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Geschlechtsspezifisches Fortpflanzungsverhalten des
Hirschkifers (Lucanus cervus)

MARKUS RINK & ULRICH SINSCH

Kurzfassung

Radiotelemetrie, Fang-Markierung-Wiederfang und Brutstéittenmonitoring erwiesen sich bei einer Hirschkifer-
Population im Moseltal bei Alf und Bullay als geeignete Methoden, das Fortpflanzungsverhalten dieser GroBkifer
zu studieren. Der Zeitpunkt des Schliipfens der Imagines war geschlechtsspezifisch unterschiedlich und wurde von
Klimafaktoren signifikant beeinflusst. Die Ménnchen entfernten sich wesentlich weiter von ihrer Herkunftsbrut-
stitte als die Weibchen. Fiir die Geschlechterfindung kam der Brutstitte eine zentrale Rolle zu. Die Paarung er-
folgte entweder in unmittelbarer Nihe der Geburtsbrutstitte des Weibchens oder nach einem Schwirmflug meist
in der Nihe von anderen Bruthabitaten. Im Gegensatz zur bisher géngigen Vermutung pflanzten sich die Weibchen
dieser Population nur einmal in ihrem Imaginalleben fort.

Abstract

Sex-related mating behaviour of the stag-beetle (Lucanus cervus)

Radio-telemetric monitoring, mark and recapture and nest site monitoring were well-suited methods to study the
reproductive biology of a stag beetle population in the Moselle valley near Alf and Bullay. The timing of emer-
gence of the stag beetle imagines differed between the sexes und was influenced significantly by climate factors.
Males dispersed considerably larger distances from their natal nest sites than females. The natal nest site of
females was the most important meeting place with males for reproduction. Mating occurred either at this site or
following a swarm flight mostly close to another nest site. In contrast to the common assumptions females of this
populations reproduced only once in their life.

1. Einleitung

Die Lebenszyklusstrategie des Hirschkéfers
Lucanus cervus fillt unter die Kategorie der
tiberlappenden Semelparitit (BEGON et al.
1996). Einer mehrjdhrigen Larvalentwick-
lung folgt ein kurzes Imaginalstadium, das
fast ausschlieBlich der Fortpflanzung dient.
Uberlappende Semelparitit zeigen auch Li-
bellenarten wie z. B. die Torfmosaikjungfer
(Aeshna juncea), die eine fast zweijdhrige
Entwicklungszeit mit der Imaginalphase zwi-
schen Juni und Oktober des Folgejahres ab-
schlie3t (BELLMANN 1999). Weitere GrofB3ka-
fer mit dhnlichen Lebenszyklen sind der Nas-
hornkéfer (Oryctes nasicornis) und der Sdge-
bock (Prionus coriarius). Bei all diesen Arten
kommt der meist nur wenige Wochen dauern-
den Imaginalzeit eine 6kologische Schliissel-

rolle zu, da sowohl die genetische Durchmi-
schung innerhalb der Population als auch die
Griindung neuer Populationen durch disper-
gierende Tiere an diese Phase hoher Mobilitit
gebunden ist.

Die Fortpflanzungsbiologie von Lucanus cer-
vus erregte bereits Mitte des letzten Jahrhun-
derts Aufmerksamkeit, die sich allerdings
zunéchst auf die imposanten Rivalenkdmpfe
und die Paarung selbst konzentrierte (Tipp-
MANN 1954). Erst in den letzten 30 Jahren
riickte die geschlechtsspezifische Gesamtstra-
tegie in den Vordergrund (TOCHTERMANN
1987, SPRECHER-UEBERSAX & DURRER 2001).
Anekdotische Einzelbeobachtungen an unter-
schiedlichen Populationen wurden zur folgen-
den Verhaltenssequenz bei der Fortpflanzung
verkniipft: Das Fortpflanzungsverhalten wird
dadurch eingeleitet, dass das Weibchen einen
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Saftfluss (Nahrungsquelle) an Eiche oder Bu-
che aufsucht beziehungsweise ihn selbst an-
legt. Zu diesen Stellen, an denen das Weib-
chen verharrt, fliegen mehrere Minnchen aus
Entfernungen von bis zu 5 km herbei (KLAUS-
NITZER 1995). Hierfiir werden z. B. Eichen-
gerbséure fiir die Fernwirkung und Pheromo-
ne im Nahbereich als Lockstoffe verantwort-
lich gemacht (TOCHTERMANN 1992), aufer-
dem das Ausscheiden von Kot beim Saft-
lecken der Weibchen (JACOBS & RENNER
1998). Zwischen den Minnchen kommt es da-
bei zu Rivalenkdmpfen (TiPPMANN 1954).
Nach der Paarung sucht das Weibchen zur
Eiablage geeignete Bruthabitate auf, iiberwie-
gend die eigene Geburtsstitte (TOCHTERMANN
1992). Dieser Zyklus wird bis zu drei Mal
wiederholt, allerdings nehmen am zweiten
Zyklus nur noch 50% und am dritten nur noch
5% der Weibchen teil (TOCHTERMANN 1992).
Die Minnchen warten zwischen den Zyklen
an Saftbdumen und nehmen Nahrung auf
(TOCHTERMANN 1992).

Esistbislang nicht nachgewiesen, dass die be-
schriebene Verhaltenssequenz tatsdchlich
eine kausale Abfolge und fiir Hirschkéfer-Po-
pulationen charakteristisch ist. Speziell die
beschriebene Form der Geschlechterfindung
sowie die Hiufigkeit der individuellen Fort-
pflanzungszyklen scheinen {iberpriifungsbe-
diirftig. Weiterhin stellt sich die Frage, ob
es alternative Reproduktionsstrategien gibt
(ALcocK 1996). Deshalb untersuchten wir das
Reproduktionsverhalten an einer individuen-
starken Hirschkiferpopulation im Moseltal
bei Alf und Bullay (RINK & SINscH 2006,
2007a, b). Ziele der Untersuchung sind: (1)
Quantitative Erfassung des Reproduktions-
verhaltens; (2) Identifikation des Mechanis-
mus zur Geschlechterfindung; (3) Kosten-
Nutzen-Analyse der geschlechtsspezifischen
Reproduktionsstrategien.

