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BEHAWIOR NEKROFAGICZNYCH CHRZASZCZY Z RODZAJU GRABARZ, NICROPHORUS
SPP. (COLEOPTERA: SILPHIDAE)

WSTEP

Owady nekrofagiczne, ze wzgledu na spe-
cyfike wykorzystywanych zasobow, wytwo-
rzyly szereg przystosowan pozwalajacych na
skuteczna rywalizacje z konkurenatmi. Spek-
takularny sposob unikania konkurencji ze
strony innych gatunkow wyksztatcili przed-
stawiciele rodzaju grabarz (Nicrophorus).
Chrzaszcze te, zakopuja uprzednio znaleziona
padling¢ i bronia potomstwa, az do momentu
przejscia larw w poczwarki.

Nie mniej ciekawe u grabarzy sa zacho-
wania poprzedzajace opieke nad potom-
stwem. Dla zrozumienia roli ztozonych tak-
tyk zyciowych grabarzy, przedstawione beda
one na tle ich cyklu zyciowego: od wyszu-
kiwania zasobow po koficowe etapy opieki
nad potomstwem.

Grabarze w rodzimej faunie repre-
zentowane sa przez 10 gatunkow. Sa to
chrzaszcze, o Srednich rozmiarach ciala, ale
wielko§¢ osobnikow jednego z gatunkow
moze dochodzi¢ nawet do 35 mm. Pod

wzgledem morfologicznym rodzaj Nicropho-
rus stanowi doS¢ jednolita grupe, wyrdzniaja-
ca sie skroconymi pokrywami oraz zakoficzo-
nymi 4-cztonowa bulawka czulkami. Graba-
rze zabarwione sa wedlug dwoch schematow
kolorystycznych. Przedstawiciele pierwszego
schematu posiadaja czarne pokrywy, rzadko
opatrzone czerwonymi plamami. Chrzaszcze
nalezace do drugiego typu ubarwienia, cha-
rakteryzuja si¢ pokrywami z pomaraficzowy-
mi pasami na czarnym tle. Ubarwienie po-
kryw nie jest jednak dobra cecha umozliwia-
jaca odrOznianie poszczegolnych gatunkow,
poniewaz obserwuje si¢ duza zmiennoS¢ po-
miedzy poszczegdlnymi populacjami. Wazny-
mi taksonomicznie sa drobne cechy budowy
morfologicznej: rozmieszczenie oraz kolor
wloskow, budowa goleni czy zabarwienie bu-
tawki czulkéw. Dymorfizm plciowy zaznacza
si¢ jedynie w budowie stopy pierwszej pary
odnoézy, u samcOw jest ona szersza i bardziej
rozwinieta niz u samic.

POSZUKIWANIE PADLINY

W poszukiwaniach padliny grabarze kie-
ruja sie doskonale rozwinietym zmystem we-
chu. Uzywaja do tego celu organow (sensilli)
znajdujacych sie¢ na 3 ostatnich segmentach
czutkéw. Struktury te wyczulone sa na siar-
kowodor i cykliczne zwiazki wegla uwalnia-
jace si¢ podczas rozkladu (RATCLIFFE 1996).
Zmyst wechu umozliwia grabarzom zlokalizo-

wanie martwego zwierzecia juz po paru go-
dzinach od ustania czynnosci fizjologicznych.
Szacuje sie, ze chrzaszcze potrafia wyczué
zasoby z odleglosci 3 km (RATCLIFFE 1996).
Zmyst wzroku nie odgrywa wickszej roli w
poszukiwaniach. Wedlug eksperymentow
przeprowadzonych przez Diether'a (RATC-
LIFFE 1996), nie tylko czulki odpowiedzialne
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sa za wyczuwanie padliny, ale takze funkcje
te pelnia zakonczenia glaszczkow. Osobniki,
mimo chirurgicznie usunietych czutkow, byly
w stanie zlokalizowac zrédio zapachu, ale tyl-
ko z niewielkiej odlegtosci (RATCLIFFE 1996).
Dystans ten maksymalnie wynosit okoto 70
cm. Mimo tak dobrze rozwinietego wechu

znalezienie padliny zajmuje im od jednego
do dwoch dni (RATCLIFFE 1996). Wplywa na
to szereg czynnikOw takich jak: liczebnosSc
populacji grabarzy, wielkoS¢ zasobow, tem-
peratura oraz aktualny stan danego osobnika
(WILSON i wspotaut. 1984).

EMISJA FEROMONOW

Zachowania wystepujace po znalezieniu
zasobow w gléwnej mierze zaleza od tego,
kto jako pierwszy odszukal padling. Jesli jest
to samica, to natychmiast przystepuje do
przygotowywania miejsca rozrodu. Ewentu-
alny brak samca nie jest przeszkoda, ponie-
waz samica zapladnia jaja sperma, ktora ma-
gazynowana jest w zbiorniku nasiennym. W
takim przypadku rozwoj potomstwa zachodzi
bez udzialu drugiego osobnika rodzicielskie-
go. Jak wykazaly badania, nasienie zachowuje
SwiezoS¢ przez trzy tygodnie (EGGERT 1992).

