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Pheromonkommunikation beim Totengraber Necro-
phorus vespilloides Hrbst. (Silphidae, Coleop-
tera)

von Anne-Katrin Eggert

Wie viele Insekten sind Totengrdber zur Kommu-
nikation mit Hilfe von intraspezifisch wirksa-
men Duftstoffen (Pheromonen) fzhig. Im Unter-
schied zu den meisten Insektenarten ist es aber
nicht das Weibchen, sondern das Miannchen, das
ein Sexualpheromon produziert und damit Indi-
viduen des anderen Geschlechts anlockt. Zum er-
sten Mal wurde dieses Phinomen von PUKOWSKI
(1933, verh. MOSEBACH 1936). Sie hatte bei
Necrophorus-Miznnchen ein Verhalten beobachtet,
das sie als "Sterzeln" bezeichnete. Es handelte
sich dabei um eine spezifische Korperhaltung,
die die Mannchen nur dann einnahmen, wenn sie
sich ohne einen Geschlechtspartner an einem Aas
befanden. AuBerdem trat das Verhalten nur =zu
einer bestimmten Tageszeit auf. Schon PUKOWSKI
duBerte die Vermutung, daB sterzelnde Mannchen
Duftstoffe abgeben, die artgleiche Weibchen an-
locken. Erst sehr viel spdter versuchte man
nachzuweisen, daB die Anlockwirkung auf Weib-
chen tatsidchlich durch eine fliichtige Substanz
zustandekommt (BARTLETT 1987; MULLER & EGGERT
1987; EGGERT & MULLER 1989a).

Geschlechtsreife Midnnchen der Art Necrophorus
vespilloides lassen sich leicht im Labor hal-
ten. Gibt man ihnen nicht die Moglichkeit, je-
derzeit mit Weibchen zu kopulieren, so zeigen
sie ein Verhalten, das zundchst sinnlos er-
scheint: sie sterzeln, ohne daB sie jemals mit
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einem Aas in Kontakt gekommen wiren. Ebenso wie
das Sterzeln mit Aas ist dieses Sterzeln ohne
Aas auf eine bestimmte Tageszeit, nzamlich die
letzten Stunden vor Beginn der Dunkelphase, be-
schrankt. Die hier dargestellten Untersuchungen
sollten zur Kl&drung der Frage Dbeitragen, ob
dieses Verhalten ein Laborartefakt ist, oder ob
es wahrscheinlich ist, daB dieses Sterzeln ohne
Aas auch unter Freilandbedingungen auftritt und
fir das betreffende Midnnchen einen adaptiven
Wert besitzt.

Bis heute wurde in vielen Arbeiten iiber Necro-
phorus die Auffassung vertreten, daB fiir die
Arten dieser Gattung Aas als Rendezvous-Platz
fungiert, d.h. daB die Geschlechter sich nur an
einem Aas treffen (PUKOWSKI 1933; NIEMITZ 1978,
1980; WILSON & KNOLLENBERG 1984). Somit galt
als einzig mdgliche Fortpflanzungstaktik fiir
Mznnchen die Suche nach Aas, an dem sie dann
Weibchen treffen und begatten konnten. Voraus-
gesetzt, daB das Sterzeln ohne Aas kein Labor-
artefakt ist, kann dieses Verhalten jedoch eine
alternative Fortpflanzungstaktik fiir M&nnchen
darstellen. Wenn Miannchen durch das Sterzeln
Weibchen anlocken konnen, haben sie zumindest
theoretisch Gelegenheit, mit diesen Weibchen zu
kopulieren. Wenn dann diese Weibchen Aas fin-
den, Eier legen und Larven aufziehen, kann ein
Teil ihrer Eier von den Spermien eines ster-
zelnden Miannchens befruchtet werden. Die Weib-
chen ziehen in diesem Fall Nachkommen des Mann-
chens auf, ohne daB dieses sich selbst an der
aufwendigen Brutfirsorge und Brutpflege fiir die
Jungen beteiligen muB. In den unten dargestell-
ten Versuchen haben wir versucht, diese Hypo-
these zu Uberpriifen.

Zundchst sollte das Sterzelverhalten von Minn-
chen unter definierten Bedingungen untersucht
werden. Insbesondere sollte geklart werden, wie
hdufig Mannchen das Verhalten zeigen und ob das
Verhalten bei Midnnchen mit bestimmten Eigen-
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schaften (z.B. bei kleinen oder Jjungen Minn-
chen) besonders hidufig auftritt. Fir den Ver-
such wurden Miannchen verwendet, die direkte
Nachkommen von Tieren einer Freilandpopulation
waren. Nach dem Schlupf aus der Puppe wurden
sie einzeln in Beh#dlter mit etwas Torf gesetzt
und tdglich wdhrend der letzten vier Stunden
der Lichtphase beobachtet, wobei das Verhalten
jedes Mannchens alle zehn Minuten registriert
wurde. Wenn ein Midnnchen zum erstenmal gester-
zelt hatte, wurde es am selben Tag mit einem
virginen Weibchen zusammengesetzt, um 2zu te-
sten, ob das Mdnnchen geschlechtsreif war. Da-
nach wurde das Minnchen an weiteren 49 aufein-
anderfolgenden Tagen beobachtet.