2. Material und Methoden

2.1 Untersuchungsgebiet

Das Untersuchungsgebiet liegt beiderseits der
Mosel in den Gemarkungen der Gemeinden
Bullay und Alf, Kreis Cochem-Zell im Bun-
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desland Rheinland-Pfalz (RINK & SINSCH
2006, 2007a). Die Hohenzonierung reicht von
94 bis 398 m ii. NN, das Klima lisst sich als
trocken-warmes Weinbauklima charakterisie-
ren. Die Ortschaften liegen an der Mosel um-
geben von Weinbergen, Gérten und Resten al-
ter Streuobstwiesen, die in den Bergen und an
Nordhingen in Traubeneichen-Hainbuchen-
Wilder mit unterschiedlichen Anteilen natiir-
licher und anthropogen eingebrachter Baum-
arten iibergehen.

2.2 Brutstéttenmonitoring

Das Monitoring der Brutstitten (Abb. 1) er-
folgte wihrend der Aktivititszeiten der Imagi-
nes in den Abendstunden zwischen 20:00 und
23:00 Uhr. Zur Beobachtung wurden seit 2003
im Wechsel elf Helfer eingesetzt. Dieses tigli-
che Monitoring fand in den Jahren 2003, 2004
und 2005 vom 20. Mai bis zum 30. Juni statt
(Tab. 1). Die Beobachter registrierten alle Ké-
ferbewegungen von und zur Brutstitte mit
Uhrzeit, Geschlecht und Aktivitit (Flug, Lau-
fen, Paarung) und trugen diese in ein Proto-
kollbuch ein. Zusitzlich wurden einzelne
Brutstitten mit Gertistnetzen zeltartig boden-
dicht abgedeckt. Diese Netze wurden in der
ersten Maiwoche ausgebracht und bis in den
Juli hinein, jedoch mindestens iiber die
Schliipfphasen bis 10. Juni belassen. Stich-
probenartig wurden alle iibrigen bekannten
Brutstitten auf Schlupfmerkmale und Eingra-
bungen (ovale Locher) kontrolliert.

2.3 Individualmarkierungen

Im Jahr 2005 wurden die im Untersuchungs-
gebiet gefangenen Kéfer (n = 68) markiert und
wieder ausgesetzt. Ausgenommen waren
Kifer, die fiir telemetrische oder andere Un-
tersuchungen bendtigt wurden. Fiir die Mar-
kierung wurde kommerzieller Nagellack ver-
wendet, der bei Vorversuchen im Terrarium
gut auf der Cuticula haftete. Die Tiere erhiel-
ten individuelle Muster mit verschiedenen
Farben, Symbolen und Auftragungsorten, da-
mit sie bei Wiederfunden eindeutig zu identi-
fizieren waren.
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Abb. 1: Geographische Lage der 12 Hirschkiferbrutstitten im Untersuchungsgebiet mit Angabe der Luftlinienab-

stinde zwischen den Brutstitten.

Tabelle 1: Ubersicht zur Intensitit des Brutstittenmonitorings.

Brutstitte Zu- Einsatz von Abdeckung mit Stichproben
gang Beobachtern Netz (Schlupf,
Eingrabungen)
Jahr 2003 2004 2005 2003 2004 2005 2003 2004 2005
B 1 Mohrer 1 2003 ja ja ja nein ja ja ja ja ja
B2 Thiel 2004 ja ja nein ja ja nein ja ja
B3 Bucher 2004 nein nein nein ja ja
B4 Bucher 2003 nein ja ja ja ja
B5 Mohrer2 2004 ja ja ja ja
B6 Moselperlel 2005 ja ja ja
B7 Moselperle2 2005 ja ja ja
B8 Moselperle3 2005 ja ja ja
B9 Kolping 1 2005 zeit- nein ja
weise
B 10 Kolping 2 2005 zeit- ja
weise
B 11 Brache 2003 ja nein nein nein nein nein ja ja  nein
B 12 Ulrich 2005 nein nein ja
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2.4 Radiotelemetrie

In den Jahren 2003 bis 2005 wurden in den
Monaten Mai und Juni insgesamt 23 Imagines
beim Schliipfen aus den Brutstitten gefangen
und anschlieBend mit Sendern (Masse ca.
350 mg, Mafle 12,5 mm x 6,0 mm x 2,6 mm;
Antennenldnge: 100 mm; Titley Electronics,
Australien) versehen. Die maximale Reich-
weite betrug etwa 300 m und die Batteriele-
bensdauer lag bei ca. zwolf Tagen. Die Fre-
quenz betrug 150-151 MHz. Die Transmitter
wurden auf dem Pronotum befestigt und mit
einem Sekundenkleber auf Cyanoacrylatbasis
befestigt. Die Ortung der Signale erfolgte mit
einem Stabo-XR-100-Scanner erginzt durch
einen Vorverstirker PA 15 (Conrad Electro-
nics), einer Dreielement-Yagi-Antenne und
einfachen Teleskop-Stabantennen (weitere
Details in RINK & SiNscH 2007b).

Die Kifer wurden nach der Besenderung wie-
der an ihrem Fundort ausgesetzt und von die-
sem Zeitpunkt an im Homing-in-Verfahren
drei Mal am Tag aufgesucht. Dabei wurde
nach Moglichkeit Sichtkontakt aufgenom-
men. Die Aufenthaltsorte wurden mittels GPS
(Gerdt Garmin Geko 101) oder einer Karte mit
sehr kleinem Mafistab erfasst und mit einem
ArcView-Programm weiter bearbeitet. Die
telemetrierten Tiere lieferten Informationen
iiber die Brutstittenfindung, den Austausch
zwischen den Brutstitten und die Paarfin-
dung.

2.5 Klimadaten

Im Untersuchungsgebiet, Gemeinde Bullay,
befindet sich eine Wetterstation Typ ELV, WS
2500, Hohenlage 180 m ii. NN, die tigliche
Daten iiber Temperatur (Min/Max, Mittel),
Luftfeuchte (Min/Max; Mittel) und Luftdruck
liefert. Die Anlage ist in Form einer Wetter-
hiitte errichtet und misst nach internationaler
Norm in einer Hohe von zwei Metern tiber
dem Erdboden im Schatten.