Sytuacja wyglada zupelnie inaczej, gdy to
samiec pierwszy odnajdzie zasoby. Po znale-
zieniu si¢ na padlinie, w celu zwabienia part-
nerki zaczyna emitowac feromony. Wspina
sie¢ wowczas na najwyzszy punkt znajdujacy
sic w poblizu i przybiera charakterystyczna
postawe. Podpierajac si¢ pierwsza para od-
nozy i kierujac przednia cz¢SC ciata ku do-
towi wynosi jak najwyzej odwlok (PUKOW-
SKI 1933). Jednoczes$nie, poruszajac ostatnim
segmentem w gore i w dol, rozprzestrzenia
feromony. Jest to mozliwe dzicki membranie
znajdujacej si¢ pomiedzy segmentami (RATC-
LIFFE 1996). Samce dazac do jak najwi¢kszej
liczby kopulacji stosuja rOwniez strategie
alternatywna. Zwabiaja samice nawet wte-
dy, gdy nie znajduja si¢ na padlinie (EGGERT

100 = Aktywnie poszukujgce

1992). W poczatkowych godzinach aktyw-
noSci dobowej, samce skupiaja si¢ glownie
na znalezieniu zasobow, lecz wraz z uply-
wem czasu, coraz wi¢cej osobnikow decy-
duje sie na wykorzystanie strategii alterna-
tywnej. Moment, w ktorym nast¢puje zmiana
taktyki jest cecha osobnicza. ZmiennoSC ta
ma podloze genetyczne, ale rowniez zalezy
od czynnikOw Srodowiskowych, np. dostep-
noSci zasobow na danym obszarze (EGGERT
1992) (Ryc. 1). Na modyfikace zachowan
moze wpltywaé wiele czynnikow. Doskonaly
przyklad stanowi N. wvespilloides. Osobniki
tego gatunku sa glownie aktywne w ciagu
dnia. Dlatego modyfikacja zachowan samcow
wynika z faktu, ze w pOzniejszych godzinach
aktywnoSci zmniejsza si¢ prawdopodobien-
stwo znalezienia zasobow, a tym samym ma-
leje szansa kontaktu z samicami. Roznice w
czasie poswiecanym na realizowanie jednej
ze strategii sa na tyle istotne, ze samce mo-
zemy podzielic na dwie grupy: na osobniki
wiecej czasu spedzajace na aktywnym po-
szukiwaniu padliny oraz na osobniki glow-
nie skupiajace si¢ na emisji feromonow bez
uprzedniego znalezienia zasobow.

W swoich badaniach BEELLER i wspol-
aut. (1999) wykazali istotna korelacje roz-
miaré6w ciala oraz czasu posSwiecanego na
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emisje feromonow. Osobniki cechujace si¢
muniejszymi rozmiarami, w przypadku braku
obecnosci padliny, czeSciej stosowaly strate-
gi¢ alternatywna przywabiania samicy. Na-
tomiast czas emitowania feromonéw przez
samca znajdujacego si¢ w poblizu zasobow
wydtuzal sie¢ proporcjonalnie wraz z wielko-
Scia danego osobnika. Zachowanie matych
samcow najprawdopodobniej jest forma re-
kompensaty ograniczen morfologicznych nie
pozwalajacych im na ochrone¢ padliny przed
wickszymi konkurentami, dlatego ich szansa
na zwiekszenie sukcesu reprodukcyjnego sa
kopulacje z samicami intensywniej przywa-
bianymi (BEELER i wspotaut. 1999).
Zauwazono ponadto, ze samce Stosuja-
ce druga taktyke sa bardziej atrakcyjne dla
samic w ciagu dnia. Spowodowane jest to
duzo dluzszym czasem, jaki spedzaja na emi-
sji feromonow, co przeklada si¢ na wicksza
liczba kopulacji. Najwickszym minusem zwia-
zanym ze stosowaniem tej taktyki jest fakt, ze
zaraz po przekazaniu nasienia, samica odlatu-
je w poszukiwaniu innego partnera. Powo-
duje to obnizenie ewentualnego sukcesu re-
produkcyjnego. Samce, emitujace feromony
po znalezieniu padliny, w wyniku krotszego
czasu poswiecanego na przywabianie samic,
w pierwszej ocenie wydaja si¢ duzo mniej
atrakcyjne dla samic. W skrajnym przypadku
moze nawet nie dojS¢ do kopulacji. Jednak
zwabiona samica zawsze zostaje na padlinie,
w efekcie czego prowadzi to do wielu kopu-
lacji, mimo poczatkowo mniejszego zainte-
resowania samcem. Ponadto, krotki czas po-
miedzy przekazaniem nasienia a zaplodnie-
niem znacznie zwigksza sukces reprodukcyj-
ny samca (EGGERT 1992). Samice rozpoznaja
strategie jaka postuguje si¢ samiec dopiero
przy pierwszym kontakcie. Mimo to, decy-
duja si¢ na kopulacje z réoznymi osobnikami,
poniewaz potrzebuja Swiezej spermy, ktora

zostanie zmagazynowana w woreczku nasien-
nym. Bedzie ona wykorzystana w przypadku,
gdy samica sama znajdzie martwe zwierze.
Znalezienie padliny oraz przygotowanie jej
dla potomstwa obarczone jest na tyle duzym
kosztem, ze samica nie moze pozwoli¢ sobie
na zlozenie niezaplodnionych jaj.

