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Abstrakt 

Mršiny jakožto jeden z efemérních habitatů představují energeticky bohatý, avšak 

časově omezený zdroj potravy. Díky tomu jsou jednotlivé nekrobiotní druhy hmyzu 

pod silným konkurenčním tlakem. Pomocí cíleně manipulované sukcese jsme 

testovali vzájemné vztahy obou hlavních dominujících skupin na mršinách malých 

savců, tedy larev bzučivek (Calliphorinae) a hrobaříků (Nicrophorini). 

Při manipulativním vyloučení těchto skupin v rané fázi kolonizace dochází 

k výrazným změnám v celém společenstvu. Při kolonizaci starších mršin totiž 

nedochází k dominanci bzučivek či hrobaříků, ale naopak je patrný nárůst 

početnosti a diverzity u sukcesně pozdních a méně dominantních druhů. 

V návaznosti na téma manipulované sukcese jsme se zaměřili na studium 

individuálních potravních preferencí jednotlivých druhů mrchožroutů. Pro studium 

individuálních potravních preferencí jsme vytvořili metodiku testování, která 

umožňuje paralelní i sekvenční podávání jednotlivých typů potravy. Výsledky 

behaviorálních potravních testů ukázaly, že dělení na jednotlivé potravní guidly 

není diskrétní, ale představuje spíše kontinuální řadu. Námi testované druhy, které 

jsou obecně považovány za nekrofágní, se při našem experimentálním designu 

vyznačovaly mixovanými potravními preferencemi – všechny byly alespoň 

částečně dravé. Tato plasticita může sloužit jako pojistka pro období, kdy tyto druhy 

nejsou schopny nalézt žádnou vhodnou mršinu, anebo je tato již obsazena 

konkurenčními druhy. Námi demonstrované experimenty přinášejí konkrétní data 

o potravních preferencích testovaných jedinců a nabízejí unikátní vhled do biologie 

a ekologie druhů, v neposlední řadě je s demonstrovanou potravní plasticitou 

nekrofágních druhů brouků nutno počítat ve forenzních studiích.  

 

 

Klíčová slova: sukcese, mršina, ekologie, nekrobiotní druhy, potravní strategie 

  



Abstract 

Carcasses, as one of the ephemeral habitats, represent an energy–rich but time–

limited food resource. As a result, individual necrobiotic insect species are under 

strong competitive pressure. Using targeted manipulation of succession, we tested 

the interactions between the two main dominant groups on the carcasses of small 

mammals – blowfly larvae (Calliphorinae) and burying beetles (Nicrophorini). 

When these groups were experimentally excluded in the early phase of 

colonization, significant changes occurred in the entire community. In the 

colonization of older carcasses, neither blowflies nor burying beetles dominated; 

instead, there was an increase in abundance and diversity of successionally late 

and less dominant species. Following the theme of manipulated succession, we 

focused on studying the individual feeding preferences of different carrion beetle 

species. To investigate these preferences, we developed a testing methodology 

that allows both parallel and sequential presentation of different food types. The 

results of behavioral feeding tests showed that the classification into distinct 

feeding guilds is not discrete but rather forms a continuous spectrum. The species 

we tested, which are generally considered necrophagous, exhibited mixed feeding 

preferences in our experimental design – all were at least partially predatory. This 

plasticity may serve as an insurance mechanism for periods, when these species 

are unable to find a suitable carcass or when available food source is already 

occupied by competitors. The experiments we conducted provide concrete data 

on the feeding preferences of the tested individuals and offer a unique insight into 

the biology and ecology of these species. Lastly, the demonstrated feeding 

plasticity of necrophagous beetles should be considered in forensic studies. 

 

Keywords: succession, carcass, ecology, necrobiotic species, feeding strategies 
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Úvod 
 

Lidská kultura byla od nepaměti fascinována smrtí – tajemstvím, kterému nikdo 

neunikne, a přesto ho nikdo z živých plně nepochopí. Smrt se stala ústředním 

motivem v umění, literatuře i filozofii. Malíř Hieronymus Bosch ve svých 

vizionářských obrazech zobrazoval peklo a posmrtný život s děsivými detaily. 

I dnes je smrt stále přítomná v populární kultuře – od filmů a hudby po videohry. 

Tato fascinace odráží naši touhu pochopit nevyhnutelné a smířit se s vlastní 

konečností. 

 

Po smrti se z každého živého tvora stává jen rozkládající se hmota – mršina. 

Rozklad mrtvých těl hraje klíčovou roli ve všech ekosystémech, neboť umožňuje 

recyklaci živin a udržuje rovnováhu v přírodě. Mrchožrouti, jako jsou supi, lišky 

nebo hmyz, pomáhají urychlit rozklad. Bakterie a houby pak dokončují proces 

dekompozice, čímž uvolňují dusík, fosfor a další prvky zpět do půdy, kde slouží 

jako základní látky pro růst rostlin. Bez tohoto přirozeného koloběhu by 

se ekosystémy rychle zhroutily, protože by v nich chyběly základní živiny. Rozklad 

tak není jen symbolem konce, ale i neustálé obnovy života. 

 

Tato disertační práce s názvem „Potravní vztahy a strategie ve hmyzích 

společenstvech na mršinách“, se zabývá částí toho komplexního tématu smrti 

a rozkladu mršin z pohledu sukcese a ekologie hmyzu. Cílem je ověřit vliv 

odstranění dominantních skupin hmyzu na vývoj hmyzího společenstva 

na mršinách a zkoumání potravní strategie vybraných druhů mrchožroutů, přičemž 

se obsah práce zejména opírá o terénní a food choice experimenty.  
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Mršiny jako významný habitat 
 

Mršiny představují jeden z tzv. efemérních habitatů. Tedy habitatů, které 

se vyznačují krátkodobým trváním a nepredikovatelnou distribucí. Pokud jsou 

takové habitaty organického původu, (např. trus velkých obratlovců, plodnice hub 

nebo rozkládající se dřevo či různé plody), vyznačují se efemérní habitaty kromě 

krátkodobosti a prostorové nahodilosti, i velkým množstvím relativně rychle 

využitelné energie (Finn, 2001; Carter et al., 2006). Na všech organických 

efemérních habitatech probíhá heterotrofní sukcese, která nevyhnutelně vede 

k jejich zániku. To představuje základní rozdíl od autotrofní sukcese, která naopak 

vede k více či méně stabilnímu stavu (Connell and Slatyer, 1977; Begon and 

Townsend, 2021).  

 

Mezi efemérními zdroji představují mršiny jedinečný zdroj díky své vysoké nutriční 

hodnotě nicméně jsou pomíjivé a objevují se nepředvídatelně jak v čase, 

tak prostoru (Barton et al., 2013; Benbow et al., 2019). I přesto, že průběh rozkladu 

mršiny je kontinuální proces, závislý na celé řadě okolních podmínek, lze zde 

do jisté míry pozorovat klasické sukcesní střídání jednotlivých fází. Řada autorů 

se snažila průběh a sled jednotlivých fází rozkladu popsat a formálně klasifikovat. 

Různí autoři rozlišují tři až osm fází rozkladů (Mégnin, 1894; Fuller, 1934; Payne, 

1965; Anderson and VanLaerhoven, 1996), jejichž klasifikace je založena 

především na fyzickém stavu mršiny. Svoji roli ale hrají i hmyzí společenstva, 

jejichž složení se mezi jednotlivými fázemi výrazně liší (Obr.1).  
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Obr. 1. – Zastoupení jednotlivých čeledí hmyzu v průběhu rozkladných fází 

(Sharanowski et al., 2008) 

 

Rychlost rozkladu mršiny a střídání jednotlivých fází závisí na mnoha faktorech. 

Nejvýznamnějšími jsou velikost mršiny, okolní teplota, vlhkost a přítomnost hmyzu. 

Vyšší teplota a vlhkost, stejně jako aktivita hmyzu, mohou proces rozkladu výrazně 

urychlit. Větší mršiny se paradoxně rozkládají rychleji než menší, protože přitahují 

větší množství hmyzu, který intenzivněji spotřebovával biomasu těla 

(Hewadikaram and Goff, 1991). 