2.6 Statistische Analysen

Dadie Daten in der Regel nicht normal verteilt
waren, wurden die Verteilungen durch ihre
Mediane charakterisiert. Vergleiche der Medi-
ane erfolgten mittels des MANN-WHITNEY u-

198

Tests bei zwei Gruppen und mittels des Krus-
KALL-WALLIS Tests bei multiplen Gruppen.
Zur Analyse des Klimaeinflusses auf das
Schliipfverhalten wurde eine Diskriminanz-
analyse und eine multiple Regressions- und
Korrelationsanalyse durchgefiihrt. Der Kli-
madatensatz fiir beide Analysen bestand aus
neun Variablen mit 162 Beobachtungen: (1-3)
Lufttemperatur im Schatten: Tagesdurch-
schnitt, tdgliches Minimum und Maximum;
(4-6) relative Luftfeuchtigkeit: Tagesdurch-
schnitt, tdgliches Minimum und Maximum;
(7-9) Luftdruck: Tagesdurchschnitt, tégliches
Minimum und Maximum. Diese Daten wur-
den mit den Schliipfereignissen (kategorische
Variable ja/nein; Diskriminanzanalyse) und
mit der Schliipfintensitit (kontinuierliche Va-
riable; Anzahl der an diesem Tag geschliipften
Imagines; multiple Regressionsanalyse) in
Beziehung gesetzt, um statistisch signifikante
Vorhersagemodelle zu entwickeln. Gewihlt
wurde der Variablensatz, der die meiste Vari-
anz (maximales R2) der abhiingigen Variablen
erklérte. Bei den Analysen wurden sowohl die
Klimadaten des Tages des Schliipfereignisses
als auch die drei Tage davor beriicksichtigt.
Vollstdndige Datensitze lagen fiir die Jahre
2004 und 2005 vor. Das Signifikanzniveau
wurde auf 5% festgesetzt. Alle statistischen
Berechnungen wurden mit dem Programmpa-
ket Statgraphics Plus, Version 5.0, durchge-
fiihrt.

3. Ergebnisse

3.1 Phinologie des Schliipfens aus der Brut-
stétte

Die Schliipfaktivitidt begann Mitte Mai und
endete Mitte Juni (Abb. 2). Der Zeitpunkt des
Schliipfens war bei den Weibchen ca. eine
Woche spiter als bei den Ménnchen. Die letz-
ten Weibchen verliefen auch ungefihr eine
Woche spiter als die Médnnchen das Nest. Ra-
diotelemetrische Untersuchungen (Weibchen
E 05) und Grabungen an Brutstitten zeigten,
dass Weibchen nach dem Schliipfen aus der
Puppenhiille zundchst dicht unter der Erd-
oberfldche verharrten, bevor sie das Nest zum
Schwarmflug verlieBen.
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N =49
26 Weibchen
23 Mannchen

Anzahl Kafer je Tag

Datum

Abb. 2: Schliipfphénologie von 49 Imagines, kumulierte Daten aus den Jahren 2003-2005 (schwarz = Médnnchen,

weill = Weibchen).

Diskriminanzanalysen der Wetterbedingun-
gen im Schliipfzeitraum (15.5.-10.6. in den
Jahren 2003-2004) zeigten fiir beide Ge-
schlechter, dass Klimafaktoren am Schliipftag
und bis zu drei Tage vorher den Zeitpunkt des
Schliipfens signifikant beeinflussten (Tab. 2).
Der Anteil korrekter Vorhersagen mittels des
besten Vorhersagemodells betrug bei den
Mainnchen 84% und bei den Weibchen 79%.
Da jedoch die Vorhersage von Schliipftagen
eine Fehlerquote von 21,4% bzw. 27,3% hatte,
erwies sich eine tagesgenaue Vorhersage auf-
grund von Wetterdaten als nicht moglich. Bei
den Miénnchen war es vor allem die Lufttem-
peratur, die Schliipftage von Nicht-Schliipfta-
gen unterschied, bei den Weibchen spielten
auch Luftfeuchtigkeit und Luftdruck eine
Rolle (Tab. 2).

Die Anzahl der geschliipften Kéfer korrelierte
mit den Wetterbedingungen und erlaubte die
Erstellung quantitativer Vorhersagemodelle
mittels multipler Regressionsanalyse (Tab. 3).
Bei den ménnlichen Hirschkifern erklirte das
beste signifikante Regressionsmodell (ANO-
VA, F; 5,=10,12; P<<0,00001) auf der Basis
von drei Luftfeuchtigkeitsvariablen 37,8%
(R?) der Variabilitit in der Schliipfintensitit,
bei den Weibchen trugen zwolf Klimavaria-
blen zur einer Erkldrung von 72,8% der Ge-
samtvariabilitit bei (ANOVA, F,, ;, =9,17; P
<<0,00001).

3.2 Aktivitit an der Brutstitte

Gruppenzusammensetzung der Imagines an
der Brutstdtte. Die im folgenden beschriebe-
nen oberirdischen Aktivititen der Kifer wur-
den im Jahr 2005 an allen Brutstitten in der
gleichen zeitlichen Abfolge beobachtet
(Abb. 3). Unterschieden wurde zwischen Ima-
gines aus der beobachteten Brutstitte (= Ge-
burtsbrutstitte) und solchen, die aus anderen
Brutstitten zugeflogen waren. Lediglich die
Zeitpunkte der ersten Beobachtung und die
Abundanz der einzelnen Imaginesgruppen va-
riierten zwischen den Lokalitdten. Zunéchst
hielten sich hauptsédchlich Méannchen, die aus
der beobachteten Brutstitte geschliipft waren
und solche, die von anderen Brutstitten zuge-
flogen waren, dort auf. Erstere verlieen die
Brutstitte meist innerhalb eines Tages. Mit
dem Schliipfen der Weibchen wurde die grof3-
te Dynamik von anfliegenden, wiederkehren-
den und den letzten schliipfenden Ménnchen
erreicht. Erste Paarungen fanden direkt an der
Brutstitte statt. Das Interesse der Midnnchen
an der Brutstitte endete mit dem Verlassen
oder dem Eingraben der letzten dort ge-
schliipften Weibchen. Zuletzt hielten sich nur
noch Weibchen, die von anderen Brutstitten
zugeflogen waren und wahrscheinlich bereits
begattet waren, hier auf. Sie liefen dann auf
die Brutstitte zu und gruben sich dort ein.
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Tabelle 2: Statistische Kennzeichen der Diskriminanzfunktionen (n Tage = 81)

