, gehort aber zu den in
dieser Situation selteneren und daher vielleicht auch nicht typischen Lauten,
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Bild 8 und Tabelle 7. Ein als , knarrend** empfun-
dener Einzellaut, Abszisse: Zeit in s; Ordinate:
Frequenz in Hz

Figure 8 and Table 7. “Creaking” single signal

| | I | i I’

~ Tabelle 7/Table 7

1 P 2 p 3 P 4 P 5 P 6 P 7 P 8
18 18,8 15,3 17,5 15,2 21,0 13,8 15,4
7,5 - 3,8 2,3 3.4 3,9 5,7

Zeit in ms, Kommawerte geschitzt

An der Folge von zwei kriftigen Zirplauten werden die Beziehungen zu den Bewegungen
besonders deutlich. Hier sieht man, daf der Schrillaut vor dem 2. hauptsichlichen Stridor
(Laut Nr. 3) fast doppelt so lang dauert wie der erste Vorlaut (Nr. 1). Der 3. Laut erreicht

~ groBenordnungsmifig die Dauer der beiden Hauptgerdusche und klingt im gezeigten Fall
eigenartigerweise dem Ohr etwa eine kleine Terz tiefer als die Hauptgerdusche Nr. 2 und Nr. 4.

3, Verhalten bei Vergraben des Aases

‘ Haben sich die Kifer erst einmal an das Eingraben begeben, so verschwindet die
Leiche erstaunlich schnell im Erdboden. Bei lockerem Erdreich gelingt es einem allein
grabenden Weibchen durchaus, eine Maus in anderthalb Stunden unter die Erde zu schaffer.
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3000

1000

r&
Tabelle 8/Table 8
Spektrum: Teilformantenbereiche
Signal Nr. 1 Pause 2
Bereich Nr. 3 000—->8 000 2 700—->8 000
1400- 2,300
900—- 1500
Dauer in ms 18 16 148
Angabe in Hz

Die bei meinen Versuchen gegebene Tiefe von 14 cm war in der Regel nach einer einzigen
Nacht erreicht; nur bei zu sandigem Erdreich gelang den Kéfern das Eingraben schlecht.
Mit dieser Erdtiefe aber gaben sich die Necrophorus-Individuen fir gewohnlich nicht zu-
frieden, sondem verlagerten den Kadaver durch weitere Grabarbeit seitlich um einige cm
in beiden Richtungen, in denen sie die Leiche in dem schmalen Terarium bewegen konnten.
Dieses diente offensichtlich dem Zweck, ein vermeintliches ,,im Wege liegendes Hindernis"
Zu umgraben.
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Bild 9 und Tabelle 8. Zwei Laute, welche zu
einer einzigen Zirpbewegung gehoren. Abszisse:
Zeit in s; Ordinate: Frequenz in Hz

Figure 9 and Table 8. Two chirps originating
from a single chirping movement

|
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Bild 10 und Tabelle 9. Innerhalb eines breiten Spektralbereiches sind deutliche schmale, eher klang-

hafte Banden zu erkennen. Vor den beiden Hauptlauten befinden sich leisere Vorlaute. Abszisse:

Zeit in s; Ordinate: Frequenz in Hz

Figure 10 and Table 9. Several sounds of a small frequency range as part of the whole acoustical

signal that covers a broader spectrum. Two main chirps preceded by low voiced sounds

Tabelle 9/Table 9

Spektrum: Teilformantenbereiche

Signal Nr. 1 2 3 4

Bereich Nr. 4 - 7 500—>8 000 ——— 7 600—>8 000
3 2200-7 100 | 2300— 7500 2 000—6 800 | 2700— 7400
2 —_—— 1900- 2,600 - 2 000— 2300
1 —_—— 950— 1350 ———— 950— 1300

Dauer in ms 30 113 74 95

—

Pausen in ms
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Bei festerem Erdreich begniigen sich die Kéfer mit geringeren Tiefen. Die Zeitdauer, wiahreng
der die Kéfer graben, bleibt dagegen etwa konstant und betrug bei den Temperaturen, unte,
denen meine Versuche durchgefilhrt wurden (ca. 18—21 °C), im Durchschnitt 33 Stunden
(min. 29 Std., max. 36 Std.).