 

Sukcese, její typy a sukcesní modely 
 

Sukcese je definována jako sled změn v ekologickém společenstvu, které jsou 

pozorovatelné v čase a prostoru (Connell and Slatyer, 1977; Begon and Townsend, 

2021). Sukcese se dá klasifikovat na základě různých kritérií. Primární sukcese je 

proces, kdy se společenstva vyvíjejí na zcela novém a nezaplněném území, 

kde celý ekosystém vzniká zcela od začátku. Typickým příkladem je vznik 

ekosystémů na nově vzniklých vulkanických ostrovech nebo v místě čerstvě 

zaniklého ledovce (Benton, 1966). Na druhé straně k sekundární sukcesi dochází 

v oblastech, kde už existovalo nějaké společenstvo, které bylo narušeno, 

ale například semena rostlin jsou stále přítomna, tím pádem se proces vývoje 

a obnovy společenstva může odehrávat rychleji. Typickým příkladem může být 

zarůstání opuštěného pole, nebo regenerace lesa po požáru (Horn, 1974; Tilman, 

1987). 
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Podle finálního stádia, ke kterému směřuje sukcese, ji můžeme rozdělit na dva 

základní typy. Autotrofní sukcesi, která končí klimaxem a heterotrofní sukcesi, 

která končí kompletním vyčerpáním zdroje (Connell and Slatyer, 1977; Begon and 

Townsend, 2021). Autotrofní sukcese začíná ekosystémem s nulovou nebo velmi 

nízkou biomasou a se zvyšující se úživností ekosystému se objevují 

komplikovanější organismy a složitější společenstva, většina organické hmoty 

je fixována v tělech autotrofních organismů. Podoba těchto společenstev může být 

stabilní nebo podléhat cyklickým disturbancím (Connell and Slatyer, 1977; Begon 

and Townsend, 2021). Naopak heterotrofní sukcese probíhá na efemérních 

či krátkodobých, energeticky vysoce vydatných zdrojích. Pojem heterotrofní 

sukcese tak popisuje vzájemné střídání jednotlivých sukcesních stádií během 

rozkladných procesů na substrátech jako je trus, mršiny, opadané ovoce či listí, 

plodnice hub nebo mrtvé dřevo. Pro všechny tyto a podobné substráty je společné 

to, že sukcese začíná vrcholem v dostupnosti zdrojů (Hanski and Koskela, 1977; 

Finn, 2001). Na rozdíl od autotrofní sukcese se tedy na začátku heterotrofní 

sukcese objevují pokročilé druhy schopné rychlého a efektivního využití živin. 

S postupující sukcesí se úživnost snižuje, množství biomasy klesá a konečným 

stádiem vývoje je fyzický rozklad, vyčerpání zdroje a následný zánik komunity 

(McIntosh, 1981; Begon and Townsend, 2021). Většina organické hmoty je 

fixována v tělech živočichů, bakterií či hub, které se podílejí na rozkladu.  

 

Rozkladné procesy jsou zásadní ve všech ekosystémech, protože tvoří klíčový 

prvek v koloběhu hmoty a energie (Moore et al., 2004; Benbow et al., 2019). 

V suchozemských ekosystémech se rozloží 50–70 % primární produkce organické 

hmoty, v mořských ekosystémech je to až 90 %. Jen pro představu, odhaduje se, 

že celosvětově se každý rok rozloží více než 100 gigatun (1014 kg) organické 

hmoty. Tento proces je klíčový pro recyklaci živin a podporu životních cyklů 

v ekosystémech (Gessner et al., 2010). V každém biotopu probíhá rozklad 

organické hmoty za jiných podmínek a s jinou efektivitou. Rychlost rozkladu je 

zejména závislá na velikosti zdroje, teplotě, přístupu kyslíku a z velké části 

na přístupu organismů (Begon and Townsend, 2021). Na rozkladných procesech 

zdroje se podílí široká škála organismů od obratlovců, přes drobné bezobratlé 

až po bakterie a houby (Bornemissza, 1957; Franklin, 1993). Jinak bude probíhat 

rozklad mršiny drobného hlodavce, pokud ho první objeví liška, hrobařík 
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(Nicrophorus sp. Fabricius, 1775) nebo bzučivky (Diptera: Calliphoridae). U trusu 

býložravců hrají podobně významnou roli např. velké druhy koprofágních brouků, 

které jsou schopny velké části zdroje relokovat. Jinými slovy ten, kdo se na mršině 

objeví jako první, je schopen do velké míry ovlivnit výslednou podobu 

společenstva. Tento efekt se nejvíce projeví u druhů, které jsou schopny si zdroj 

monopolizovat. Schopnosti monopolizovat zdroj a tím eliminovat, či alespoň omezit 

ostatní rozkladače, může hrát v ekosystémech velmi výraznou roli. Své využití 

našla dokonce i v zemědělství. Příkladem bylo využití introdukovaných 

koprofágních brouků při snižování kalamitního množství dvoukřídlého hmyzu, který 

se líhnul z trusu skotu chovaného na farmách v Austrálii (Perri et al., 2023). 

 

Během sukcese dochází v průběhu času ke střídání jednotlivých kolonizujících 

druhů (nejen v případě heterotrofní sukcese), které spolu mohou vzájemně různým 

způsobem interagovat. Kromě neutrálního vztahu, kdy přítomnost jednoho druhu 

nemá vliv na následnou prezenci druhu dalšího, nastávají i situace kdy dřívější 

kolonizátoři zdroj zpřístupňují následným druhům, nebo naopak kolonizaci zdroje 

dalšími druhy svojí přítomností stěžují. Z tohoto předpokladu vychází i tzv. 

facilitační a inhibiční model sukcese (Connell and Slatyer, 1977) (Obr.2).  
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Obr.2. – Tři modely mechanismů sukcese druhů. (1) facilitační model (2) model 

bez vzájemného ovlivnění a (3) inhibiční model. Písmena A–F označují jednotlivé 

úrovně sukcese. Přerušované čáry představují přerušení procesu (disturbanci). 

Písmena w–z označují pravděpodobnost přerušení procesů z Connell and Slatyer 

(1977). 

 

Základní myšlenkou facilitačního modelu je, že brzké a časné druhy sukcesní 

řady svojí činností mění zdroj tak, že jej mohou lépe osidlovat další druhy. 

Facilitace funguje jako hnací motor zejména u autotrofní sukcese. Příkladem jsou 

například pionýrské druhy rostlin, které se objevují na počátku autotrofní sukcese 

po ústupu ledovce a jejichž aktivitou vznikají příhodnější podmínky pro růst 

pokročilejších rostlin. Jejich aktivitou se snižuje pH, zvyšuje obsahu dusíku, vzniká 

první vrstva organického materiálu na matečné hornině (Worley, 1973; Walker, 

1993; Schmidt et al., 2008). Další ukázkou může být vzájemný pozitivní vliv stromů 

(facilitace) na růst bylin vyhledávajících stín v savanových biotopech (Carrión et 

al., 2017). Podobně, Caldwell et al. (1991) popisuje vzájemnou facilitaci vytrvalých 

bylin rostoucích na severoamerických prériích. Díky svým dlouhým kořenům 

„vytahuje“ pelyněk trojzubý (Artemisia tridentata Nutt, 1841) vláhu z hlubších 
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vrstev půdy, což pomáhá růstu žitňáku (Agropyron desertorum (Fisch. ex Link)), 

který má pouze mělké kořeny a jinak by neměl možnost se k vláze dostat.  

 

Valiente–Banuet et al. (2006) ve své práci popsal zajímavý příklad facilitace, 

kdy ve Středomoří vytvářejí současné druhy rostlin specifické mikroklima, 

a tím umožňují přežití vlhkomilným terciálním reliktům. K podobným výsledků 

dospěli při svých experimentech na kaktusech saguaro Niering et al. (1963) 

a posléze i Steenbergh a Lowe (1969). Autoři ukázali, že nové semenáčky 

prospívají pouze pokud se v jejich blízkosti nachází velké rostliny, které je alespoň 

na čas zastíní.  

 

S facilitací se můžeme setkat i u heterotrofní sukcese. Kadavery či trus bývají 

zásadně ovlivněny larvami bzučivek a dalšího dvoukřídlého hmyzu. Jejich aktivita 

rozrušuje zdroj potravy, zpřístupňuje nové části zdroje a zároveň umožňuje 

usazení i jiných druhů hmyzu (Sladecek et al., 2021; Dawson et al., 2022). Dalším 

případem facilitace u heterotrofní sukcese je činnost velkých obratlovců, 

kteří při konzumaci kadaverů velkých mršin otevírají břišní dutinu a tím odhalí 

tkáně i menším druhům obratlovců i bezobratlým (Stahler et al., 2002; Selva et al., 

2003; Wilmers et al., 2003; Allen et al., 2014). Podobně fungují v ekosystémech 

dřevokazné houby, které svojí aktivitou mohou zpřístupnit živiny pro ostatní druhy 

hub či různé členovce. Nemusí to ale platit vždy, neboť obzvláště u hub platí, 

že první kolonizátor často zabere celý zdroj jen pro sebe (Shigo, 1975; Rayner and 

Boddy, 1988; Lonsdale et al., 2008). 