(A) Ubersichtsstatistik:

Diskriminanz- Eigenwert Canonische Wilks Chi- Freiheits-  Signifikanz
funktion Korrelation ~— Lambda Quadrat grade

Minnchen 0,435 0,551 0,697 274 6 P<<0,0001
Weibchen 0,268 0,459 0,790 18,2 4 P=0,0011

(B) Standardisierte Diskriminanzfunktionskoeffizienten:

Mcinnchen: Klimavariablen

Koeffizienten

Mittlere Lufttemperatur am Schliipftag

Mittlere Lufttemperatur 2 Tage vor dem Schliipftag
Mittlere Lufttemperatur 3 Tage vor dem Schliipftag
Mittlere Luftfeuchtigkeit 3 Tage vor dem Schliipftag
Lufttemperaturminimum am Schliipftag
Lufttemperaturminimum 3 Tage vor dem Schliipftag

1,535
-1,289
2,024
1,059
-0,866
-1,624

Weibchen: Klimavariablen

Koeffizienten

Mittlere Lufttemperatur am Schliipftag
Mittlere Luftfeuchtigkeit am Schliipftag
Mittlerer Luftdruck 2 Tage vor dem Schliipftag

1,887
0,869
0,740

(C) Klassifikationstabellen

Beobachtet Vorhergesagt

Miinnchen Gruppengrofie Nicht- Schliipftag
Schliipftag

Nicht-Schliipftag 70 60 (85,7%) 10 (14,3%)

Schliipftag 11 3(27,3%) 8(72,7%)

Beobachtet Vorhergesagt

Weibchen Gruppengrofie Nicht- Schliipftag
Schliipftag

Nicht-Schliipftag 67 53(79,1%) 14 (20,9%)

Schliipftag 14 3(21,4%) 11 (78,6%)

Aufenthaltsdauer der Kifer an den Brutstdit-
ten. An den Brutstitten wurde die Aufenthalts-
dauer nach Geschlechtern und Brutstittenzu-
gehorigkeit aufgeschliisselt registriert. Mdnn-
liche (n=17) und weibliche Imagines (n=21)
verlieBen die Geburtsbrutstitte meist inner-
halb eines Tages nach dem Schliipfen
(Abb. 4A). Die Mediane der Aufenthaltsdauer
betrugen fiir beide Geschlechter einen Tag
und unterschieden sich nicht signifikant
(MANN-WHITNEY u-Test: P > 0,05). Zur Vor-
bereitung des Abfluges suchten die Kifer
zundchst laufend einen nahe gelegenen Baum
oder Strauch und kletterten hinauf. Von dort
aus wurde die Brutstitte fliegend verlassen,
Abwanderung iiber groflere Strecken durch
Laufen wurde nie beobachtet. Allerdings ver-
blieben auch einige Imagines bis zu 26 Tage
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an der Brutstitte (neun Weibchen, drei Méann-
chen, d.h. 31,5% aller Tiere der Geburtsbruts-
tatte). Zwei dieser Weibchen verpaarten sich
noch an der Geburtsbrutstitte (9,5% aller be-
obachteten Weibchen), eines verlie3 danach
die Brutstitte, das andere grub sich dort ein.
Die iibrigen zehn Imagines verlieBen die
Brutstitte mit einigen Tagen Verzdgerung.
Zwei Minnchen kehrten nach Tagen zur Ge-
burtsbrutstitte zurtick (11,8% aller beobach-
teten Minnchen).

Weibchen (n = 15), die aus anderen Brutstit-
ten geschliipft waren, gruben sich zur Eiabla-
ge in die beobachtete Brutstitte ein und blie-
ben iiber einen ldngeren Zeitraum in der
Brutstitte. Entweder verlieBen sie diese
Brutstitte nicht mehr (n =9, d.h. 60% der be-
obachteten Weibchen) oder wurden sterbend
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Tabelle 3: Lineare Regressionsmodelle zur Vorhersage der Schlupfintensitit (Anzahl geschliipfter Imagines pro

Tag) mittels Klimavariablen basierend auf n = 53 Tagen.
A) Minnchen:

Klimavariable Koeffizient+ — Signifikanz
Standardfehler
Konstante -1,766+-0,919 P>0,05
Luftfeuchteminimum am Schliipftag -0,028+-0,012 P=0,0211
Mittlere Luftfeuchte 1 Tag vor dem Schliipftag 0,106+-0,022 P <<0,00001
Luftfeuchteminimum 1 Tag vor dem Schliipftag -0,075+-0,017 P=0,0001
(B) Weibchen:
Klimavariable Koeffizient+ — Signifikanz
Standardfehler
Konstante -49,759+-22,032 P=0,0293
Mittlere Lufttemperatur 1 Tag vor dem Schliipftag 0,303+-0,117 P=0,0134
Lufttemperaturmaximum 1 Tag vor dem Schliipftag -0,172+-0,076 P=0,0293
Mittlere Luftfeuchte 1 Tag vor dem Schliipftag 0,091+-0,029 P=0,0041
Luftfeuchteminimum 1 Tag vor dem Schliipftag -0,086+-0,025 P=0,0018
Luftdruckminimum 1 Tag vor dem Schliipftag 0,055+-0,021 P=0,0135
Mittlere Lufttemperatur 2 Tage vor dem Schliipftag -0,361+-0,094 P=0,0005
Lufttemperaturminimum 2 Tage vor dem Schliipftag 0,295+-0,066 P=0,0001
Mittlere Luftfeuchte 2 Tage vor dem Schliipftag 0,064+-0,028 P=0,0297
Luftfeuchteminimum 2 Tage vor dem Schliipftag -0,117+-0,022 P <<0,00001
Mittlere Luftfeuchte 3 Tage vor dem Schliipftag 0,140+-0,030 P <<0,00001
Luftfeuchteminimum 3 Tage vor dem Schliipftag -0,104+-0,019 P << 0,00001
Luftfeuchtemaximum 3 Tage vor dem Schliipftag -0,110+-0,018 P <<0,00001

auf der Oberflidche des Bruthabitats gefunden
(n=1, d.h. 10%). Die meisten Minnchen (n =
47), die aus anderen Brutstitten stammten,
verlieBen nach einiger Zeit wieder die Brut-
stitte (n=44; d.h. 93,6%), einzelne blieben je-
doch bis zu 6 Tage in der Nihe der Brutstitte
und versteckten sich zeitweise darin. Die Me-
diane der Aufenthaltsdauer unterschieden sich
signifikant zwischen den Geschlechtern
(MANN-WHITNEY u-Test: P =0,0003) und be-
trugen einen Tag bei den Ménnchen und vier
Tage bei den Weibchen.