Alle getesteten Mannchen begannen innerhalb der
ersten 16 Tage nach der Imaginalhdutung zu
sterzeln (Abb. 1), das durchschnittliche Alter
eines Mannchens beim ersten Sterzeln 1lag bei
12 bis 13 Tagen (EGGERT & MULLER 1988). 70 der
72 Mannchen waren an dem Tag, an dem sie zum
erstenmal sterzelten, geschlechtsreif. Es ist
wahrscheinlich, daB Mannchen zu sterzeln begin-
nen, sobald sie in der Lage sind, fertile Sper-
mien zu produzieren. KorpergroBe und Alter der
Mannchen nahmen keinen EinfluB3 auf das Sterzel-
verhalten. In den meisten Fzallen nahm die t&ag-
liche Sterzeldauer eines Individuums in den er-
sten funf bis zehn Tagen nach dem ersten Ster-
zeln zu. Danach gab es jedoch keine Tendenz 2zu
einer Zu- oder Abnahme der tdglich mit Sterzeln
verbrachten Zeit. Die meisten Miznnchen sterzel-
ten tdglich, im Durchschnitt wurde ein MZnnchen
an 49 der 50 Tage beim Sterzeln Dbeobachtet.
Sterzeln ist also - zumindest unter den Bedin-
gungen dieses Experiments - eine regelméaBig
auftretende Verhaltensweise geschlechtsreifer
Mzannchen.

Um zu iberpriifen, ob MzZnnchen auch unter Frei-
landbedingungen sterzeln und Weibchen anlocken,
wurden in einem Laubwald nahe Bielefeld Boden-
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fallen aufgestellt. Uber jeder Falle hing ein
Behdlter, der als Koder entweder Weibchen oder
Mdnnchen der Art N. vespilloides oder ein Stiick
Aas (Schweinelunge) enthielt (MULLER & EGGERT
1987). In diesem Experiment erwiesen sich Mann-
chen, nicht aber Weibchen als attraktiv fiir an-
dere Ksfer der Gattung Necrophorus, vor allem
aber fir Weibchen der eigenen Art. Fiir N. ve-
spilloides-Weibchen waren arteigene Mzannchen
attraktiver als Aaskoder.

Ein weiterer, noch ungepriifter Bestandteil un-
serer Hypothese war, daB Madnnchen die angelock-
ten Weibchen auch begatten konnen. Es bestand
die Moglichkeit, daBR Weibchen sterzelnde Mann-
chen nur dann zur Kopulation 2zulassen, wenn
diese an einem Aas sterzeln. Von einigen Skor-
pionsfliegen-Arten ist z.B. bekannt, daB Kopu-
lationsversuche eines Mznnchens nur dann gedul-
det werden, wenn das Mannchen dem Weibchen ein
"Hochzeitsgeschenk", d.h. ein totes Insekt oder
einen Tropfen Speicheldriisensekret anbietet
(THORNHILL & ALCOCK 1983).

Um das Verhalten von Weibchen gegeniiber ster-
zelnden MzZnnchen zu untersuchen, waren direkte
Beobachtungen notwendig. Diese Beobachtungen
wurden im Freiland an einer Arena durchgefihrt
(EGGERT & MULLER, 1989c). Die Arena bestand aus
einer runden torfbedeckten Plastikscheibe mit
einem etwa 5 cm hohen Rand, der die Kzafer am
Verlassen der Arena hinderte. Ein Mannchen wur-
de jeweils abends in die Mitte der Arena unter
ein umgedrehtes Plastiksieb gesetzt, das es am
Abfliegen hinderte. Am spdten Nachmittag des
ndchsten Tages hatte das Mannchen in der Regel
bereits zu sterzeln begonnen. Die Verhaltens-
weisen des sterzelnden Mannchens und der ange-
lockten Weibchen wurden mit Hilfe eines Ta-
schendiktiergerdtes festgehalten und spater
ausgewertet.