Sktad feromonow grabarzy nie jest jesz-
cze dobrze poznany. Wyekstrahowano jedy-
nie substancje bazowe feromonowej mie-
szanki u dwoch gatunkow: N. vespilloides i
N. humator, jednoczeSnie wykazujac réznice
gatunkowe. Podstawowymi skltadnikami fero-
monoéw emitowanych przez N. vespilloides
sa: etyl 4-metyloheptanian oraz (E)-geranyla-
ceton. Zwiazki te wystepuja w stosunku 1:13.
Podczas badan terenowych, syntetyczne od-
powiedniki tych zwiazkOw zwabialy w takim
samym stopniu samce i samice badanego ga-
tunki, ale rowniez osobniki N. humator (HA-
BERER i wspotaut. 2008). Do glownych skta-
dowych substancji przywabiajacych N. hu-
mator naleza: metyl 4-metyloktanian i kwas
izowalerianowy. Zwiazki te przywabialy jedy-
nie osobniki nalezace do omawianego gatun-
ku. Tak duza reakcja N. humator na feromo-
ny konkurenta moze stanowi¢ forme adapta-
¢ji. Zbilansowane liczby przywabianych sam-
cOw i samic N. humator wskazuja, ze gatu-
nek ten, w stosunku do N. vespilloides, moze
postugiwac sie strategia: ,znalezé i przejac”,
charakterystyczna dla duzych gatunkow (Ha-
BERER i wspotaut. 2011). Nalezy jednak pa-
mietad, ze samce N. vespilloides czesto wyko-
rzystuja alternatywna strategi¢ przywabiania
samic. Powoduje to, ze dla osobnikow gatun-
ku N. humator sprawdzanie kazdego sygnatlu
pochodzacego od konkurenta wydaje si¢ byc
nieoptacalne. Prawdopodobnie kluczowa dla
tej kwestii jest obecnoS¢ innych zwiazkow
w produkowanych feromonach, ich stezenie
oraz inne, dotychczas niezbadane czynniki.

ZAKOPYWANIE I PREPARACJA PADLINY

Znalezienie padliny nie zawsze oznacza,
ze zostanie ona wykorzystana w celach roz-
rodczych. Warunki glebowe oraz stan zaso-
bow musza odpowiada¢ wymaganiom graba-
rzy, dlatego podlegaja one szczegotowej we-
ryfikacji. Sprawdzane sa poprzez obchodze-
nie padliny i jej bezposredniego sasiedztwa
oraz delikatne jej poruszanie, majace na celu
sprawdzenie ciezaru (MILNE i MILNE 1976).
Kwestia wielkoSci padliny ma istotne zna-
czenie, poniewaz wraz z ci€zarem wzrasta

relatywna wielkoS¢ wylegu, ale réwniez wy-
dhuzeniu ulega czas potrzebny do odpowied-
niego jej przygotowania. Ponadto, maleja
szanse ochrony zasobow przed konkurenta-
mi. Dlatego tez padlina o duzych rozmiarach
nie jest najbardziej oczekiwana, mimo ze
stanowi duzy rezerwuar pozywienia. Nalezy
rOwniez zaznaczyC, ze wiele gatunkow gra-
barzy posiada preferencje odnosnie wielkos¢
wykorzystywanej padliny (SMITH i MERRICK
2001). Zdarza si¢ jednak, ze w okresSlonych
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warunkach padlina o wi¢ckszych rozmiarach
wykorzystywana jest przez grupe kooperuja-
cych ze soba osobnikow. Nie mniej istotna,
podczas preparowania padliny, jest struktura
gleby znajdujacej si¢ pod padlina. Musi ona
spetnia¢ okreSlone kryteria. Przede wszyst-
kim gwarantowac tatwoS¢ jej zakopania, ale
by¢ na tyle stabilna, zeby nie powodowala
zapadania sie Scian gniazda. Ponadto, istot-
na role odgrywa temperatura podtoza. Jezeli
warunki glebowe sa niekorzystne, grabarze
przesuwaja padline szukajac dogodniejszego
miejsca do jej zakopania. W tym celu jeden
z chrzaszczy wchodzi pod padling, obraca
si¢ na pokrywy i za pomoca bardzo masyw-
nych nog przesuwa ja. Z obserwacji wynika,
ze grabarze sa w stanie przemieSci¢ martwe
zwierze niewielkich rozmiaréw nawet na od-
leglo$¢ jednego metra w ciagu godziny. Jed-
nak do tej pory nie ustalono, jakimi kryteria-
mi grabarze kieruja si¢ w wyborze miejsca
do zakopania padliny.

Sam proces zakopywania i preparowania
trwa okolo o$Smiu godzin. Poczatkowo graba-
rze swoja uwage skupiaja na odnalezieniu i
usunieciu wszystkich jaj i larw muchowek.
Na tym etapie z pomoca przychodza fore-
tyczne roztocza z rodzaju Poecilochirus, wy-
specjalizowane drapiezniki usuwajace wiek-
szoSC niepozadanych jaj oraz larw (SCOTT
1998). Cykl zyciowy roztoczy jest skorelo-
wany z obecnoScia grabarzy w dole rozrod-
czym, co umozliwia im przenoszenie si¢
wraz z chrzaszczami z padliny na padline.
Dodatkowo, roztocza oczyszczaja cialo graba-
rza z pasozytniczych nicieni (WILSON i KNOL-
LENBERG 1987). Jednak rola roztoczy z rodza-
ju Poecilochirus budzi pewne kontrowersje,
poniewaz opublikowane zostaly badania,
ktore pokazuja, ze rOwniez zeruja one na ja-
jach ztozonych przez gospodarza (BLACKMAN
1997).

Podczas zakopywania, grabarze spulchnia-
ja glebe znajdujaca sie pod padlina, nacierajac
na podloze przednia czeScia ciala (Ryc. 2),
powodujac jej rozdrabnianie i Kkruszenie.
Nastepnie, rozluzniona ziemia wypychana
jest na boki, co skutkuje stopniowym zapa-
daniem sie padliny, ktoéra nastepnie zasypy-
wana jest wczesSniej wybranym materiatem.
Gdy padlina jest juz czeSciowo ,pochowana”,
chrzaszcze, uzywajac poteznych zuwaczek,
oczyszczaja ja z sierSci lub pior oraz formuja
z niej kompaktowa kule bedaca rezerwuarem
pozywienia (RATCLIFFE 1996). Podczas tego
procesu, grabarze, wykorzystujac wydzieline
gruczotow oralnych i analnych, ,zaszczepiaja”