Mehrjihrige Brutstdittennutzung. Die beob-
achteten Brutstitten wurden im selben Jahr
immer von mehreren Weibchen zur Eiablage
genutzt, wie beispielsweise im Jahr 2005 die
Brutstiitte B2, die von den Weibchen K4, G4,
D3 und ES aufgesucht wurde. Die mehrjihri-
ge Nutzung (2003-2005) derselben Brutstitte
war ebenfalls ein Charakteristikum dieser Po-
pulation, wie beispielweise an den Brutstitten
B1 und B2 nachgewiesen. Ein indirekter
Nachweis ist das Vorhandensein verschiede-
ner Larvalstadien in Brutstitte B2, die bei ei-
ner Grabung gefunden wurden.

3.3 Flug- und Laufbewegungen von der Brut-
stétte

Lokomotorische — Aktivitdt. Der  grofite
Streckenanteil der Dispersion der Imagines
wurde fliegend zuriickgelegt. Lediglich bei
den Weibchen schlossen sich den Fliigen auch
nennenswerte Laufstrecken an. Die tdglichen
Strecken (Luftliniendistanz), die von 23 tele-
metrierten Tieren zuriickgelegt wurden, nah-
men bei den Weibchen nach Verlassen der
Brutstitte mit zunehmendem Lebensalter der
Imagines signifikant ab (KRUSKALL-WALLIS
Test, P=0,0049), bei den Minnchen hingegen
nicht (KRUSKALL-WALLIS Test, P > 0,05). Die
maximale Tagesleistung betrug 1720 m bei
den Minnchen (n = 11) und 763 m bei den
Weibchen (n = 12, Abb. 5). Weitere Details
zum lokomotorischen Verhalten sind in RINK
und SINSCH (2007b) beschrieben.

Flugverhalten. Sowohl Minnchen als auch
Weibchen flogen Bdume bzw. Striucher,
Brutstitten oder einzelne Weibchen iiber Luft-
liniendistanzen von mehreren hundert Metern
an (Abb. 6). Richtungswechsel waren bei
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Abb. 3: Gruppenzusammensetzung der Imagines an drei Brutstitten (B1, B2 und B7) im Jahr 2005
(A) Tiere aus der Geburtsbrutstitte; (B) Tiere, die von anderen Brutstitten zugeflogen waren.

Minnchen héufiger als bei Weibchen. Baume
und Striucher dienten als Landepunkte nach
einem Flug. Fiihrte der Flug eines Médnnchens
zu einem Bruthabitat, so erfolgte die Landung
direkt auf dem Wurzelstock oder in Bereichen
von wenigen Metern Entfernung. Entschei-
dend fiir die Entfernung schien das Vorhan-
densein einer erhabenen Landemoglichkeit
(Baumstumpf oder Strauch) in unmittelbarer
Nihe der Brutstitte zu sein. Entsprechendes
galt fiir den Anflug der Minnchen auf einzelne
Weibchen. Die Mdnnchen umschwebten dann
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Kolibri-dhnlich den Aufenthaltsort des Weib-
chens und landeten in Entfernungen von we-
niger als einem Meter.

Weibchen flogen bei ihren Schwirmfliigen
meist in die Nédhe von besiedelten Bruthabita-
ten oder in Bereiche, in denen entsprechende
Strukturen vorhanden waren (Abb. 7). Sie lan-
deten im weiteren Umfeld der Brutstitte auf
Biumen oder Striauchern (Entfernung bis zu
50 m). Im Bereich der Brutstiitte B2 war eine
Fichte in ca. 20 m Entfernung ein hdufig ge-
nutzter Anflugspunkt brutstittenfremder
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Abb. 4: Aufenthaltsdauer 100 beobachteter Kifer an den Brutstiitten B1, B2 und B7 in den Jahren 2003-2005.
(A) Tiere der Geburtsbrutstitte, (B) Tiere von anderen Brutstiitten.

Weibchen und Minnchen. Weibchen liefen
den restlichen Weg bis zur Brutstitte.

Laufverhalten der Weibchen. Das Zulaufen
auf die Brutstitte wurde in sieben Fillen be-
obachtet. Die Weibchen niherten sich in Spi-
ralldufen dem Brutstéttenbereich (Abb. 8). In
unmittelbare Néhe eines geeigneten Stocks
(= Brutstitte) gruben sie sich ein. Die weiteste
Entfernung zum Stock betrug einen Meter,
meistens erfolgte das Eingraben jedoch am
Stock selbst.

Flugziele. Sieben beobachtete (Telemetrie /

Markierung) Kifer bewegten sich erkennbar
zwischen bereits besiedelten Brutstitten, aus
denen im selben Jahr schon Imagines ge-
schliipft waren. Neben diesen seit langem be-
siedelten Brutstétten wurden in Entfernungen
von 10-50 m drei weitere, jlingere Brutstétten
(B1, B4, B7) gefunden, aus denen noch keine
geschliipften Imagines bekannt waren. Drei
Kifer flogen jedoch iiber grolere Distanzen
(1000-2000 m) in Gebiete, die auBerhalb der
bis dahin bekannten Aktivititsbereiche der
Kifer lagen.
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Abb. 5: Tégliche lokomotorische Aktivitit (Flug + Laufen) von 23 telemetrierten Imagines.