Bei zu sandigem Boden, der immer wieder nachstiirzte und die Schaffung von Hohlrdumep
nicht zulieR, versank der Kadaver jedoch nicht iiber 9 cm in die Tiefe. In einem solchen
Fall bemiihten sich die Tiere noch nach tiber 70 Stunden, eine ordentliche Crypta herzu-
stellen. Dies bedeutet indessen keinen Widerspruch und ist leicht aus der Tatsache zu es-
klaren, da® die Kéfer in der Natur ihre Crypta reparieren, wenn sie beschédigt ist. In

einem solchen Fall dient die Bewegung von Erdreich wohl nicht dem Zweck, den Kadaver
in groBere Tiefe zu verlagern, sondern wird vorgenommen, um eine funktionsgerechte
Hohlung zu schaffen. Wird némlich eine Crypta zu einem solchen Zeitpunkt beschidigt,
repariert IV. vespillo zwar die Hohle, verdndert jedoch dabei nicht deren Tiefenlage. Die
These erfahrt dadurch eine weitere Stiitze, daft diese Grabarbeiten noch stattfanden, als
bereits Larven in der Tierleiche fraen, zu einem Zeitpunkt also, in dem der Aufzuchtsraum
sonst nur noch repariert und das Verhalten der Imagines von anderen Faktoren bestimmt
wird als jenen, die das Vergraben der Leiche auslosen.

Wihrend der Grabaktivititen zirpt das Weibchen, oder man hort beide spéteren Eltern zirpen,
Fehlt dem Weibchen der Partner, so tut es dies jedoch nach meinen Beobachtungen weniger
hiufig. Ein Weibchen, dessen Ménnchen entfernt worden war, zirpte nach einiger Zeit —
wie es sonst auch bei allein grabenden Weibchen vorkommt — kurze Strophen eiliger
Laute, die unmittelbar aufeinander folgten. Nach etwa 20 min wurde das Minnchen
wieder hinzugesetzt, und ich konnte messen, da® die durchschnittliche Anzahl der Laute
pro Strophe stieg und damit die Strophen insgesamt langer wurden. Statt einem Durch-
schnitt von 5,1 Lauten pro Strophe dufierte das Weibchen nun etwa 8 Gerdusche in jeder
Strophe. Die Messung der Dauer einzelner Strophen ergab etwa gleiche Proportionen.
Neben einer Anderung der zeitlichen Verhiltnisse konnte man deutlich vernehmen, daf

das Weibchen in den ersten 4 min nach dem Wiedereintreffen des Ménnchens lauter zirpte.

8. Funktionsmorphologische Befunde
1. Vorbemerkung

Von den aus Sonagrammen ersichtlichen Befunden her bestand Anlafl zu priifen,
ob Minnchen und Weibchen in ihren Stridulationsorganen gleiche Strukturen zeigen oder
ob sie diesbeziiglich sexualdimorph sind, also eine unterschiedliche Ausbildung des Organs
das morphologische Substrat zu geschlechtsspezifischen ,,Stimmen* bildet. Einer der maf-
geblichen morphologischen Faktoren fiir die Stimmlage, in der die Totengraben zirpen, ist
neben der Grofle und Gestalt beider an der Lauterzeugung mitwirkenden Teile das Quer-
leistenmuster der Pars stridens.

Aus technischen Griinden wurde bisher von einer Untersuchung der physikalischen Eigen-
schaften der als Schallmembran wirkenden Elytren auf Geschlechtsdimorphismen abge-
sehen. Auch sind die physikalischen Daten des Resonanzraumes zwischen den Alae und
den Elytren in folgenden Arbeiten zu beriicksichtigen, sowie jener Raum zwischen den
Tergiten und den Alae, vielleicht auch beide Riume gemeinsam, da das 2. Fliigelpaar seiner
Feinheit wegen keine trennende Struktur darzustellen braucht.
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2. Morphologie der Pars stridens

Betrachtet man die Pars stridens bei einer groferen Anzahl von Individuen, so
stellt man fest, daf ihre Lange etwa proportional der Kdrperlinge ist. Sie betrug bei den
von mir untersuchten Tieren wenig mehr als ein Zehntel der K&rperlinge und lag zwischen
17 mm und 2,2 mm, womit die Feile die gesamte Breite des 7. Tergits einnahm.