padling, co powoduje czeSciowe zahamowa-
nie oraz dekompozycje procesoOw rozkladu.
Wytwarzane wydzieliny redukuja od 20% do
40% bakterii gram dodatnich i ujemnych (JA-
CQUES i wspotaut. 2009). Glownymi sktadni-
kami wydzielin sa: lizozym, fenol, p-krezol,
indol, alkohol fenyloetylowy oraz benzalde-
hydy. Wszystkie te substancje petnia funk-
cje antybakteryjne i przeciwgrzybiczne. Na
szczegOlna uwage zasluguje obecnosS¢ kwa-
sow tluszczowych o krotkich, Srednich oraz
dhugich tancuchach, stanowiacych pochod-
ne prekursoro6w aminokwaséw (DEGENKOLB
i wspotaut. 2011). W wydzielinach oralnych
znaleziono roéwniez fosfolipaze A2, ktora,
przy udziale jonOw wapnia i ATP, katalizuje
uwalnianie kwasu arachidonowego z blon
fosfolipidowych. Ponadto, w hemolifie graba-
rzy wykazano obecnoS¢ oksydazy fenolowe;j
(PO), srodka antybakteryjnego. Jednak sktad
oraz aktywnoS¢ lityczna moze by¢ modyfiko-
wana w zaleznoSci od warunkow Srodowiska
oraz sytuacji, w jakiej znajda sie grabarze.
Zaobserwowano, ze najwieksza aktywnoSc
wydzielin oralnych i analnych, u samca i sa-
micy, przypada na 2 dzien od znalezienia pa-
dliny. Samice z reguly charakteryzowaly sie
wyzszym poziomem aktywnoSci litycznej, co
moze sugerowacd, ze wiecej czasu posSwieca-
ja na ochrone¢ dotu rozrodczego przed bak-
teriami (COTTER i KILNER 2010). Rowniez
temperatura ma istotny wplyw na sktad wy-
dzielin. W duzej mierze aktywnoS¢ lityczna
wydzielin odzwierciedla ekologie danego
gatunku. Przyklad moze stanowi¢ amerykan-
ski gatunek grabarza N. marginatus (tomen-
tosus), spotykany od lutego do pazdziernika.
Ze wzgledu na tak wczesne pojawianie sig,

Ryc. 2. Nicrophorus vespilloides zakopujacy pa-
dline (fot. A. Urbanski).
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substancje wykorzystywane do preparowa-
nia padliny odznaczaja si¢ najwyzsza bakte-
riobojczoscia w temperaturze 4°C (JACQUES
i wspotaut. 2009). Nie zaobserwowano roz-
nic w skladzie pomiedzy samcami i sami-
cami. Jedyna roznice stanowila obecnos¢ u
dojrzaltych samcow E-geranylacetonu, zwiaz-
ku do tej pory nie notowanego u innych
owadow oraz o nie poznanej funkcji. Praw-
dopodobnie aktywnoS$¢ antybakteryjna regu-
lowana jest przez hormony juwenilne (JH).
U innych grup owadéw wysoki poziom JH
wplywa na aktywnos¢ PO, dlatego uwaza sie,
ze u grabarzy moze wystepowac podobny
mechanizm. Sugeruje si¢, ze bodzcem indu-

kujacym aktywnosc lityczna jest oralna detek-
cja mikroorganizmow. Podobny mechanizm
odkryto u motyla Trichoplusia ni (COTTER i
KILNER 2010).

Samica sklada jaja do gleby w poblizu pa-
dliny. Proces ten rozpoczyna sie po okoto
8 godzinach od jej znalezienia i trwa przez
27h (SMISETH i wspotaut. 2006a).

Jedna z ostatnich czynnosSci wykonywa-
nych w komorze rozrodczej jest stworzenie
w padlinie zagtebienia utatwiajacego larwom
dostep do zasobow pokarmowych. ,Otwar-
cie” padliny ma kluczowe znaczenie dla prze-
zywalnoSci larw (EGGERT 1997).

OPIEKA NAD POTOMSTWEM

Zapewnienie odpowiednich warunkow
rozwojowych znaczaco wplywa na przezy-
walnos¢ larw, ale to opieka nad potomstwem
stanowi najwazniejszy czynnik decydujacy o
sukcesie reprodukcyjnym grabarzy. Opieka
rozpoczyna si¢ z chwila pojawienia si¢ po-
tomstwa na padlinie. Poczatkowo przybiera
dos¢ nieoczekiwana forme, przypominaja-
ca bardziej zachowania typowe dla ptakow
i ssakow, niz dla owadow. Mtode larwy, tuz
po wykluciu, wyciagaja si¢ w kierunku osob-
nikow rodzicielskich, ruchem szczek i zuwa-
czek oraz dotykiem odnozy domagajac si¢
pozywienia (MILNE i MILNE 1976). Wywoluje
to odruchy wymiotne u rodzicow. Wiekszos¢
larw grabarzy, w pierwszych stadiach rozwo-
jowych nie jest w stanie samodzielnie pobie-
ra¢ pokarmu, dlatego karmienie potomstwa
w poczatkowej fazie jest najbardziej inten-
sywne. Jednak larwy niektorych gatunkow
grabarzy moga przezyC nawet, gdy osobniki
rodzicielskie przedwczesSnie opuszcza miej-
sce rozrodu, m.in. nalezy do nich powszech-
nie wystepujacy w Polsce N. vespilloides
(ScotT 1998). Najprawdopodobniej brak sa-
modzielnoSci larw w pierwszych stadiach
rozwojowych spowodowany jest niedosta-
teczna sklerotyzacja szcze¢k. Uniemozliwia to
larwom pobieranie statego pokarmu (EGGERT
1997). Jednak hipoteza ta jak dotad nie zo-
stala zweryfikowana.