Entferniing Zyischen Brutstatten s 483 m

Abb. 6: Flugverhalten des Miannchens FO4 nach Verlassen der Schlupfbrutstitte. Zeichenerkldrung: weile Qua-
drate: Brutstitten, schwarze Punkte: Aufenthaltspunkte FO4, weile Linien: Luftliniendistanzen zwischen Start-
und Endpunkt einer Tagesbewegung.
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Abb. 7: Flug- und Laufverhalten des Weibchens B3 05 nach Verlassen der Schlupfbrutstitte. Darstellung wie bei

Abb. 6.
Kiferweibchen Y4 05 . 2148 Ulr Kiifer klettert auf
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Abb. 8: Laufverhalten des Weibchens Y4 05 in der Nihe einer Brutstitte.
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3.4 Geschlechterfindung und Paarung

Geschlechterfindung an der Brutstiitte. Sechs
Minnchen (12,7% aller Méannchen an der
Brutstitte) anderer Brutstitten flogen iiber-
wachte Brutstitten an, in denen sich schlupf-
bereite Weibchen befanden und zwar vor dem
ersten Schliipfen eines Weibchens. Die Mann-
chen hielten sich dann in Bédumen und
Strauchern in Entfernungen von wenigen
Metern auf, um die Weibchen direkt nach
dem Schliipfen anfliegen zu konnen (Abb. 9).
Wenn Weibchen schliipften, waren sofort
fremde Minnchen zugegen, die Paarungs-
verhalten zeigten. Die Weibchen versuchten
hingegen, die Brutstitte in der Regel fliegend
zu verlassen und so Paarungen an der Ge-
burtsbrutstitte zu vermeiden. Rivalenkdmpfe
zwischen den Minnchen ermoglichten den
Weibchen oft das Entkommen. Wenn das
letzte Weibchen geschliipft war, wurde diese
Brutstitte nicht mehr von Minnchen aufge-
sucht.

Paarungsverhalten. Im unmittelbaren Brut-
stittenbereich wurden vier Paarungen (40%
aller beobachteten Paarungen) beobachtet, in
der nidheren Umgebung weitere drei. Abflie-
gende Weibchen wurden bereits beim Flug
von Minnchen verfolgt. Die Weibchen flogen
nach Verlassen ihrer Schlupfbrutstitte meist
Béume oder Striaucher an, blieben dort mehre-
re Tage und legten gelegentlich Saftmale an (n
=9, d.h. 90% aller telemetrierten Erstfliige
von der Brutstiitte). Diese Bdume wurden
auch von Minnchen angeflogen, die dort Ri-
valenkdmpfe durchfiihrten. Die Weibchen
warteten den Ausgang dieser Kdmpfe ab, ohne
Fluchtverhalten zu zeigen. In solchen Bdumen
bzw. Striauchern erfolgte anschliefend die
Paarung, wie drei Einzelbeobachtungen zeig-
ten.

Bei fiinf Rivalenkdmpfen verfolgten sich die
Minnchen gegenseitig und es kam zu Abstiir-
zen aus dem Baum, so dass das Weibchen er-
neut gesucht werden musste. Das jeweils klei-
nere Minnchen war in den Kédmpfen stets un-

Fliige G03
02.06.2003 a» WeibchenE 03
®  Miinnchen G 03
Hiitte
GO3E03 E 03 21:00 Uly
21:4%2 Ul Go03 nicht sichtbar unter
2100 Ul [ Hiittenboden
Kirsche
Go03
20:15 Ulr
10m
'nmja Hiltte
Go03
Thuja 21:10 Ulhr

Abb. 9: Beispiel fiir Anflug eines Médnnchens (G 03) auf ein Weibchen (E 03)
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terlegen oder wich zuriick. Unterlegene
Minnchen blieben jedoch in der Nihe (Ent-
fernung bis zu einem Meter). Missgliickte die
Paarung des siegreichen Minnchens, nidherte
sich das unterlegene Médnnchen wieder an. So-
wohl an der Brutstitte als auch im Baum wur-
de beobachtet, dass Weibchen aktiv zu Mann-
chen liefen und damit die Paarung einleiteten.
Die Minnchen versuchten, das Weibchen mit
ihren Mandibeln zu greifen und hielten es
dann fest. Paarungen dauerten von wenigen
Minuten bis hin zu einer Stunde.

4. Diskussion

Das Reproduktionsverhalten der untersuchten
Hirschkifer-Population konnte mit den ge-
wihlten Methoden quantitativ erfasst werden.
Brutstittenmonitoring und Telemetrie waren
zwar dufBerst zeit- und personalintensive Ver-
fahren, die aber die Kausalanalyse der einzel-
nen Verhaltenskomponenten im natiirlichen
Lebensraum ermoglichten. Methodenbeding-
te Storungen beeinflussten das Verhalten an-
scheinend nur kurzzeitig, ginzlich auszu-
schlieBen sind dauerhafte Beeintrichtigungen
durch die extern angebrachten Sender aller-
dings nicht. Einzelaspekte der Repro-
duktionsbiologie wie Reproduktionsstrategi-
en, Geschlechterfindung, Brutstittencharak-
teristika und Elterninvestment werden im Fol-
genden im Kontext mit anderen Untersuchun-
gen diskutiert.

Geschlechtspezifische Reproduktionsstrategi-
en. Der Brutstitte kommt im Fortpflan-
zungsverhalten der Hirschkifer eine Schliis-
selfunktion zu. Geschlechtsspezifisch unter-
schiedliche Schlupftermine, aber auch ihre
Variabilitdt innerhalb eines Geschlechts und
das {iiberwiegende Bestreben beider Ge-
schlechter, die jeweilige Brutstitte nach dem
Schliipfen zu verlassen, sorgen fiir ein weites
Zeitfenster fiir die Geschlechterfindung inner-
halb der kurzen Imaginalphase, wie diese Un-
tersuchung zeigte. Ahnliches gilt auch fiir den
Eichenheldbock (Cerambyx cerdo; NEUMANN
1997). Der Schlupftermin der ménnlichen
Hirschkifer wurde deutlich weniger vom
Wetter beeinflusst als derjenige der Weibchen,
was auf eine stirkere genetische Determina-