 

Dominantní druhy mohou naopak zdroj monopolizovat, nebo i jinak znesnadnit 

ostatním organizmům jeho využívání (tzv. inhibiční model sukcese). Díky jejich 

činnosti dochází ke zpomalení nárůstu počtu druhů ve srovnání se stavem, 

kdy v systému tyto druhy z nějakého důvodu chybí. Příkladem inhibice u autotrofní 

sukcese může být například zarůstání lokalit dominantním, konkurenčně silným 

druhem rostliny. Dominantní druh může ostatním rostlinám bránit v růstu buď 

fyzicky (přerůstání, zástin, nedostatek prostoru ke klíčení) (Abdul–Wahab and 

Rice, 1967), nebo chemicky jak je známo například u ořešáků, akátů či dalších 

dřevin (Muller, 1966; Mallik and Inderjit, 2002). U heterotrofních společenstev jsou 

příkladem výše zmíněné dřevokazné houby, kdy primární kolonizátor svým růstem 
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brání růstu ostatních druhů (Rayner and Boddy, 1988; Boddy, 2001; Heilmann–

Clausen and Boddy, 2005). Vzájemnou inhibici můžeme pozorovat i mezi 

některými skupinami saproxylofágního hmyzu. Některé druhy totiž představují 

natolik silnou konkurenci, že se další, konkurenčně méně schopné nejsou schopny 

prosadit. Weslien et al. (2011) popisuje, jak přítomnost kozlíčka smrkového 

(Monochamus sutor (Linnaeus, 1758)) v pařezech smrků má negativní vliv na vývoj 

na vzácného kornatce velkého (Peltis grossa (Linnaeus, 1758)). Larvy kozlíčka se 

živí hluboko v bělovém dřevě a svojí činností snižují atraktivitu a kvalitu stanoviště 

pro dlouhověké larvy kornatce. Podobně byl zaznamenán i negativní vliv ve dřevě 

hnízdících severoamerických mravenců rodu Aphaenogaster Mayr, 1853 

na přítomnost některých dřevokazných hub či termitů (Warren a Bradford 2011)  

 

Na mršinách či v trusu mají výrazný inhibiční vliv larvy dvoukřídlých. Je to 

především díky jejich obrovské rychlosti kolonizace vysoké abundanci, ale i díky 

produkci amoniaku (Denno and Cothran, 1976; Hirschberger and Degro, 1996; 

Sladecek et al., 2021; Matuszewski and Mądra–Bielewicz, 2022). 

 

Extrémním případem inhibice u heterotrofní sukcese představují druhy schopné 

relokovat část nebo celý potravní zdroj. To bývá spojeno s aktivní ochranou 

relokované části zdroje, odstraněním ostatních rozkladačů a se zahrabáním 

monopolizované části (Bornemissza, 1979; Ridsdill–Smith et al., 1986; Suzuki, 

2000). Typickým příkladem relokujícího hmyzu jsou například hrobaříci. Aktivita 

jediného páru může vést k úplné monopolizaci mršiny malého savce či ptáka. 

Hrobaříci navíc aktivně odstraňují nakladená vajíčka a larvy dvoukřídlých. 

Po zahrabání, mechanické a chemické úpravě mršiny je zajištěno, že se v ní vyvíjí 

pouze potomci daného páru. Nicméně vliv hrobaříků je omezen jejich relativně 

malou velikostí (10–35 mm). Ty největší druhy dokážou pohřbít a monopolizovat 

kadaver o hmotnosti maximálně 100 g. (Milne and Milne, 1976; Scott, 1998). Větší 

mršiny tak slouží primárně jako zdroj potravy pro dospělé jedince, kteří se na nich 

živí během svého aktivního života (Trumbo et al., 2016). 

 

Relokující koprofágní brouci mají velmi podobné chování jako hrobaříci, ale díky 

možnosti rozdělit trus na menší části nejsou limitování velikostí dostupného zdroje 

(Sladecek et al., 2021). Navíc trus mohou přemisťovat i na značné vzdálenosti 
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ve formě kuliček (Gymnopleurus sp. Illiger, 1803; Scarabaeus sp. Linnaeus, 1758; 

Sisyphus sp. Linnaeus, 1758) nebo jej jen zahrabávají do tunelů pod zdrojem 

(Copris sp. Geoffroy, 1762; Geotrupes sp. Latreille, 1796; Onthophagus sp. 

Latreille, 1802).  

 

I velcí predátoři mohou inhibovat ostatní členy nekrobiontních společenstev. 

Medvědi baribalové (Ursus americanus (Pallas, 1780)) ve velkém množství 

případů svoji kořist zahrabávají do sněhu či hlíny a aktivně ji brání, 

čímž znemožňují dalším druhům obratlovčích predátorů a mrchožroutů v získání 

zdroje (Allen et al., 2014). 

 

Vzájemný vliv jednotlivých druhů není černobílý. Působení určitého druhu 

tak pro jeden druh může působit inhibičně, zatímco jiný druh může facilitovat. 

Ve většině ekosystému probíhají vzájemné facilitace či inhibice současně 

na různých úrovních. Tento dynamický ekologický proces je klíčový 

pro porozumění průběhu sukcese v různých prostředích (Hirschberger and Degro, 

1996; Allen et al., 2014; Begon and Townsend, 2021; Sladecek et al., 2021). 

 

Jednou z možností, jak studovat facilitaci či inhibici na efemérních zdrojích 

je přístup využívající blokování sukcese, tedy zabránění přístupu pionýrských 

druhů. Blokováním vlivu raně sukcesních dominantních druhů se dá ukázat jejich 

vliv na společenstvo. Sladecek et al. (2021) využil tento princip při studiu sukcese 

hmyzích společenstev na trusu velkých obratlovců. Zajímavé je, že manipulace 

s oddálením přístupu hmyzu vedly k celkovému zvýšení početnosti koprofágního 

hmyzu, ale neměly vliv na celkovou diverzitu druhů. Aktivita pozdně sukcesních 

druhů koprofágních brouků, byla příznivě ovlivněna aktivitou pionýrských druhů 

dvoukřídlých. Naopak na pozdně sukcesní druhy dvoukřídlých měly pionýrské 

druhy dvoukřídlých negativní vliv. Autor si také všímá, že facilitace je výraznější 

mezi fylogeneticky vzdálenými liniemi (raně sukcesní dvoukřídlí a pozdně sukcesní 

brouci), zatímco inhibice je častější mezi blízce příbuznými liniemi (raně vs. pozdně 

sukcesní dvoukřídlí). Podobný efekt byl popsán v našem podnebném pásmu 

u výkalnic (Scatophaga stercoraria (Linnaeus, 1758)), které svojí činností 

omezovaly četnost výskytu a úspěšnost rozmnožovaní hnojníka černého 

(Aphodius ater (DeGeer, 1774)) (Hirschberger and Degro, 1996).  
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Jak již bylo řečeno, v případě mršin představují dominantní raně sukcesní skupinu 

bzučivky. Jejich larvy se na mršině objevují velmi brzy a ve velkém množství. 

Svým působením urychlují rozkladný proces, zvyšují vlhkost kadaveru a produkují 

amoniak. Díky tomu mají negativní vliv na ostatní druhy objevující se později 

v sukcesi (Denno and Cothran, 1976; Matuszewski and Mądra–Bielewicz, 2022). 

Zároveň, ale mohou svojí aktivitou zapříčinit rozrušením těla a zpřístupněním 

vnitřních orgánů nebo tekutin vytékajících z kadaveru. Toto zpřístupnění tkání 

společně se zvýšením teploty pomáhá facilitovat zdroj pro ostatní druhy objevující 

se později v průběhu sukcese například pro mrchožrouty, kožojedy či hlodáče 

(Coleoptera: Silphinae, Dermestidae, Trogidae) (Dawson et al., 2022). Výskyt 

mrchožroutů Necrophila japonica (Motschulsky, 1862) zvyšuje uvolňování 

dimethyldisulfidu a dimethyltrisulfidu z těl mršiny a díky tomu jsou ke kadaverům 

přilákány další druhy nekrobiontního hmyzu (Ito et al., 2023). 
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Klasifikace nekrobiotního hmyzu  
 

I přes nepredikovatelnou časovou i prostorovou distribuci se na mršiny 

specializovala celá řada hmyzích druhů. Jelikož mršiny představují významný 

a velmi krátkodobý zdroj energie, tak druhy, které jej vyhledávají si navzájem silně 

konkurují. Silná konkurence vedla k adaptacím pro co nejrychlejší nalezení mršiny, 

k rozdílné sezónní aktivitě, ale i k různým potravním specializacím (Máslo, 2016). 

 

Podle potravních preferencí dělíme nekrobiontní hmyz do několika potravních 

guild: na nekrofágní druhy, predátory a parazity, omnivorní druhy a druhy náhodně 

přítomné (Smith, 1986; Kočárek, 2003; Goff, 2009). Toto dělení vzniklo z potřeby 

lépe porozumět a klasifikovat jejich potravní biologii a je využíváno například 

v ekologických a forenzních studiích. Při ekologických studiích pomáhá lépe 

uchopit a začlenit jednotlivé druhy do širšího kontextu a uvědomit si jejich roli 

v průběhu sukcese hmyzího společenstva kadaveru. Diskrétní přiřazení 

jednotlivých druhů k jednotlivým skupinám není jednoznačné. Řada druhů 

vykazuje přechodové strategie a během vývoje či sezóny uchyluje k různým 

alternativním potravním strategiím (viz kapitola Problémy s klasifikací jednotlivých 

druhů).  