Die sterzelnden Mannchen 1lockten im Untersu-
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chungszeitraum insgesamt 61 Weibchen an und
versuchten sie zu begatten. Nur sehr wenige (7
= 11 %) Weibchen versuchten Kopulationen mit
dem Sterzler 2zu verhindern. Im Durchschnitt
dauerte eine Kopulation etwa 54 Sekunden. Weni-
ge Minuten nach einer Kopulation hatte das
Weibchen meist die Arena verlassen und das
Mannchen wieder zu sterzeln begonnen. Die Zahl
der angelockten und begatteten Weibchen Dbetrug
im Durchschnitt zwei pro Abend.

Mannchen kommen also durch Sterzeln ohne Aas
zu zusdtzlichen Kopulationen. Diese Kopulatio-
nen erhthen jedoch nur dann den Fortpflanzungs-
erfolg des Mannchens, wenn das Weibchen die
hierbei iUbertragenen Spermien auch tatszdchlich
zur Befruchtung ihrer Eier verwendet. Dies muB
nicht unbedingt der Fall sein, besonders wenn
das Weibchen vor der Eiablage noch mit weiteren
Mannchen kopuliert. In diesem Fall konkurrieren
die Spermien mehrerer Mzannchen um die Befruch-
tung der Eier, wobei oft das zuletzt kopulie-
rende Mannchen im Vorteil ist. So weifl man von
mehreren Libellenarten, daB das Miznnchen bei
der Kopulation zunZdchst die Spermien seiner
Vorgdnger aus dem Receptaculum des Weibchens
entfernt und dann erst seine eigenen {bertrdgt
(WAAGE 1979).

Flir Necrophorus-Weibchen gibt es eine Situa-
tion, in der sie vor der Eiablage mit grofBer
Sicherheit noch von einem anderen Mannchen be-
gattet werden: die gemeinsame Fortpflanzung ei-
nes Pdrchens am Aas. Zwischen den Partnern ei-
nes Paares der Art N. vespilloides, das gemein-
sam ein Aas eingr&bt und vorbereitet, kommt es
in den ersten 48 Stunden am Aas zu einer groBen
Zahl von Kopulationen (EGGERT & MULLER 1987;
MULLER & EGGERT 1989). Diese hohe Kopulations-
frequenz fihrt dazu, daB das Mannchen der Vater
von lber 90 % der an diesem Aas aufgezogenen
Larven ist. Wenn ein Mannchen dagegen nur ein-
mal mit einem Weibchen kopuliert und das Weib-
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chen anschlieRend Eier legt, so ist im Mittel
nur jedes zehnte Ei von den Spermien dieses
Mannchens befruchtet. Durch hiufiges Kopulieren
erhoht also ein Mannchen, das sich an der Brut-
pflege beteiligt, die Wahrscheinlichkeit, daR
seine Pflegeleistungen seinen eigenen Jungen
zugute kommen.

Dies bedeutet jedoch, daBR ein Weibchen, welches
mit einem Mannchen gemeinsam Junge aufzieht,
nur mit duBerst geringer Wahrscheinlichkeit
Spermien aus friheren Kopulationen mit ster-
zelnden Madnnchen verwenden wird. Die Begattung
eines solchen Weibchens wird demzufolge den
Fortpflanzungserfolg des Sterzlers nicht deut-
lich erhthen. Weibliche Totengrzdber sind aber
in der Lage, auch ohne die Mithilfe von Mann-
chen Aas einzugraben und daran Junge aufzuzie-
hen (PUKOWSKI 1933; WILSON & FUDGE 1984; MULLER
1987; REINKING 1987; SCOTT 1989). Zur Befruch-
tung der Eier missen sie dabei Spermien aus
friheren Kopulationen verwenden, z.B. Spermien
sterzelnder Mannchen. Nur wenn solche uniparen-
tale Brutpflege im Freiland regelmaBig auf-
tritt, ist es wahrscheinlich, daB ein Minnchen
durch das Sterzeln ohne Aas seinen Fortpflan-
zungserfolg erhdhen kann. Deshalb wurde an aus-
gelegtem Aas im Freiland die Haufigkeit wunipa-
rentaler Brutpflege iiberpriift.

Etwa dreihundert 14 bis 16 g schwere tote Mzuse
wurden von Mai bis August 1988 in einem Laub-
wald ausgelegt. Unter jedem Aas befand sich ein
mit Erde gefiillter Plastikbeh&dlter, in dem die
Kdgfer das Aas eingraben konnten. Das ausgelegte
Aas wurde tdglich zur selben Tageszeit kontrol-
liert. Eingegrabenes Aas wurde weitere 24 h an
Ort und Stelle belassen; danach wurde der be-
treffende Beh#dlter mit dem Aas ins Labor trans-
portiert und dort nach Kdafern und Eiern durch-
sucht.