tion bei diesem Geschlecht hinweist. Da orts-
fremde Minnchen bereits vor dem Schliipfen
der ersten Weibchen an die Brutstitten gelockt
wurden und diese Lockwirkung bis zum
Schliipfen des letzten Weibchens anhielt,
kann bereits an der Brutstitte eine Durchmi-
schung des lokalen Genpools stattfinden. Al-
ternativ zur Paarung mit Artgenossen anderer
Brutstitten konnen sich Weibchen auch mit
Minnchen der eigenen Brutstitte an ihrem
Schlupfort verpaaren. Somit besteht an der
Geburtsbrutstitte Konkurrenz zwischen loka-
len und ortsfremden Minnchen um die Kopu-
lation (ALcock 1996). Die Ménnchenstrate-
gie kann darin bestehen, zunichst eine Kopu-
lation am eigenen Bruthabitat zu versuchen
und anschlieBend entweder andere Brutstétten
anzufliegen oder dort zu verbleiben und auf
weitere schliipfende Weibchen zu warten. Die
Wartetaktik beinhaltet, dass nur wenige be-
fruchtungsfahige Weibchen, nédmlich die lo-
kalen, erreicht werden konnen, der Fortpflan-
zungserfolg ist also fastimmer geringer als bei
Dispersionstaktik. Auflerdem konnten Weib-
chen aus der Geburtsbrutstitte des Midnnchens
nahe Verwandte sein, so dass Inzuchtdepressi-
on die Uberlebensfihigkeit des Nachwuchses
reduziert. Allerdings sind diese Kosten als
eher gering einzuschitzen, da individuell un-
terschiedliche Entwicklungszeiten sowie
durch das Ablegen mehrerer Weibchen im
gleichen Bruthabitat die Variabilitit des Ver-
wandtschaftsgrades erhoht wird. Welche Tak-
tik den Fortpflanzungserfolg optimiert, konn-
te somit von der Kondition des Ménnchens
abhingen, d.h. von seiner Fihigkeit, Energie
fiir Fliige zu investieren und damit mehr kopu-
lationsbereite Weibchen zu erreichen. Bei der
vorhandenen Variabilitdt der Korperldnge
(HARVEY & GANGE 2003; diese Untersu-
chung) wire also zu erwarten, dass kleinere
und schwiichere Kéfer Konkurrenz und Ener-
gieinvestment durch die Wartetaktik minimie-
ren, wihrend kriftigere Kifer die Dispersi-
onstaktik wihlen. Diese Hypothese wurde je-
doch nicht durch die an 18 telemetrierten
minnlichen Imagines gewonnenen Daten ge-
stiitzt, denn die Flugaktivitit war unabhingig
von der Korperlinge, Masse und Kondition
der Tiere. Im unmittelbaren Paarungsgesche-
hen um ein Weibchen zeigten im Rivalen-
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kampf unterlegene Mannchen allerdings eine
abwartende Haltung (Satellitentaktik), in dem
sie sich in der Nihe des Paarungsgeschehens
aufhielten und auf eine Chance zur Paarung
warteten. Eine neuere Untersuchung aus Eng-
land zeigt ebenfalls, dass nicht die absolute
KorpergroBe des Ménnchens entscheidend fiir
den Paarungserfolg ist, sondern das Verhéltnis
zwischen Minnchen- und Weibchengrofie
(HARVEY & GANGE 2006). Nach dieser Unter-
suchung sind sehr grole Minnchen sogar im
Nachteil bei der Paarung. Hierfiir spricht auch
eine Untersuchung beim Japanischen Hirsch-
kifer Prosopocoilus inclinatus, bei dem klei-
nere Ménnchen eine erfolgreichere Paarungs-
taktik gegeniiber dem héufigen Abwehrver-
halten des Weibchens zeigen (OKADA 2005).
Auch fiir den Dungkéfer Onthophagus acumi-
natus ist bekannt, dass gehornte und un-
gehornte Ménnchen unterschiedliche Strate-
gien anwenden (EMLEN 1997). Wihrend
gehornte Midnnchen den Zugang zur Rohre ih-
res Weibchens bewachen und mit gehdrnten
Rivalen umkidmpfen, meiden ungehornte den
Kampf und umgehen mittels eines eigenen
Ganges das bewachende Minnchen und kon-
nen so unbemerkt zum Weibchen und damit
zum Paarungserfolg gelangen.

Die Tendenz der Weibchen, nach dem Schliip-
fen die Geburtsbrutstitte umgehend, d.h. ohne
vorherige Kopulation zu verlassen, kann als
Strategie zur Vermeidung von Paarungen mit
nahen Verwandten interpretiert werden, also
zur Minimierung negativer Inzuchteffekte auf
die Fitness der Nachkommen. Die Paarung im
Geburtsbrutstittenbereich stellt jedoch fiir das
Weibchen dann eine Alternative dar, wenn an-
haltend schlechte Witterung den Schwirmflug
verhindert. Da Ménnchen auch bei niedrigen
Temperaturen flugfreudiger sind, erreichen
sie auch bei solchen Bedingungen fremde
Brutstitten. Priméres Ziel der Weibchen beim
Schwirmflug war die Nihe besiedelter Brut-
stitten, um dort zu kopulieren und an-
schlieend diese Brutstitten zur Eiablage auf-
zusuchen. Die weibliche Dispersionstaktik
triagt wie die der Médnnchen zur Kohésion des
Genpools benachbarter Brutstitten bei, wobei
gleichzeitig vermieden wird, dass sich nah-
verwandte Tiere lokal konzentrieren. Diese
Hypothese sollte in zukiinftigen genetischen
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Untersuchungen der Hirschkéfer einer Brut-
stétte getestet werden.

Geschlechterfindung. Offen bleibt die Frage,
wie die beiden Geschlechter zur nicht ortsge-
bundenen Kopulation zusammenfinden. Bis-
lang herrscht die Meinung vor, dass Weibchen
in Verbindung mit Saftmalen (Verletzung von
Bédumen durch Weibchen zur Nahrungsauf-
nahme) lockende Wirkung auf Médnnchen be-
sitzen. TOCHTERMANN (1992) nennt Eichen-
saft als Nahrung und Anlockungsfaktor fiir
Hirschkéfer. JACOBS & RENNER (1974) geben
Kot, der bei der Nahrungsaufnahme ausge-
schieden wird, als Lockstoff an. Die Beteili-
gung von Pheromonen wurde angenommen,
konnte aber bislang nicht schliissig nachge-
wiesen werden (KLAUSNITZER 1995, SPRE-
CHER-UEBERSAX & DURRER 2001). Beim Mai-
kifer (Melolontha melolontha) scheint die
Anlockung mittels Phenolen, die bei der Nah-
rungsaufnahme entstehen, und tiber Pheromo-
ne zu erfolgen (RUTHER et al. 2002).