Larwy zebrza o pozywienie tylko w obec-
noSci osobnikOw rodzicielskich. Wazna role
w identyfikacji rodzicow odgrywaja kuty-
kularne weglowodory (CHC). Ich sktad nie
jest cecha indywidualna danego osobnika,
ale ulega zmianie podczas opieki nad po-
tomstwem. Dlatego identyfikacja nie polega

na rozpoznaniu konkretnego osobnika, tylko
opiera si¢ na zweryfikowaniu stanu, w kto-
rym sie znajduje. Na takiej samej podstawie
osobniki doroste rozpoznaja swojego partne-
ra od ewentualnego intruza (STEIGER i wspol-
aut. 2007). Potwierdzity to badania, ktore po-
kazaly, ze larwy tyle samo czasu poSwiccaty
na domaganie si¢ pozywienia w obecnoSci
osobnikow rodzicielskich, jak i samicy, ktora
opiekowata sie¢ potomstwem w rownolegle
prowadzonej hodowli. W kontakcie z obca
samica, niebedaca w trakcie opieki, takie za-
chowania nie byly obserwowane. Prawdopo-
dobnie na intensywnos$¢ zebrania o pokarm
przez potomstwo wplyw maja tez inne czyn-
niki, poniewaz w poréwnaniu z reakcja na
martwg samice¢, nat¢zenie tego procesu bylo
wicksze w obecnoSci zywego osobnika (SMI-
SETH 2010).

Mimo nabierania przez potomstwo coraz
wickszej samodzielnosci, opieka trwa az do
momentu zamiany w poczwarki. Wliczajac
okres spedzony na spreparowaniu zwlok,
zlozenie jaj (12-48 h) oraz czas potrzebny
na pojawienie si¢ larw (56 h), mozna stwier-
dzi¢, ze grabarze spedzaja na czynnoSciach
zwiazanych z opieka nad potomstwem od
9 do 16 dni. Duza rozpi¢to$S¢ czasu wynika
przede wszystkim z tego, ze tempo rozwoju
jest uzaleznione od warunkéw temperaturo-
wych. Im wyzsza temperatura, tym larwy roz-
wijaja si¢ szybciej (MEIERHOFER i wspotaut.
1999). Wartosci te odnosza sie do czasu, jaki
samica spedza wraz z potomstwem, samiec z
reguly opuszcza padline pare dni wczesniej.
Wrynika to z faktu, ze samce glownie skupiaja
sic¢ na maksymalizacji sukcesu rozrodczego.
Musza zbalansowaé korzySci pomiedzy dal-
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sza opieka nad potomstwem, poszukiwaniem
nowych zasobow i mozliwoScia zwickszenia
sukcesu reprodukcyjnego (SCOTT 1998). Sa-
miec potrafi oceni¢ stadium rozwojowe larw
oraz stan padliny, dlatego opuszcza dot roz-
rodczy, gdy zagrozenie ze strony konkuren-
tOw jest minimalne. Badania pokazaly, ze
istotny wpltyw na czas opieki ze strony sam-
ca ma zageszczenie populacji grabarzy. Im
byto ono wigksze, tym samiec pozostawat
dluzej z potomstwem, poniewaz zwickszato
si¢ ryzyko przejecia padliny (ScoTT 1998).

W komorze rozrodczej, pomiedzy osobni-
kami rodzicielskimi, panuje wyrazny podziat
obowiazkow. Samiec glownie zajmuje si¢
utrzymaniem padliny w odpowiednim stanie
oraz ochrona jej przed ewentualnymi kon-
kurentami. Samica natomiast wiekszoS¢ cza-
su poSwieca na przygotowywanie pokarmu
oraz karmienie mlodych (SMISETH i wspotaut.
2005). Jednak behawior grabarzy w razie ko-
niecznosci jest dostosowywany do okresSlonej
sytuacji. Koronnym przykladem na elastycz-
no$¢ w podziale rol jest sytuacja, w ktorej sa-
mica przedwczesnie opuszcza potomstwo. W
takim przypadku samiec przejmuje wszystkie
obowiazki partnerki. Jednak, gdy to samiec
za szybko opuSci potomstwo, behawior sa-
micy nie ulega duzym zmianom. Sugeruje to,
ze samica od poczatku maksymalnie angazu-
je sie w opieke i nie jest w stanie poswiecic
wiecej energii i czasu na dodatkowe obo-
wiazki zwiazane z ochrong i utrzymaniem w
odpowiednim stanie zasobow. Istnieje row-
niez inna hipoteza mowiaca, ze te same czyn-
noSci u samca i samicy moga by¢ obarczone
roznymi kosztami, dlatego przy obecnoSci
obu osobnikow w komorze rozrodczej wyko-
nywanie niektorych czynnosci jest dla samca
nieoptacalne (SMISETH i wspotaut. 2005). Sa-
mica poSwieca wiecej czasu na konserwacje
padliny tylko wtedy, gdy samiec odejdzie

Zn. padliny
| Ztoz. jaj

il

Poj. sie larw

Odejscie samca

v

Poziom JH

przed pojawieniem si¢ larw (SMISETH i wspol-
aut. 2006b). Dodatkowo, czas jaki poswi¢caja
grabarze na poszczegolne czynnoSci w duzej
mierze zalezy od stanu odnalezionej padliny.
Im znajduje si¢ ona w bardziej zaawansowa-
nym stadium rozkladu, tym osobniki rodzi-
cielskie poswiecaja wiecej czasu na jej kon-
serwacj¢ oraz przygotowanie zasobow pokar-
mowych dla potomstwa (ROZEN i wspotaut.
2008).