 

Nekrofágní druhy 
 

Nekrofágní druhy se živí přímo rozkládajícími se tkáněmi mršiny nebo tekutinami, 

které se uvolňují při rozkladu. Díky tomu mají největší vliv na degradaci biomasy 

mršiny (Amendt et al., 2004; Ulrich et al., 2007; Zanetti et al., 2016; Tomberlin et 

al., 2017). Do této skupiny můžeme zahrnout většinu larev dvoukřídlých, 

kteří se živí na mršině – bzučivky, masařky (Diptera: Sarcophagidae) a mouchy 

(Diptera: Muscidae) zároveň do této skupiny patří i řada druhů brouků ze skupiny 

mrchožroutovitých (Silphinae), (Kočárek, 2003; Watson and Carlton, 2003). 

 

Povolný (1978, 1979) a Kočárek (2001) uvádějí podrobnější dělení nekrofágních 

druhů, které klasifikuje nekrofágy na základě preferovaného stádia dekompozice 

a detailněji se zaměřuje na nejčastěji konzumované tkáně. Nekrofágové se podle 

těchto prací dělí na vlastní nekrofágy živící se čerstvou mršinou (Thanatophilus 
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Leach, 1815, Sciodrepoides Hatch, 1933), dále saprofágy vyhledávající 

biochemicky aktivní mršinu (Coleoptera: Hydrophilidae, Leiodidae), dermatofágy 

osidlující vysychající zbytky svalů a kůže mršiny a keratofágy, kteří jsou schopni 

trávit peptidové řetězce keratinu, kolagenu nebo elastinu a díky tomu se živí 

na zbytcích kostry, srsti, peří, případně i rohoviny (např. Dermestidae, Trogidae) 

(Kočárek, 2003).  

 

Predátoři 
 

Predátoři se živí hlavně jedinci ostatních guild, kteří jsou přítomni na mršině, 

zejména nekrofágními larvami dvoukřídlých. Svojí činností dovedou výrazně 

ovlivňovat počty ostatních druhů. Počty predátorů jsou však přímo úměrné počtům 

jejich kořisti, nikdy jich nebude více než kořisti (Kočárek, 2003). Na mršině se 

vyskytuje relativně vysoký počet druhů dravých brouků vykazujících různé potravní 

preference. Tyto preference jsou závislé především na tělesné velikosti a konstituci 

kusadel. Drobné druhy s malými kusadly se živí pouze čerstvě vylíhnutými larvami 

či vajíčky dvoukřídlých, větší druhy potom predují larvy adekvátní velikosti. 

Zároveň se všichni predátoři cíleně vyhýbají velkým masám larev, které silně 

zvyšují vlhkost svého okolí a zároveň produkují toxický amoniak. Predátoři často 

loví v okolí či pod mršinou, kde je koncentrace larev nižší (Peschke et al., 1987). 

Larvy posledního instaru bzučivek loví zejména velcí drabčíci a mršníci. Drabčíci 

rodu Creophilus Leach, 1819 jsou jako jedni z mála schopni kusadly prorazit 

pupária bzučivek a následně zkonzumovat kuklu nebo i lovit dospělé bzučivky 

(Peschke et al., 1987). Dravé chování je známé i u ranných larválních instarů 

některých druhů masařek (Sarcophagidae) (Pape, 1987; Richet et al., 2011). 
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Parazitoidi  
 

Mezi parazitoidy parazitující na larvách nekrofágních dvoukřídlých patří především 

zástupci řádu blanokřídlí (Hymenoptera), převážně z čeledí Braconidae, 

Ichneumonidae, a Pteromalidae (Voss et al., 2009; Horenstein and Salvo, 2012). 

Mezi parazitoidy počítáme i ektoparazitické larvy drabčíků rodu Aleochara 

Gravenhorst, 1802 (dospělí brouci jsou draví). Čerstvě vylíhnuté larvy těchto 

drabčíků aktivně vyhledávají vhodné pupárium dvoukřídlých, do kterého se pomocí 

silných kusadel prokoušou a následně se živí na povrchu kukly až do vlastního 

zakuklení (Maus et al., 1998; Lin and Shiao, 2013). Ekologický vliv parazitoidů se 

příliš neliší od predátorů. 

 

Omnivorní druhy  
 

Omnivorní druhy kombinují predaci a nekrofágii. Živí se jak rozkládající se tkání 

mršiny, tak jsou schopny lovit ostatní druhy hmyzu na mršině. Tato skupina 

je ze všech přechozích také druhově nejpočetnější, avšak zaleží na tom, jak přísně 

nastavíme hranici mezi omnivorií a nekrofágií. V extrémním případě, můžeme 

do této skupiny zařadit v podstatě jakéhokoliv nekrofágního brouka, jelikož většina 

z nich je schopna více či méně konzumovat larvy bzučivek či jiné menší druhy 

nekrofágních brouků (Steele, 1927; Jakubec et al., 2021).  

 

Do skupiny omnivorních druhů můžeme zahrnout i mravence nebo další 

blanokřídlé, pro které sice mršina netvoří primární zdroj potravy, ale jsou schopni 

ji konzumovat, stejně tak jako lovit hmyz přítomný na mršině (Smith, 1986; 

Kočárek, 2003; Goff, 2009). Relativní podíl jednotlivých složek potravy (tj. tkáně 

mršin nebo ulovený nekrofágní hmyz) se může u omnivorů měnit v průběhu života 

jedince, nebo též v průběhu rozkladu kadaveru. Detailní porozumění potravních 

návyků jednotlivých druhů omnivorů proto bývá relativně komplikované 

a metodologicky náročnější než u předchozích skupin.  
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Náhodné druhy 
 

Řada druhů se na mršině vyskytuje spíše náhodou, využívá ji jako prostředí 

pro úkryt nebo jako zdroj vlhkosti či případně i náhodné loviště. Do této skupiny 

mohou spadat například potemníci (Tenebrionidae), suchozemští isopodní korýši 

nebo různé druhy pavouků (Wolff et al., 2001; Amendt et al., 2004).  

 

 

Problémy s klasifikací jednotlivých druhů 
 

Výše uvedená klasifikace, ale naráží na řadu problémů. Například mnoho druhů 

nekrobiontního hmyzu se v nepříznivých podmínkách uchyluje k alternativním 

potravním strategiím. Poinar (1985) popisuje zvláštní potravní chování 

u severoamerického druhu mrchožrouta Heterosilpha aenescens (Casey, 1886), 

který se běžně živí na mršinách či trusu šelem, ale za nedostatku potravy jeho 

larvy konzumují rostlinnou stravu, např. jahody. U nás se oportunistické chování 

objevuje např. u běžného obyvatele lesů, mrchožrouta znamenaného Oiceoptoma 

thoracicum (Linnaeus, 1758). U tohoto druhu bylo pozorováno, že se živí nejenom 

na mršinách, ale i na trusu či rozkládajících se plodnicích hub (Ratcliffe, 1996; 

Hastir and Gaspar, 2001; Sikes, 2005).  

 

Důležité je také zmínit, že dospělci a larvy stejného druhu mohou preferovat jinou 

potravu. Pokud se při klasifikaci zaměříme jen na potravní chování dospělců, 

nemusí tato klasifikace reflektovat potravní chování larev a naopak. Například 

u mrchožrouta pobřežního (Necrodes littoralis (Linnaeus, 1758)) se často uvádí, 

že je nekrofágní. To se dá považovat za primární strategii pouze u larev, jelikož 

u dospělců je známo, že jsou schopni se živit dravě a lovit larvy dvoukřídlých 

(Charabidze et al., 2016; Frątczak–Łagiewska and Matuszewskia, 2018). 

Obdobně je tomu u hrobaříků, jejichž larvy jsou stoprocentní nekrofágové, 

ale dospělci se chovají i dravě (Milne and Milne, 1976; Scott, 1998). 

Toto přizpůsobení potravního chování by navíc mohlo být velmi výhodné 
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pro výživu dospělců a larev, jelikož sdílejí stejnou niku a rozdílná preference 

potravy by snižovala vnitrodruhovou konkurenci. Navíc je pravděpodobné, že larvy 

i dospělci většiny druhů mrchožroutů se při nedostatku primární potravy a silné 

konkurenci bude uchylovat ke kanibalismu (Steele, 1927; Dorsey, 1940).  