Die paarigen Organe liegen nicht genau in Richtung der Kérperachse, sondern bilden ein
spitzes, caudal nicht ganz schlieBendes ,,V”, dessen beide Schenkel etwas geschwungen
sind (Bild 11). Der von ihnen eingeschlossene Winkel lieB sich je nach Beleuchtung und
Rekonstruktion durch Serienfotos zwischen 9° und 16° ermitteln, wobei aber die niederen
Werte hiufiger sind und auch fiir einen Durchschnittswert reprisentativer sein mogen.

Die Kiirze der Querleisten am Anfang und Ende der Struktur bedingt, daf die Pars stridens
dort deutlich schmaler und stumpf abgerundet erscheint. Fir die LautidufRerung sind wohl
die jeweils 2 oder 3 abschlieBenden Querleisten somit kaum von Bedeutung, zumal sie ein
flacheres Relief aufweisen als jene, die weiter innen gelegen sind. Im Einzelnen erhielt ich
die in Tab. 10 wiedergegebenen Werte:

Tabelle 10/Table 10

Goserlcht | porse i | Queiisten | stonpro mm
Weibchen 2,19 mm 133 61
Weibchen 1,745 mm 144 82,5
Minnchen 1,77 mm 131 74

Zunichst Fillt bei den Werten der Weibchen auf, dafd das zweite Tier trotz etwa 20 %
kiirzerer Feile eine um 8 % hohere Anzahl von Querleisten zeigt, womit der Quotient der
Querleisten pro mm um 13,5 % steigt. Schon diese beiden Werte demonstrieren, daf3 die
Variationshreite der AusmaBe dieses Organs allein bei einem Geschlecht schon recht grof3
sein muf. Ferner ist bereits aus diesen drei Werten ersichilich, dafs die Variationsbreiten
der Gesamtlingen der Pars stridens sowie auch der aufgefiihrte Quotient bei den beiden
Geschlechtern nicht nebeneinander liegen. Jene des Minnchens befinden sich vielmehr
mitten zwischen den bei den Weibchen gefundenen Werten.

Von diesen Befunden ausgehend ist eine unterschiedliche ,Stimme* der ménnlichen und
weiblichen Totengriber aufgrund dieser Struktur nicht zu erwarten. Auch bei der Gesamt-
zahl der Querleisten ergibt sich mit den nichstliegenden Werten von 131 beim Minnchen
und 133 beim Weibchen kein signifikanter Unterschied: da ja auf der Feile an beiden
Endenje 2 bis 3 flachere Querleisten liegen, die bei der Lauterzeugung wenig wirksam
sind, miiten die sich naheliegenden Extremwerte der Variationsbreiten dieses MaBes
deutlich und nicht weniger als 2 % nebeneinander liegen. Auferdem kann die Gesamtzahl
bei der rechten und der linken Feile eines Individuums schon um mehr als 2 % schwanken.

Zwar handelt es sich bei dem vorliegenden Exemplar um ein nur kleines bis mittelgrofes
Minnchen, und die Vermutung liegt nahe, daf grofiere minnliche Kifer auch héhere
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Bild 11. Ubersicht und Detail einer Pars stridens von V. vespillo, J. Links oben: die symmetrisch zur
Kérperachse auf dem 7. Tergit liegenden beiden Feilen (Pfeil). Kérperhaltung in dieser.n Schema t’:tWaS
gestreckt, als ob das Tier zu einer Zirpbewegung aushole. Links unten: rechte Pars stridens und linke

Elytre. Rechts: die Feile eines 8. Kérperachse gestrichelt
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Figure 11. Total and detailed view of Pars stridens of N. vespillo, . Top left: arrow points at St;l?u
latory apparatus on 7.-abdominal tergit shown slightly stretched as in chirping. Bott?m left: rig :
Pars stridens and left elytra. Right: Pars stridens of a male. Dashed line indicates sagittal plane O
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7ahlen von Querleisten aufweisen, doch reichen die genannten Werte bereits aus, um auf
unterschiedlichen Feilenmustern beruhende eventuelle Stimmen beider Geschlechter zu
falsifizieren. Eine statistische Untersuchung dieses Organs lag des weiteren nicht im Be-
reich der Fragestellung. ’