Badania z ostatnich 10 lat pokazuja, ze
duzy wplyw na opieke w poczatkowej fazie
ma stezenie hormonow juwenilnych (JH) w
hemolimfie pary rodzicielskiej. Hormony te
sa glownie odpowiedzialne za kontrole roz-
woju larwalnego owadow, ale moga rOwniez,
jak ma to miejsce u grabarzy, wpltywac na
zachowania oraz procesy towarzyszace roz-
mnazaniu. Najwyzsze wartoSci u imagines JH
osiaga w pierwszych dniach zycia larw, wte-
dy, gdy opieka jest najbardziej intensywna i
ulega obnizeniu wraz z rozwojem potomstwa
(ScoTT i PANAITOF 2004) (Ryc. 3). Gdy larwy
wejda w trzecie stadium rozwojowe poziom
JH wraca do stanu wyjSciowego. Jednak za-
miana larw z trzeciego stadium na mlodsze
powoduje utrzymanie wysokiego stezenie
hormonéw w hemolimfie osobnikéw rodzi-
cielskich. Swiadczy to o tym, ze potomstwo
znajdujace sie w ostatnim stadium larwalnym
stanowi bodziec do obnizenia poziomu JH, a
tym samym zmniejszenia intensywnosci opie-
ki (TRUMBO i ROBINSON 2008). Sztuczne pro-
by obnizenia poziomu JH nie spowodowaly
przerwania opieki. Podwyzszone tempo me-
tabolizmu podczas opieki Swiadczy o tym, ze
hormony juwenilne nie indukuja rozpoczecia
opieki nad potomstwem. Prawdopodobnie,
hormony posSrednio wptywaja na dostosowa-
nie metabolizmu do wzmozonego wysitku
zwiazanego z rozrodem (TRUMBO i ROBINSON
2008).

Koniec rozw. larw

Ryc. 3. Wahania poziomu JH

0 2 4 b 8 10 12 14
Dni po znalezieniu padliny

' w hemolimfie Nicrophorus or-
bicollis (wg SCOTT i PANAITOF,
2004, zmieniona).
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Forma opieki rodzicielskiej jest rowniez
ochrona krypty rozrodczej przed konkuren-
tami. Dlatego grabarze, aby zmaksymalizowac
swoj sukces rozrodczy, wyksztalcily szereg
zachowafn majacych na celu ograniczenie
konkurencji. O ile zakopanie i spreparowa-
nie padliny niweluje problem muchowek, to
rywalizacja z innymi grabarzami jest inten-
sywniejsza i trwa znacznie dluzej. Para osob-
nikéw, zanim zakopie znaleziona padline,
musi czesto stoczy¢ o nia wiele pojedynkow
wewnatrzgatunkowych oraz miedzygatun-
kowych. Przedstawiciele rodzaju Nicropho-
rus w walce postuguja sie¢ dwoma réznymi
technikami. Pierwsza, zwana ,dotykowa’,
opiera sie na krotkim kontakcie z czulkami
przeciwnika. Pokonany osobnik szybko odla-
tuje z miejsca walki. Druga strategia polega
na mocowaniu si¢, w wyniku czego stabszy
osobnik ustepuje pola silniejszemu. Obie
taktyki nie powoduja wickszych obrazen.
Tylko znikomy procent osobnikOw doznaje
uszkodzen czutk6w oraz konczyn. Swiadczy
to o stosunkowo matej agresji konkurujacych
gatunkow (Suzuki 2000). Glownym czynni-
kiem wptywajacym na wynik walki jest wiel-
koS¢ osobnika. Szczegollnie dobrym wskaz-
nikiem szans danego osobnika jest wielkoS¢
pronotum (przedplecze). Waga w mniejszym
stopniu odzwierciedla potencjat grabarzy
(SAFYR i ScoTT 2000). Ponadto, walka odby-
wajaca si¢ pomiedzy osobnikami rozniacymi
si¢ wielkoScia przedplecza jest mniej inten-
sywna i koficzy sie¢ mniejsza iloScia kontuzji.
Podwyzszone prawdopodobienstwo odnie-
sienia kontuzji jest wynikiem eskalacji walki
mie¢dzy osobnikami o podobnych mozliwo-
Sciach ,bojowych” (SAFYR i ScoTT 2000).

Zwycieska para zakopuje padling, ale nie
jest to roOwnoznaczne z zakoficzeniem rywali-
zacji, bowiem czesta taktyka wsrod grabarzy
jest przejmowanie juz spreparowanych zaso-
bow (RATCLIFFE 1996). GlOwnie strategia ta
postuguja sie wicksze gatunki. W skrajnych
przypadkach oddzialywania pomiedzy graba-
rzami przekraczaja ramy konkurencji, a na-
wet klasyfikowane sa jako kleptopasozytnic-
two (Suzuki 2004). Przyktadem takich zacho-
wan sa relacje pomiedzy N. quadripunctatus
i N.vespilloides. Pierwszy z wymienionych ga-
tunkow, mimo ze jest gatunkiem mniejszym,
znajduje wicksza liczbe martwych zwierzat.
Sytuacja zmienia si¢ po zakopaniu padliny,
wowczas wiekszy i silniejszy N. vespilloides
przejmuje duza czeS¢ zasobow uprzednio
zakopanych przez swojego konkurenta. Gdy
rywale znajda si¢ w krypcie i nie zostana