 

Potravní preference se mohou lišit i v rámci pohlaví u jednoho druhu. Jedním 

z možných vysvětlení rozdílných preferencí, by mohlo být přizpůsobení potravní 

strategie aktuálnímu reprodukčnímu stádiu, skutečným ekologickým podmínkám 

nebo nutričním hodnotám potravy. Studie prováděné na hrobařících ukazují, 

že kvalita a typ potravy má vliv na velikost snůšky u samic. To by mohlo 

vysvětlovat, proč samci a samice konzumují rozdílné zastoupení jednotlivých 

složek potravy (Trumbo and Robinson, 2004). Fox a Moya‐Laraño (2009) dospěli 

k podobným závěrů při experimentech na zrnokazech (Coleoptera: Bruchinae).  

 

Existenci alternativních potravních strategií jsme pozorovali jak při terénních 

pokusech, tak i v rámci vlastních food choice experimentů na mrchožroutech. 

Výsledky pozorování jsou popsány v rámci článků tvořících hlavních část této 

práce (Jakubec et al., 2021; Kadlec et al., 2024).  

 

 

Metody studia potravních preferencí hmyzu  
 

Pro rozdělení (nejen) nekrobiontního hmyzu do jednotlivých potravních guild 

je potřeba důkladně znát jeho potravní chování a preference. K tomu slouží různé 

metodické přístupy. Část dat o potravních preferencích jednotlivých druhů pochází 

z přímých pozorování v terénu, či jednoduchých etologických pokusů s uzavřením 

několika jedinců a potencionální potravy do boxu (Steele, 1927). 

Takováto pozorování jsou ale silně závislá na životní fází jedince, okolních 

podmínkách či osobě pozorovatele. Velká část pozorování byla zpravidla 

přejímána ze starších prací, které nebyly prováděny ve standardizovaných 

podmínkách a nemusí tedy odpovídat realitě (Ratcliffe, 1972). Navíc přímá terénní 

pozorování pro řadu (převážně) vzácných druhů nejsou k dispozici. Terénní 

pozorování může zaznamenat i abnormální chování a jeho paušalizace může vést 
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k nesprávným závěrům. Například za predační chování může být považováno 

zabití konkurenčních jedinců či druhů v rámci boje o zdroj. Například Steele (1927) 

uvádí, že největší druh hrobaříka (Nicrophorus orbicollis Say, 1825) zabíjel jedince 

menšího druhu (Nicrophorus tomentosus Weber, 1801), to ale není důkaz dravého 

chování, spíš se jedná o likvidaci konkurence. Stejně tak pokud pozorujeme larvy 

mrchožroutů na rostlinných zbytcích, neznamená to nutně, že jsou fytofágní 

(Poinar, 1985). Daleko přesnější informaci o potravním chování druhu nám 

poskytnou studie založené na systematickém experimetálním přístupu. V zásadě 

existují tři přístupy jak systematicky studovat složení stravy u bezobratlých – 

analýza obsahu střev, analýza stabilních izotopů a přímé laboratorní testování 

potravních preferencí (Ikeda et al., 2007; Gómez and Kolokotronis, 2017; 

Charalabidis et al., 2019). 

 

Analýza obsahu střev 
 

Analýzou zbytků nestrávené potravy ve střevech je možno provádět buď přímou 

determinací nestrávených zbytků potravy, nebo pomocí DNA barcodingu 

(či metabarcodingu), které mohou přinést konkrétnější informace o složení 

potravy. DNA barcoding je metoda, která slouží k rychlé, přesné a částečně 

automatizované identifikaci druhů za použití krátkých, standardizovaných 

genových oblastí. Nejčastěji používanou oblastí genomu pro obratlovce 

i bezobratlé je část genu cytochrom c oxidázy I (COI nebo COX1), která se nachází 

v mitochondriální DNA (Hebert and Gregory, 2005). Tato technika vychází 

z předpokladu, že porovnáním dané sekvence s referenční databází těchto úseků 

lze jednoznačně určit druh konkrétního organismu (Valentini et al., 2009; DeSalle 

and Goldstein, 2019). DNA metabarcoding je rozvíjející se metoda, která umožňuje 

identifikaci více druhů ze směsného vzorku pomocí vysokokapacitního 

sekvenování. Oproti standartnímu DNA barcodingu se metabarcoding rychle 

prosazuje jako nákladově efektivní metoda pro rozsáhlé studie v prostředích, 

kde je tradiční morfologická identifikace druhů logisticky nebo finančně nepraktická 

(Shelton et al., 2023). 

Molekulární detekční metody závisí na schopnosti DNA odolávat trávicím 

procesům ve střevě testovaného jedince a na úspěšnosti polymerázové řetězové 
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reakce (PCR) při amplifikaci DNA kořisti z částečně natráveného materiálu (Zaidi 

et al., 1999; Chen et al., 2000; Hoogendoorn and Heimpel, 2001; Greenstone et 

al., 2007). Při testování potravních preferencí u různých hmyzích predátorů 

se ukázalo, že v některých případech lze obsah střev analyzovat i po více než dvou 

dnech od konzumace potravy. Problémem může být, že v některých případech 

se krátké sekvence důležité pro určení typu potravy zachovají ve střevech jen 

několik málo hodin. Tento problém se může objevit při vyhodnocování kořisti 

dravého hmyzu (Zaidi et al., 1999; Greenstone et al., 2007) nebo u určování 

hostitele krvesavých druhů (Alcaide et al., 2009). Testováním přítomnosti tkání 

různých druhů obratlovců ve střevech vrubounovitých brouků a mrchožroutů 

(Silphinae a Scarabaeidae) pro potřeby forenzní entomologie se zabývalo několik 

autorů (Gómez and Kolokotronis, 2017; Smith, 2019; Toni et al., 2023). Metody 

DNA metabarcodingu mohou být také použity například pro zjištění hostitelských 

rostlin housenek motýlů či mandelinek (Miller et al., 2006; Jurado–Rivera et al., 

2008; Hausmann et al., 2020). 

Molekulární metody analýzy potravních reziduí v trávicím traktu přinášejí velmi 

přesné a jednoznačné informace o aktuálním složení potravy jedince. 

Nicméně z důvodu výše zmíněných limitací nemohou poskytnout informace 

o celkových poměrech různých složek potravy nebo jejich množství potřebném 

pro růst a vývoj. Nevýhodou metod založených na analýzách DNA je také jejich 

vyšší finanční náročnost a vyžadují pokročilé laboratorní dovednosti. 
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Analýza stabilních izotopů  
 

Izotop daného prvku má stejné atomové číslo jako prvek samotný, ale jiný počet 

neutronů a tím i jinou atomovou hmotnost. Například přibližně 1 % všech atomů 

uhlíku jsou 13C, zbytek 12C, zatímco přibližně 0,4 % všech atomů dusíku jsou atomy 

15N a zbytek tvoří atomy 14N. Stabilní izotopy se přirozeně vyskytují všude v našem 

okolí. Nerozpadají se (tj. nejsou radioaktivní), jejich zastoupení v těle organismů 

se mění např. v závislosti na stáří, konzumované potravě či geografickém regionu, 

což z nich dělá užitečné přírodní indikátory. 

Existují dva přístupy k použití stabilních izotopů. První přístup využívá přirozeně 

se vyskytující rozdíly v množství izotopů ke sledování toků živin uvnitř biotopu, 

ke zjištění vzájemných interakcí druhů a jejich trofických vztahů nebo k určení 

konkrétní stravy jedince (Tayasu et al., 1998; Markow et al., 2000; Trimble and 

Sagers, 2004; Hood–Nowotny and Knols, 2007). Druhou možností jsou studie, 

kde jsou do systému přidávány a sledovány označené sloučeniny obohacené 

o určité izotopy (Hershey et al., 1993; Unsicker et al., 2005; Hood–Nowotny et al., 

2006). 

Nejčastěji využívanými jsou izotopy vodíku (2H), uhlíku (13C), dusíku (15N), kyslíku 

(18O), vzácněji pak stroncia (84Sr, 86Sr) nebo síry (34S) (Tayasu et al., 1998; Markow 

et al., 2000; Kiyashko et al., 2004; Trimble and Sagers, 2004; Hood–Nowotny and 

Knols, 2007; Quinby et al., 2020).  

Stabilní izotopy lze použít i pro analýzu potravní biologie a tyto výsledky se dají 

používat k určení trofické guildy. Poměr stabilních izotopů uhlíku (δ13C) a dusíku 

(δ 15N) v tělech organismů je dán složením jejich potravy a prostředím 

ve kterém se vyskytují. Tyto izotopy se kumulují v rámci potravního řetězce. Udává 

se, že zastoupení těchto izotopů je u konzumentů o 1‰ až 3‰ vyšší než v jejich 

potravě (Scheu and Falca, 2000; Ikeda et al., 2007). Vysoký podíl izotopu 15N 

je typický pro druhy dravé a dají se tak odlišit od omnivorů nebo herbivorů (Scheu 

and Falca, 2000). U dravých druhů se dá pomocí této analýzy určit jak vysoko 

se nacházejí v potravním řetězci a zároveň specifikovat jejich potravní chování 

(Ponsard and Arditi, 2000; Scheu and Falca, 2000; McNabb et al., 2001).  
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Pro zachování maximální věrohodnosti výsledků a jejich vzájemnému porovnání 

je nezbytné dodržovat již publikované metodiky sběru dat a vyhodnocování, 

aby se předešlo nepřesnostem v měřeních a interpretaci dat (Post, 2002; Dalerum 

and Angerbjörn, 2005; Phillips et al., 2014).  