V. Diskussion

Unter den verschiedensten Aspekten weicht die Gattung Necrophorus von den
anderen Silphidae ab. Im Gegensatz zu den iibrigen Angehdrigen dieser Kiferfamilie, von
denen sie auch morphologisch deutlich unterschieden sind, zeigen die Totengridber hoch-
komplizierte Verhaltensweisen, die den Besitz einer grofien Anzahl von Instinkten und
AAMs voraussetzen. Die sozialen Instinkte, besonders jene, die ein solch komplexes Brut-
pflegeverhalten ermdglichen, fiihren weiter zu Fragen der Evolution. In tertiren Forma-
tionen ist nur ein einziger Fund aus dem Mitteleozén der Geiseltaler Braunkohle bekannt:
Eosilphites decoratus Haupt (MULLER, 1963). Der Habitus jener Form ist weit weniger
oval als jener der meisten rezenten Silphidae, erreicht jedoch nicht entfernt die recht
viereckigen Umrisse der Totengriber. Auffillig ist fiir die heutigen Necrophorini, dafl sie
in quasi allen Erdteilen durch morphologisch recht dhnliche Vertreter reprasentiert sind.
Da es keine rezenten Zwischenformen zu den {ibrigen Silphidae gibt, kdnnte sich ihre
Abspaltung stammesgeschichtlich bereits sehr friih vollzogen haben. Die explosive Evolu-
tion der Siuger an der Wende Kreide-Tertidr bot auch Invertebraten neue dkologische
Nischen, welche von den Vorlaufern der Totengriber entsprechend besetzt werden konnten.
Der Erwerb der hier vorkommenden Verhaltensmuster kann schon recht frith geschehen
sein, zumal keine sich dhnlich verhaltenden 6kologischen Konkurrenten existieren und
sich genetisch fixierte Verhaltensbilder oft als phylogenetisch recht stabil erwiesen haben.

Die Mannigfaltigkeit ihrer ethologischen Phinomene und auch die Ausbildung der ihnen
zugrunde liegenden morphologischen Substrate (Gehororgane usw.) weisen einen Evolu-
tionsgrad der Gattung aus, der fiir die Coleopteren einmalig ist. Da, wie bereits erwihnt,

viele Polyphage Johnstonsche Organe besitzen und diese seit langem bei Adephagen als
Gehdrorgane bekannt sind, wire ein Phonorezeptor zunéchst hier zu suchen. Ferner kdnnten
Borsten als Rezeptoren wirken oder auch funktionelle Einheiten von Borsten und anderen
Organen, z.B. solchen, die als Resonatoren wirken und von den Sensillen berithrt werden.

Die mit der Morphologie der Stridulationsorgane eng verkniipfte Frage der verschiedenen,
zur Lauterzeugung dienenden Bewegungen 183t sich durch eine weitere Uberlegung er-
ginzen. BAIER (1930) beschreibt diese Bewegungen als einfach und kunstlos. Seine davon
angefertigten Diagramme zeigen in der Tat auch keine besonders bemerkenswerten Modifi-
kationen. Ihre Tone und Gerdusche konnen von den Kifern jedoch nur durch 3 hiermit
verkniipften Faktoren verindert werden, nimlich

1. durch die Geschwindigkeit der Pars stridens in horizontaler Richtung, was mafigeblich
die Tonhohe beeinfluit,

2. durch vertikale Bewegungen des Abdomens auf die Schrillkante zu oder von ihr fort,
was die zeitliche Linge der Laute mitbestimmt, und

3. durch den Auflagedruck, der durch Ausiibung von Kraft in der gleichen Richtung regu-
liert wird und sich auf die Tonqualitdt auswirkt.
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Die in den graphischen Darstellungen dieser Arbeit gezeigten verschiedenen Zirplaute vop
N. vespillo, welche die Modulierfihigkeit der AuBerungen eindriicklich demonstrieren,
kénnen nur dann vom gleichen Stridulationsorgan produziert worden sein, wenn dieses
sich in einer aufs feinste regulierbaren Weise bewegen liBt. Dies muB besonders deshalp,
gefordert werden, weil die sklerotisierten Teile des Apparates nur in einem fiir die Modula.
tion von Geréuschen unerheblichen Ausmaf verformbar sind.
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