Von 258 M#usen, die von Necrophorus vespilloi-
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des zur Fortpflanzung eingegraben wurden, be-
fanden sich an 151 (59 %) mindestens je ein
Mznnchen und Weibchen, an 7 Mzusen (3 %) befan-
den sich Mannchen, aber keine Weibchen, und an
100 Mzusen (39 %) fanden wir Weibchen, aber
keine Miannchen (Abb. 2). In den meisten Fizdllen
(90 %) hatten die Weibchen =zum Zeitpunkt der
Kontrolle bereits mit der Eiablage begonnen.

WILSON und FUDGE (1984) sowie SCOTT und TRANI-
ELLO (1990) haben #Zhnliche Versuche mit ausge-
legtem Aas durchgefithrt. Nach SCOTT und TRANI-
ELLO tritt in ihrem Untersuchungsgebiet in New
Hampshire uniparentale Brutpflege mit Hzaufig-
keiten zwischen 22 (N. orbicollis) und 39 %
(N. defodiens) auf. Aus WILSON und FUDGE’S Er-
gebnissen 1lassen sich fir die uniparentale
Brutpflege ungefzhre Frequenzen von 15 % (N.
orbicollis in Michigan, USA) bis 30 % (N. or-
bicollis in Kellogg Biological Station, USA)
ermitteln. Alle diese Ergebnisse machen deut-
lich, daB Weibchen im Freiland nicht selten al-
lein Aas eingraben und Junge aufziehen. Das
wiederum bedeutet, daB sterzelnde Mzannchen
durchaus eine Chance haben, durch das Begatten
angelockter Weibchen ihren Fortpflanzungserfolg
zu erhodhen.

Betrachtet man die beiden Fortpflanzungstakti-
ken "Aassuche!" oder '"Sterzeln ohne Aas" als
Verhaltensalternativen fiir ein Mannchen der Art
Necrophorus vespilloides, so scheint es, daB
Individuen sich nie auf eine der beiden Alter-
nativen beschriznken. In der Regel wenden sie
tdglich beide Taktiken an, wobei sie am friihen
Nachmittag vorwiegend auf der Suche nach Aas
umherfliegen und am spidten Nachmittag und Abend
zum Sterzeln uUbergehen.

Flir Mannchen stellt also das Sterzeln ohne Aas
eine Moglichkeit dar, ihren Fortpflanzungser-
folg zu erhohen. DaB Weibchen aber auf solche
Mannchen reagieren und sich sogar von ihnen be-
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gatten lassen, ist nicht unmittelbar verstand-
lich. Vermutlich fliegen Weibchen unter anderem
deshalb auf Sterzler ohne Aas, weil sie nicht
erkennen kdnnen, ob das sterzelnde Mznnchen ein
Aas "besitzt" oder nicht. Unter dieser Voraus-
setzung sollten Weibchen alle sterzelnden Mann-
chen anfliegen und iiberpriifen, ob diese ein Aas
gefunden haben. Dies gilt jedoch nur, wenn die
Chance, auf diese Weise ein Aas zu finden, fir
das Weibchen grdBer ist als wenn es selbst nach
Aas sucht.

Die Chance fiir Weibchen, Aas zu finden, wird
dabei umso groBer, Jje weniger Zeit sie mit
Sterzlern ohne Aas verbringen. Da das Abwehren
einer Kopulation weniger Zeit kostet als die
Kopulation selbst, milRten die Weibchen solche
Mannchen abwehren. DaB3 sie dies nicht tun,
zeigt, daB neben dem Zeitaufwand noch andere
Faktoren eine Rolle spielen miissen. Weibchen
sind, wenn sie allein ein Aas eingraben, auf
die Verwendung gespeicherter Spermien angewie-
sen. Deshalb kann es fiir sie von Vorteil sein,
wenn ihnen bei Kopulationen mit sterzelnden
Mannchen regelmidBig frische, befruchtungsfzhi-
ge Spermien libertragen werden. Dies gilt wumso
mehr, als die bei einer Kopulation iibertragenen
Spermien nicht fir die Befruchtung eines ganzen
Geleges ausreichen, und gespeicherte Spermien
im Receptaculum nur wenige Wochen befruchtungs-
fzhig bleiben (EGGERT & MULLER 1989b). Wahr-
scheinlich lassen Weibchen also Kopulationen
von Sterzlern ohne Aas zu, weil die MOglichkeit
besteht, daB sie ohne Minnchen ein Aas finden
und dann die iibertragenen Spermien zur Befruch-
tung ihrer Eier bendtigen.
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Abb. 2: An ausgelegtem Aas gefundene Kafer der
Art Necrophorus vespilloides. Die ge-
rasterten Teile der Sdulen geben an,
wie hzufig Eier in der Nzhe des Aases
gefunden wurden.
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