Výsledky izotopové analýzy může ovlivnit celá řada faktorů. Důležité 

je zaznamenat jaká tkáň či struktura je pro testy odebrána, pokud jsou odebírány 

krovky brouků, či jiné kutikulární struktury, zastoupení stabilních izotopů vypovídá 

pouze larvální potravě a potravní chování dospělce nemá na izotopy v těchto 

částech žádný vliv (Quinby et al., 2020). Neúmyslné zahrnutí obsahu střev 

do vzorku analyzovaných jedinců při homogenizaci celého jedince může značně 

zkreslit výsledné poměry izotopů (Hocking et al., 2007; Ikeda et al., 2007, 2008; 

Feldhaar et al., 2009) 

Pokud jsou prováděny rozsáhlé studie u jednoho druhu a liší se zastoupení 

konkrétních složek potravy v rámci celého areálu výskytu, tak je pro přesnější 

interpretaci výsledků vhodné rozdělit areál na dílčí lokality (Kelly, 2000; Phillips et 

al., 2014). Vzájemný poměr stabilní izotopů není závislý pouze na potravě, 

ale také na izotopovém pozadí prostředí a složení půdy. Především 

u detritofágních druhů, hraje izotopové složení půdy významnou roli (Tayasu et al., 

2002; Uchida et al., 2004).  

Poměr stabilních izotopů některých prvků v prostředí je také ovlivňován 

spalováním fosilních paliv (Francey et al., 1999), hnojením (Pardo and Nadelhoffer, 

2010) či jinými lidskými činnostmi. Lidskou činností ovlivněné izotopové pozadí se 

pak může odrazit například na poměrech izotopů u stejných rostlin a jejich 

konzumentů z různých lokality (Hood–Nowotny and Knols, 2007). 

Pokud se zaměříme na využití stabilních izotopů pro zařazení nekrobiontního 

hmyzu do konkrétních ekologických guild, musíme zmínit studie, které provedl 

Ikeda et al. (2007, 2008). Pro tento typ studií jsou důležité referenční skupiny. 

Ikeda zvolil jako nekrofágní skupinu čtyři druhy hrobaříků a jako dravou referenční 

skupinu střevlíky (Coleoptera: Carabidae). Naměřené hodnoty testovaných druhů 

pak porovnal s těmito referenčními skupinami. Ačkoli autoři zařadili všechny druhy 

do patřičných guild, nebyli schopni potvrdit dravé chování Dendroxena sexcarinata 

(Motschulsky, 1861). O tomto druhu, stejně jako o ostatních zástupcích tohoto rodu 
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se ví, že jsou stromovými predátory housenek (Koch, 1989; Sugiura, 2017). 

Vzhledem k tomu, že ve studii Ikedy nedosahoval žádný z mrchožroutů (Silphinae) 

hodnot δ15N vyšší než použitý nekrofágní standart, Ikeda předpokládá, 

že všechny testované druhy jsou čistě nekrofágní.  

Důvod nejednoznačných výsledků studie pravděpodobně spočívá ve výběru 

hrobaříků jako nekrofágní referenční standarty. Přestože larvy hrobaříků jsou 

skutečně striktně nekrofágní, dospělci jsou příležitostnými predátory muších larev 

a za určitých okolností se dokonce chovají kanibalisticky (Sikes, 2005; 

Dekeirsschieter et al., 2011). Pro přesnější nastavení referenčních hodnot δ15N 

by bylo vhodné používat čerstvě vylíhnutá imaga, nebo například jen část kutikuly 

z krovek imag, protože tyto hodnoty by lépe odrážely čistě nekrofágní potravní 

chování larev. 

Výše zmíněný příklad demonstruje hlavní slabinu analýzy stabilních izotopů, 

je totiž silně závislá na lokalitě a také na stanovení vhodného referenčního druhu 

pro každou strategii. To může vést k nesprávnému vyhodnocení vzhledem k tomu, 

že referenční druhy zpravidla nejsou chovány v kontrolovaných laboratorních 

podmínkách. 
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Laboratorní testy a food choice experimenty  
 

Třetí metoda analýzy potravního chování je založena na potravně preferenčních 

(tzv. food choice) laboratorních experimentech. Tento přístup byl v minulosti 

úspěšně využit pro studium potravních preferencí mnoha druhů živočichů včetně 

střevlíků nebo housenek motýlů (Singer, 2001; Honek et al., 2011; Kulkarni et al., 

2016; Charalabidis et al., 2019). Potravně preferenční experimenty mohou být 

založeny na jedincích chovaných v zajetí nebo na exemplářích odchycených volně 

z přírody. 

Samotné testy probíhají ve standardizované aréně, nejčastěji tvořené Petriho 

miskou nebo podobným průhledným plastovým boxem. Testovaným jedincům jsou 

podávány různé typy potravy. Potrava je podávána v dostatečném množství 

aby se jedinec mohl neomezeně krmit dle libosti (tzv. ad libitum) (Charalabidis et 

al., 2019). Dno testovací arény je pokryto buď filtračním papírem (Young, 2009) 

nebo pokud to testovaný typ potravy dovoluje tak například čistou zeminou (Saska 

et al., 2019). Někdy bývá pokusná aréna rozdělena na část sloužící jako úkryt 

testovaného jedince a druhou část, kde je podávána potrava. Oddělení krmné části 

arény od zbytku zabraňuje zahrabání potravy do substrátu (Fawki and Toft, 2005). 

Nejčastěji jsou food choice experimenty prováděny u fytofágního hmyzu, kde se dá 

snadno zajistit standardizované množství potravy. Například u zrnožravých 

střevlíků stačí testovanému jedinci předložit adekvátní množství zvolených semen 

a poté jednoduchým spočítáním nebo zvážením zbývajících semen zjistit množství 

zkonzumované potravy (Brygadyrenko and Reshetniak, 2014; Petit et al., 2014; 

Saska et al., 2019). Obdobně jsou prováděny testy potravních preferencí 

u housenek motýlů, kdy jsou jim nabízeny buď celé listy a nebo kousky listů vhodné 

velikosti (Chew, 1980; Stamp and Bowers, 1990). Komplikovanější jsou food 

choice experimenty testující potravní preference dravých druhů. Při testech 

s dravými druhy je volba vhodné kořisti komplikovanější, mělo by se jednat o kořist 

přiměřené velikosti a zároveň běžně dostupnou. Pokud zvolíme paralelním systém 

testování více druhů živé potravy (viz níže) je nutné zajistit, aby se nabízená kořist 

vzájemně mezi sebou nepožírala (Eubanks and Denno, 2000; Klecka and Boukal, 

2012). 
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Steele (1927) provedl jednu z prvních behaviorálních studií zaměřených 

na potravní ekologii mrchožroutů. V této studii demonstroval, že dospělí hrobaříci 

jsou schopni se živit larvami a v některých případech je i upřednostňovat 

před mršinami samotnými. Steele také poukázal na to, že tato strategie může 

sloužit k minimalizaci mezidruhové konkurence, která je na mršinách velmi častá. 

Qubaiová et al. (2021, 2022, 2023) testovala vliv typu předkládané potravy 

na délku vývoje jednotlivých druhů mrchožroutů. Její práce ukazují, že kvalita 

potravy silně ovlivňuje délku vývoje. Například chov na neoptimálním typu tkáně 

může prodloužit celkový vývoj mrchožrouta (Thanatophilus sinuatus (Fabricius, 

1775) a T. rugosus (Linnaeus, 1758)) až o 30 %. I další práce zabývající 

se vývojem mrchožroutů ukazují výrazný vliv kvality potravy na úspěšný vývoj larev 

a velikost dospělců (Watahiki and Sasakawa, 2019; Gruszka and Matuszewski, 

2021). 

Food choice experimenty umožňují, kromě samotné potravní preference sledovat 

i množství a finální složení zkonzumované potravy u jednotlivých druhů, a to 

jak dospělců, tak i jejich vývojových stádií. Kromě samotného vlivu potravy 

na celkovou délku vývoje umožňují i studovat vliv potravy na celkový počet instarů 

(pakliže je u druhu variabilní), či na relativní rychlost růstu a délku růstové fáze 

jednotlivých instarů (Fawki and Toft, 2005; Young, 2009).  