odpedzeni, zabijaja larwy aktualnie rezydu-
jacej pary, po czym przystepuja do rozrodu
(TRUMBO 2006). Ogromne znaczenie ma fakt,
czy padlina zostala przejeta na drodze konku-
rencji wewnatrz- czy miedzygatunkowej. Ma
to bowiem istotny wplyw na wielkoS¢ wy-
legu osobnikoéw, ktore przejely zasoby (Su-
zuki 2004). Koszt konkurencji wewnatrzga-
tunkowej jest na tyle maly, ze nie powoduje
zmniejszenia wielkoSci potomstwa, natomiast
przejecie padliny od innego gatunku czesto
skutkuje zmniejszeniem masy larw. Istnieja
dwie hipotezy dotyczace prawdopodobnych
przyczyn obnizenia wagi larw. Pierwsza opie-
ra si¢ na zalozeniu, ze koszt poniesiony w
wyniku walk jest tak duzy, ze wpltywa to na
intensywno$¢ opieki, a tym samym na wage
larw. Druga hipoteza laczy mniejsza wage
larw z wczesSniejszym wykorzystaniem padli-
ny przez inny gatunek. By¢ moze wydzieliny
oralne i analne stosowane do preparowa-
nia zasobow negatywnie wplywaja na roz-
woj larw innych gatunkéw grabarzy (SUZUKI
2004). Ponadto wczesniejsze prace wykazaly,
ze walki pomiedzy grabarzami nie sa obar-
czone duzymi stratami energetycznymi, dlate-
go hipoteza druga wydaje si¢ by¢ wiarygod-
niejsza.

Wraz z uplywem czasu ryzyko przejecia
padliny staje si¢ mniejsze, poniewaz zaso-
by w miar¢ ich wykorzystywania sa coraz
mniej atrakcyjne dla innych grabarzy (TRUM-
BO 20006). Przektada sie to rOwniez na ewen-
tualna iloS¢ potomstwa osobnikoéw, ktore
przejma krypte rozrodcza. Przejecie padliny
eksploatowanej przez cztery dni, powoduje
zmniejszenie o polowe wylegu osobnikow,
ktore przejety krypte, w poréwnaniu do wy-
legu uzyskanego w podobnych warunkach
na Swiezej padlinie. Natomiast po siedmiu
dniach padlina jest na tyle wyeksploatowa-
na, ze nie istnieje ryzyko jej przejecia przez
inne osobniki (TRUMBO 2006). Kluczowa, w
ochronie przed konkurentami i przejeciem
zasobow, jest obecnoS¢ samca w gniezdzie.
Badania prowadzone przez TRUMBO (20006)
wykazaly, ze pojedynczy samiec efektywniej
bronil larw niz samotna samica. Jednak naj-
wicksza skutecznoScia odznaczala sie para
utworzona z samca i samicy. Para niwelo-
wala praktycznie wszystkie proby przejecia
padliny (TRUMBO 20006). Specjalizacja i przy-
stosowanie do wykonywania roznych funkcji
w dole rozrodczym powoduje, ze grabarze w
pelni zabezpieczaja swoje potomstwo przed
negatywnymi skutkami zwigzanymi z konku-
rencja.
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Prawdopodobnie, w konkurencji oraz
ustalaniu struktury dominacji istotny wpltyw
maja hormony juwenilne. Podwyzszenie po-
ziomu JH w hemolimfie grabarzy powodo-
walo nagly wzrost agresji wzgledem innych
osobnikoéw (ScoTT 2006). Wiazalo sic to z
duzo czestszymi i wigkszymi kontuzjami,
utrata fragmentéw czutkow, noég lub uszko-
dzeniami pokryw. Chrzaszcze, ktorym pod-
wyzszono poziom JH, atakowaly nawet pod
nieobecnos¢ zasobow. Co ciekawe, samice
atakowaly z taka sama zawzictoScia wszystkie
osobniki niezaleznie od ptci, natomiast sam-
ce nigdy pierwsze nie atakowaly samic. Do-
piero sprowokowane odwzajemnialy agresje
(ScorT 20006). Poziom agresji jest istotnym,
ale nie najwazniejszym czynnikiem warun-
kujacym wygrana danego osobnika. Wzrost
agresji zwicksza liczbe inicjowanych walk,
ale nie przeklada sie na ewentualne odniesie-
nie sukcesu. Wazniejszym czynnikiem wply-
wajacym na wygranie walki jest wielkoS¢
osobnika (Scott 2006). Doktadny wplyw JH
na ksztaltowanie struktury dominacji nie jest
jeszcze do konca wyjasniony. Sugeruje sig, ze
hormony juwenilne posrednio wplywaja na
agresje poprzez obnizenie progu dla bodz-
cow Srodowiskowych oraz socjalnych (SCOTT
2000).

Mimo wystepowania negatywnych relacji
pomiedzy grabarzami, osobniki w wickszym
stopniu akceptuja obecnos¢ konkurentow i
wspolnie zajmuja si¢ potomstwem na padli-
nie o duzych rozmiarach (RATCLIFFE 1996).
W tym samym czasie na padlinie moze znaj-
dowac sie kilka osobnikOw, zaré6wno samic,
jak i samcow. CzestoSC tworzenia tego typu
zgrupowan zalezy od indywidualnych pre-

dyspozycji danego gatunku oraz od wielko-
Sci martwego zwierzecia. Jednakze osobniki
nalezace do mniejszych gatunkéw czesciej
decyduja si¢ na tego typu zachowania. Za-
obserwowano rowniez, ze samice chetniej i
czeSciej wspoOlpracuja z innymi samicami niz
ma to miejsce w przypadku samcow. Czas
trwania kooperacji jest regulowany przez
najwicksza samice¢, zwana samica dominuja-
ca. W zaleznoSci od stanu i wielkoSci zaso-
bow, wspotpraca moze zakonczy¢ si¢ na kaz-
dym etapie opieki (SCOTT i wspotaut. 2007).
Wystepowanie hierarchii nie wplywa jednak
na sama opieke. Zadna z larw nie jest dyskry-
minowana i kazdej z nich samice posSwiecaja
taka sama iloS¢ czasu, pod warunkiem jed-
nak, ze samice zlozyly jaja w tym samym cza-
sie, co samica dominujaca. Juz kilkugodzinne
roznice w wieku larw powoduja, ze sa one
zabijane (EGGERT i MULLER 2000).