Die hier prisentierten Ergebnisse sind mit der
beschriebenen und héufig kolportierten Vor-
stellung nicht kompatibel. Es ist offensicht-
lich, dass die primire anlockende Wirkung
von den Brutstitten, aus denen Weibchen
schliipfen, ausgeht. Stoffwechselprodukte aus
der Nahrung der Imagines oder Eichensaft
selbst scheiden als Lockstoffe aus. Erst in den
Bédumen, in denen die meisten Kopulationen
stattfinden, konnten Saftmale eine Rolle spie-
len. Damit dhnelt die Situation derjenigen
beim Heldbock, der zunichst kein Interesse an
einer Saftaufnahme hat und erst nach Abbau
der eigenen Fettpolster Nahrung aufnimmt
(NEUMANN 1997). Da Hirschkifer keinerlei
nachweisbare Priferenz fiir Eichen als Kopu-
lationsorte haben, diirfte Eichensaft bei der
Anlockung kaum eine funktionale Rolle spie-
len (RINK & SiNscH 2006). Kirsche, Pappel,
Linde sind neben der Eiche Ziele des
Schwirmfluges ebenso wie Fichte und
Hemlockstanne (SmitH 2003). Die Lockwir-
kung von iiberreifen Kirschen auf Hirschki-
fermdnnchen konnte ebenfalls nicht bestitigt
werden (KRENN et al. 2002, RINK & SINSCH
2006, 2007a). Da im Untersuchungsgebiet
weder reife Kirschen noch ergiebige Saftmale
zum Zeitpunkt der ersten Hirschkiferfliige
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vorhanden waren, scheint deren Bedeutung
als Lockstoffe bislang iberschétzt worden zu
sein.

Brutstdittencharakteristika. Wenn auch eine
einzelne Brutstitte sicher nicht das raumliche
Aquivalent einer Population darstellt, sondern
die Gesamtheit aller durch Schwirmfliige in-
teragierenden Brutstitten, so kommt der ein-
zelnen Brutstitte doch eine iiber viele Jahre
wihrende Bedeutung fiir eine Population zu.
Da die Dauer der Nutzbarkeit vom Volumen
an zerfallendem Holz abhingt, ist es verstind-
lich, dass als Bruthabitate genutzte Stocke ei-
nen Mindestdurchmesser besitzen miissen
(ToCHTERMANN 1992). Die Nutzungsdauer ei-
nes Bruthabitates hiangt aber nicht nur von der
Dimension des Stockes ab, sondern auch von
der Geschwindigkeit, mit der sich das Holz
zersetzt. Bruthabitate in Eichen- oder Kir-
schenstocken sind wahrscheinlich lidnger
nutzbar als solche in Weidenstocken gleicher
Dimension. Dennoch zeigt opportunistische
Nutzung verschiedenster Baumarten als Brut-
habitate, dass die bislang vermutete Priferenz
fiir Eichstocke eher eine Uberbewertung
anekdotischer Beobachtungen darstellt. Der
Heldbockkifer (Cerambyx cerdo) nutzt hin-
gegen Eichenbdume jahrzehntelang als Treff-
punkt der Geschlechter und als Larvalhabitat.
Anders als beim Hirschkéfer ist hier die Paa-
rung am Brutbaum die Regel (NEUMANN
1997).

Die Wahl der Brutstitte erfolgt exklusiv durch
das Weibchen und wird auch nicht durch den
Ort der Kopulation determiniert. Die unmit-
telbare Eingrabestelle am vermodernden
Baumstock sucht sie laufend auf, wobei die
oberirdische Suche eine hohe Laufaktivitit er-
fordert, um Fehlversuche an ungeeigneten Ei-
ablagestellen zu vermeiden. Die befruchteten
Weibchen diskriminieren nicht zwischen be-
reits besiedelten und neuen Brutstitten.

Elterninvestment und Eiablagehdufigkeit.
Das Elterninvestment des ménnlichen Hirsch-
kifers beschrinkt sich wie bei den meisten
Kéferarten auf die Bereitstellung von Spermi-
en fiir die Kopulation. Das Weibchen hinge-
gen stellt nicht nur die Energiereserven (Dot-
ter) fiir den Nachwuchs zur Verfiigung, son-
dern bestimmt den Entwicklungserfolg der

Eier durch die Auswahl der Brutstitte. Die ge-
ringe Anzahl (20-28 Eier; TOCHTERMANN
1992, SPRECHER-UEBERSAX & DURRER 2001,
eigene Beobachtungen) und die GroBe der be-
fruchteten Eier, die ein Hirschkiferweibchen
ablegt, sprechen fiir eine hohe Investition in
jeden einzelnen Nachkommen. Das Weibchen
sorgt durch seine Auswahl des Eiablageortes
fir Humusgehalt, Wérmeversorgung und
Feuchtigkeitsverhiltnisse und dies in einer
vor FraBfeinden relativ gut geschiitzten Tiefe.
Cerambyx cerdo dagegen legt seine Eier in
Rindenspalten am Baumstamm ab und setzt
damit die jungen Larven der Gefahr des Vo-
gelfrales (Spechtarten) aus und den erhohten
Risiken von widrigen Witterungsbedingun-
gen in der Zeit nach der Eiablage (NEUMANN
1997). Diese Risikostrategie wird kompen-
siert durch die hohe Anzahl der abgelegten
Eier (> 100; NEUMANN 1997).

Geringer reproduktiver Output verbunden mit
hohem Aufwand fiir die Suche nach einem ge-
eigneten Eiablageplatz ldsst es als unwahr-
scheinlich erscheinen, dass ein Weibchen
nach erfolgter Eiablage noch geniigend Ener-
giereserven besitzt, um in einen weiteren Fort-
pflanzungszyklus einzutreten. Zudem verblie-
ben die meisten telemetrierten Weibchen in
der Brutstitte, und diejenigen, die sie wieder
verlieen, starben wenig spéter, ohne andere
Brutstitten aufzusuchen. Dies widerlegt fiir
die untersuchte Population die von TOCHTER-
MANN (1992) vertretene Ansicht, dass Weib-
chen sich bis zu dreimal fortpflanzen kénnen.
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