U food choice experimentů se dají aplikovat dva základní designy nabízení 

potravy. Sekvenční design testuje jednotlivé typy potravy postupně, naopak 

paralelní design umožňuje otestování více typů potravy naráz, přičemž testovaný 

jedinec si vybírá potravu sám v reálném čase (Obr.3). 
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Obr. 3. – Porovnání sekvenčního a paralelního způsobu testování 

 

Nevýhodou food choice experimentů je nutnost zajistit před jejich zahájením 

dostatečný počet testovaných jedinců. Tito jedinci mohou být buď odchycení 

ve volné přírodě, což však komplikuje odhad jejich stáří, nebo odchovaní v zajetí. 

Při chovu v zajetí vznikají další komplikace, například zajištění vhodných podmínek 

pro rozmnožování. Samotné experimenty jsou velmi časově náročné, zejména 

při sekvenčním testování, kdy jsou různé druhy potravy předkládány postupně 

a mezi jednotlivými testy je nutné zařadit pauzy pro vyhladovění jedinců (Fawki 

and Toft, 2005; Watahiki and Sasakawa, 2019; Gruszka and Matuszewski, 2021; 

Qubaiová et al., 2021). Dostatečně dlouhé food choice experimenty umožňují 

dlouhodobé testování a tím i zjištění celkového poměru jednotlivých typů potravy, 

rozdíly v závislosti na pohlaví či reprodukční fázi jedince. Ačkoli jsou pak tyto 

experimenty poměrně časově náročné, nabízejí unikátní vhled do biologie 

a ekologie druhů, který je podložen robustním datasetem, navíc lze food choice 

experimenty provést i s omezeným rozpočtem.  
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Shrnutí současných znalostí o podčeledi Silphinae 
 

Podčeleď mrchožroutovitých brouků (Coleoptera: Staphylinidae: Silphinae) 

se skládá ze dvou dobře rozlišených tribů (Silphini a Nicrophorinii) a v současné 

době zahrnuje 16 recentních rodů s 206 existujícími druhy (Sikes and Venables, 

2013; Newton, 2022). Mrchožrouti jsou nejhojněji zastoupeni v mírném pásmu, 

naopak v tropech se vyskytují poměrně vzácně. Nejčastěji je můžeme zahrnout 

mezi nekrofágní a dravé druhy, výjimečně jsou fytofágní. Velikost těla se pohybuje 

od 7 do 45 mm (nejčastěji 15–20mm) (Sikes, 2005, 2008). Mrchožrouti hrají 

v ekosystémech klíčovou roli díky svému podílu na koloběhu živin a vlivu na vývoj 

larev dvoukřídlých. 

 

Silphinae tvoří malou monofyletickou skupinu (Sikes, 2016), která byla vždy řazena 

do nadčeledi Staphylinoidea (Peck, 2000). Otázka jejich přesnějšího zařazení 

v rámci této nadčeledi však dlouho zůstávala nevyřešená. Tradiční fylogenetické 

analýzy, založené na morfologických charakteristikách larev i dospělců, umístily 

mrchožrouty jako samostatnou čeleď Silphidae. Tato čeleď zahrnovala dvě 

podčeledi Silphinae a Nicrophorinae, a byla považována za sesterskou skupinu 

drabčíků (Coleoptera: Staphylinidae) (Beutel and Leschen, 2005; Grebennikov and 

Newton, 2009, 2012). První zmínky o tom, že mrchožrouti mohou být vnitřní 

skupinou drabčíků se však objevily již v práci Hatche (1927), který je řadil jako 

sesterskou skupinu několika podčeledí včetně podčeledi Tachyporinae. Ve své 

době nebyla tato myšlenka příliš akceptována.  

 

Modernější práce studující fylogenetické vztahy v rámci nadčeledi Staphylinoidea 

přinášely rozdílné výsledky. Část z nich řadí mrchožrouty jako sesterskou skupinu 

drabčíků (Beutel and Molenda, 1997; Grebennikov and Newton, 2012), 

zatímco jiné identifikují Silphinae jako jejich vnitřní skupinu (Ballard et al., 1998; 

Hunt et al., 2007; Grebennikov and Newton, 2009; Bocak et al., 2014; Mckenna et 

al., 2015;). Recentní molekulárně fylogenetické studie, opakovaně ukazují 

mrchožrouty jako vnitřní linii čeledi Staphylinidae. Jako jejich nejčastější 

sesterskou linií byly identifikovány různé linie: podčeleď Tachyporinae (Ballard et 

al., 1998; Hunt et al., 2007; Grebennikov and Newton, 2009; Song et al., 2021; 

Zhao et al., 2022), linie zahrnující Staphylininae + Scydmaeninae 
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nebo Scaphidiinae + Osoriinae (Mckenna et al., 2015; Zhang et al., 2018) 

či podčeleď Staphylininae (Cai and Li, 2021). Pro přehlednost jsou výsledky 

jednotlivých studí zmíněny níže v tabulce (Tab.1.)  

 

Tab.1. – Studie zabývající se evolučním původem podčeledi Silphinae.  

 

Metody: NA = Non–Algorithmic; MP = Maximum Parsimony, ML = Maximum 

Likelihood, BI = Bayesian Inference. Upraveno dle Sikes et al.(2024). 

 

 

Jak již bylo řečeno, podčeleď Silphinae byla tradičně dělena do dvou hlavních linií 

(ve světle moderních fylogenetických poznatků, je nejjednodušší je klasifikovat 

na úrovni tribů). Jedna tato linie zahrnovala pravé hrobaříky (rod Nicrophorus) 

a druhá všechny ostatní rody s výjimkou rodu Ptomascopus Kraatz, 1876, který byl 

v řadě analýz vnímán jako sesterský rod ke všem zbývajícím zástupcům podčeledi. 

Toto členění více méně potvrzují i analýzy Kinga et al. (2015) a Mahlerové et al. 

(2024), s tím, že rod Ptomascopus je dnes považován za sesterskou skupinu rodu 

Nicrophorus (Mahlerová et al., 2024) (Obr.4).  

 

U hrobaříků (tribus Nicrophorinii) se vyvinula rodičovská péče, která se v primitivní 

formě objevuje i u rodu Ptomascopus (Suzuki and Nagano, 2006), 

kde ale nedosahuje takové úrovně jako u vlastních hrobaříků rodu Nicrophorus. 
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Hrobaříci mohou díky pokročilé rodičovské péči obstát v silné konkurenci 

na mršinách a zároveň zvýhodnit svoje potomstvo (Trumbo and Robinson, 2004). 

Díky své velikosti jsou hrobaříci limitováni velikostí využitelného kadaveru 

a preferují menší mršiny savců či ptáků do váhy cca 100 g, které jsou schopni 

transformovat do potravní koule zahrabané pod zem. Larvy se vyvíjejí na této 

potravní kouli, kterou zformovali jejich rodiče a zároveň jsou během prvních dvou 

instarů krmeny samicí, často i samcem. Jelikož nemají přístup k jiné potravě dá 

se usuzovat, že larvy jsou čistě nekrofágní (Milne and Milne, 1976; Trumbo et al., 

2016). Naopak dospělci jsou omnivorní a jsou schopni jak konzumovat mršinu 

tak se chovat dravě pokud narazí na mršině na vhodnou potravu a nebo likvidují 

konkurenci (Steele, 1927; Milne and Milne, 1976). 

 

Praví mrchožrouti (tribus Silphini) jsou oproti hrobaříkům považováni primárně 

za nekrofágní a často navštěvují i velké mršiny (obvykle >300 g) (Sikes, 2005). 

K této ekologické specializaci je pravděpodobně vedla intenzivní konkurence 

na mršinách, zejména ze strany dvoukřídlého hmyzu a hrobaříků. Dvoukřídlí bývají 

prvními kolonizátory kadaveru, kde kladou velké množství vajíček a jejich larvy 

se snaží rychle využít dostupné zdroje. Mrchožrouti naopak k mršině obvykle 

přilétají později, aby se vyhnuli konkurenci a zároveň mohli využít tekutějšího stavu 

mršiny. Zdá se, že larvy dvoukřídlých mohou sloužit jako potenciální zdroj potravy 

pro larvy i dospělce mrchožroutů (Hatch, 1927; Ratcliffe, 1972).  

 

Kromě nekrofágie se v tribu Silphinii objevují i další potravní strategie. Nejčastěji 

se dospělci i larvy uchylují k predaci. Specializovaná forma dravého chování 

se vyvinula například u mrchožroutů rodu Abllataria Reitter, 1885 a Phosphuga 

Leach, 1817, kteří se živí plži (Symondson, 2004). Tomu je přizpůsobena 

morfologie dospělců i larev, zároveň jsou schopni vylučovat slabý roztok čpavku. 