Kooperacja nie niweluje agresywnych za-
chowan. Thumaczone jest to na dwa sposo-
by. Po pierwsze, obecnos¢ innych osobnikow
moze powodowal ograniczenie zasoboOw po-
karmowych dostepnych dla potomstwa, co
prowadzi do sytuacji stresowych. Po drugie,
ataki zwiazane sa z behawioralnymi wzorca-
mi. Po zlozeniu jaj inne osobniki traktowa-
ne s3 jako intruzi (EGGERT i MULLER 1992).
Mechanizm oraz przyczyny ekologiczne i be-
hawioralne wspolnej opieki nie sa do kofica
poznane. Czesto bowiem tego typu wspolpra-
ca nie jest obserwowana na padlinie o wi¢k-
szych rozmiarach. Teoretycznie, duza padlina
umozliwia wychowanie liczniejszego potom-
stwa, ale tez wymaga dluzszego preparowania
oraz wigkszych nakladow na jej obrone¢ oraz
utrzymanie w odpowiednim stanie.

BEHAWIOR NEKROFAGICZNYCH CHRZASZCZY Z RODZAJU GRABARZ, NICROPHORUS SPP.
(COLEOPTERA: SILPHIDAE)

Streszczenie

Padlina mimo malej dostepnosci stanowi gltow-
na baze pokarmowa dla wielu gatunkow owadow.
Wszystkie grupy padlinozercow wyksztalcity szereg
mechanizmoéw redukujacych negatywny wplyw kon-
kurentoéw. Jednak najciekawszym z nich jest opieka
nad potomstwem wystepujaca u chrzaszczy z ro-
dzaju Nicrophorus (grabarz). Nie mniej ciekawe u
grabarzy sa zachowania poprzedzajace opieke nad
potomstwem. Dla zrozumienia roli ztozonych taktyk
zyciowych grabarzy, przedstawione beda one na tle
ich cyklu zyciowego.

Grabarze do detekcji padliny wykorzystuja zmyst
wechu. Chrzaszcze te sa w stanie zlokalizowacd
zrodto zasobow juz po kilku godzinach od ustaniu
czynnosci zyciowych zwierzecia. Umozliwiaja im to

oragny znajdujace si¢ na ostatnich segmentach czul-
kow. Ponadto grabarze wykorzystuja zmyst wechu
do komunikacji miedzy osobnikami. Samce emitujac
feromony aby zwabic¢ samice.

Po znalezieniu padliny oraz partnera do rozro-
du, grabarze przystepuja do preparacji padliny. Przy
pomocy zuwaczek oczyszczaja martwe zwierze z
futra lub piér i formuja z niego kul¢. Jednoczesnie
padlina jest zakopywany i ,zaszczepiana” wydzieli-
nami oralnymi i analnymi. Substancje te konserwuja
zasoby pokarmowe poprzez dekompozycje procesow
rozkltadu. Po spreparowaniu padliny samica sklada
jaja w ziemi.

Opieka rodzicielska jest glownym czynnikiem
wpylywajacym na sukces reprodukcyjny grabarzy. W
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poczatkowym okresie przypomina bardziej zachowa-
nia obserwowane u ptakéw i ssakow. Mlode larwy,
tuz po wykluciu wyciagaja si¢ w kierunku osobni-
kow rodzicielskich, ruchem zuwaczek oraz dotykiem
odnozy domagajac si¢ pozywienia. Larwy grabarzy
w pierwszych stadiach rozwojowych nie sa w stanie

samodzielnie pobiera¢ pokarmu. ZarOwno samiec i
samica prowadza opieke na potomstwem. Obecnos¢
samca, przede wszystkim gwarantuje lepsza ochrone
gniazda. Osobniki rodzicielskie zostaja wraz z po-
tomstwem do czasu zamiany larw w poczwarki.

BEHAVIOR OF BURYING BEETLES (COLEOPTERA: NICROPHORUS)

Summary

Carcasses, despite their low availability, are
base resources for many insects. Scavengers devel-
oped many mechanisms that reduce negative im-
pact of rivals. But the most spectacular behavior
is extensive biparental care occurring in burying
beetles (Nicrophorus sp.). For better understand-
ing of the complexity of behavior of all burying
beetles their life cycle is presented. Burying bee-
tles have perfectly developed sense of smell; used
for searching of carrion. They are remarkably
adapt to detect the odor of recently died animals
using the organs of smell located on their anten-
nae. Furthermore, sense of the smell is involved
in the communication between individuals of the
opposite sex. Male emits a pheromone that serves
a female. After finding resources and mates, bury-
ing beetles, start carcasses preparation. Beetles of

Nicrophorus species remove from dead animal’s
fur or feathers and form balls. Simultaneously, the
resource is buried and inoculated with oral and
anal secretions that preserve the carrion and mod-
ify the course of its decomposition. The female
lays eggs in soil. Parental care is a most important
factors affecting to reproductive success. At the
beginning, parental care takes a form, resembling
more behavior found among birds and mammals
than insects. Larvae after hatching draw towards
the parents demanding food. In early development
stages, most burying beetles offspring are unable
to feed. Both males and females provide extensive
parental care, and the major benefit of male assis-
tance is to help to defend the brood and carcass
from competitors. Parents stay in the resources
until the offspring transforms into the pupa.
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