Tímto roztokem pak rozpouští svoji kořist při konzumaci (Schildknecht and Weis, 

1962). Fylogenetická blízkost obou rodů napovídá, že tato potravní strategie 

pravděpodobně vznikla pouze jednou (Mahlerová et al., 2024). Dalšími 

specializovanými predátory v rámci tribu jsou dospělci mrchožroutů rodu 

Dendroxena Motschulsky, 1858 u nichž se vyvinula specializace na lov housenek 

motýlů (Ikeda et al., 2008; Sikes, 2008).  
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Kromě nekrofágní či dravé potravní strategie se u mrchožroutů vyskytuje 

i herbivorie u rodu Aclypea Reitter, 1885. I zde se jedná o odvozenou strategii, 

která v rámci skupiny vznikla pouze jednou (viz obr. 4) v relativně nedávné době 

(Anderson and Peck, 1984). 

 

Obr.4. – Fylogenetický strom podčeledi Silphinae. Upraveno dle Mahlerová et 

al.(2024) 

 

Rekonstrukce ancestrální potravní strategie pro celou linii zahrnující Nicrophorini 

a Silpnini ukazuje, že jejich společný předek by mohl být nekrofágní (Ikeda et al., 

2008). Nekrofágní potravní specializace předka by mohla být odvozena 

od saprofágie, popřípadě od kombinace dravého a saprofágního způsobu života. 

Tento závěr je podpořen fylogenetickou polohou mrchožroutů uvnitř čeledi 
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Staphylinidae (Leschen, 1993; Ikeda et al., 2008). Pokud se zaměříme pouze 

na tribus Silphini, tak nekrofágie je primární potravní strategií a specializované 

dravé chování se vyvinulo až sekundárně. Problémem pro stanovení přesné 

ancestrální potravní strategie je neznalost konkrétní sesterské větve k celé 

podčeledi Silphinae a výskyt mixovaných potravní strategií. Například dva druhy 

mrchožroutů (Necrodes littoralis, Calosilpha brunnicollis (Kraatz, 1877)) jsou 

v Ikedově práci považováni za čistě nekrofágní, ač jiné publikace popisují jejich 

dravé chování (Charabidze et al., 2016; Jakubec et al., 2021). Pro ověření 

potravních strategií je vhodné využití food choice experimentů.  

 

Díky své atraktivitě, relativně nízkému počtu druhů, komplexní ekologii včetně 

unikátní rodičovské péče (v rodu Nicrophorus) a významu pro forenzní vědy, patří 

mrchožroutovití mezi populární skupiny pro studium mnoha biologických problémů. 

Zástupci skupiny také slouží jako modely pro studium chování (Trumbo et al., 

2016), ekologie (Anderson, 1982), ochranářské biologie (Holloway and Schnell, 

1997), forenzní entomologie (Gruszka and Matuszewski, 2021) či evoluce letu 

u hmyzu (Ikeda et al., 2012). 
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Shrnutí publikovaných článků 
 

Kadlec, J., Mikatova, S., Maslo, P., Sipkova, H., Sipek, P., & Sladecek, 

F. X. J. (2019). Delaying insect access alters community composition 

on small carrion: A quantitative approach. Entomologia 

Experimentalis et Applicata, 167(8), 729–740.  
 

V této studii jsme se věnovali studii sukcese hmyzích společenstev na mršině 

drobných hlodavců. Použili jsme manipulativní design, kdy jsme pomocí 

pletivových krytů bránily přístupu hmyzu na mršinu v počátečních stádiích 

rozkladu. Cílem studie bylo zjistit, jaký vliv má odstranění raně sukcesních druhů 

na celé společenstvo, tj. zda tyto druhy facilitují nebo inhibují pozdně sukcesní 

druhy.  

 

Terénní část výzkumu byla realizována v letech 2014 a 2015 poblíž obce Osvinov 

na rozhraní Krušných a Doupovských hor. V roce 2014 byly jako pokusné kadavery 

použity komerčně dostupné laboratorní myši o hmotnosti přibližně 25 g. 

Experiment byl proveden v rámci sezóny ve třech opakováních (jaro, léto, podzim). 

V roce 2015 byla stejná série pokusů zopakována s využitím potkanů o hmotnosti 

přibližně 500 g. Všechny kadavery byly zakryty proti přístupu obratlovců, pokusné 

mršiny byly navíc po dobu tří dnů chráněny proti přístupu hmyzu jemným pletivem. 

Experimentální design zahrnoval postupné odkrývání kadaverů a jejich sběr 

v předem stanovených intervalech, čímž se minimalizoval vliv počasí. Při sběru 

kadaveru byl zaznamenán veškerý hmyz nacházející se jak přímo na něm, 

tak i v substrátu pod ním. 

 

Z našich výsledků vyplývá, že zabránění přístupu hmyzu v počátečních fázích 

rozkladu mršiny má signifikantní vliv na složení hmyzího společenstva, a to jak 

na druhy dominantní, jako jsou například hrobaříci nebo larvy dvoukřídlého hmyzu, 

tak i na druhy kompetitivně slabší.  

 

Blokace iniciálních fází sukcese měla značný vliv na početnost jinak dominantních 

larev bzučivek, jejich počty na kontrolních kadaverech byly výrazně vyšší 

než na experimentálních mršinách. Podobný efekt měla blokace i na zastoupení 
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hrobaříků na mršinách myší, naopak na kadaverech potkanů se jejich počty 

neměnily.  

 

Naše výsledky ve shodě s očekáváním naznačují, že larvy bzučivek 

jsou konkurenčně dominantnější a jejich schopnost monopolizace zdroje 

je výrazně vyšší než u hrobaříků. Hrobaříci mají tendenci se vyhýbat tvorbě 

potravní koule za přítomnosti larev bzučivek a zároveň preferují čerstvě uhynulé 

obratlovce. Míra kolonizace a monopolizace mršin hrobaříky se výrazně mění 

v průběhu sezóny. Největší procento obsazených mršin bylo v jarních měsících, 

v průběhu celého roku byli hrobaříci schopni monopolizovat 25 % pokusných 

mršin. Domníváme se, že je to dáno jak zvýšenou konkurencí ze stran 

dvoukřídlých v letním období, tak vyšší rychlostí rozkladu, která poskytuje méně 

času pro nalezení vhodné mršiny.  

 

Přestože naše studie nebyla navržena tak, aby porovnávala vliv velikosti mršiny, 

některé podstatné rozdíly v hmyzích společenstvech mezi kadavery myší 

a potkanů byly, jak se dalo očekávat, pozorovatelné. Větší kadavery hostily 

celkově vyšší diverzitu i abundanci hmyzu než malé myší mršiny. Vliv blokace byl 

výraznější u potkaních mršin, kde celková abundance hmyzu klesla až na polovinu 

množství nacházejícího se na kontrolních kadaverech. Na obou velikostech 

kadaverů tvořily dominantní složku společenství larvy bzučivek. Hrobaříci byli 

častější na menších mršinách, naopak ostatní druhy mrchožroutů preferovaly 

mršiny větší, pravděpodobně kvůli dostupnosti většího množství potravy. 

Ze stejného důvodu byla na větších mršinách i vyšší koncentrace predátorů.  
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Jakubec, P., Kadlec, J., & Šípek, P. (2021). Standardized laboratory 

methodology for the evaluation of foraging strategies in necrophilous 

beetles: a case study of necrophila (Calosilpha) brunnicollis 

(Coleoptera: Silphidae). Journal of Medical Entomology, 58(1), 40–46.  

 

V této studii jsme navrhli a testovali laboratorní metodiku pro zjištění potravních 

preferencí nekrofágního hmyzu. Pro testy jsme použili mrchožrouta Necrophila 

(Calosilpha) brunnicollis jehož populaci pocházející z West Tianmushan Nature 

Reserve, provincie Če–ťiang, JV Čína jsme měli v chovu. Tento druh je rozšířen 

od pevninské Číny, Bhútánu až na východ Ruska, Japonsko a Jižní a Severní 

Koreu (Růžička et al., 2015). Jak dospělce, tak larvy tohoto brouka lze mezi 

dubnem a srpnem lze najít na mrtvolách velkých obratlovců již brzy po jejich smrti. 

Jedná se tedy o druh potenciálně významný pro forenzní studie. 

Abychom otestovali potravní preference N. brunnicollis, připravili jsme dva druhy 

potravy, se kterými se brouci mohou v přírodě setkat. Jako analogii svalových tkání 

mršiny jsme zvolili kousky kuřecích prsou. Ta byla vybrána, protože dobře 

reprezentují svalovou tkáň, kterou konzumují nekrofágní druhy a běžně se používá 

jako náhradní potrava v různých studiích (Taki and Watanabe, 2009; Qubaiová et 

al., 2021, 2022, 2023). Kuřecí prsa jsou také jednotné ve struktuře na rozdíl 

od jiných druhů mas. Jako alternativní potravu jsme předkládali larvy bzučivky 

rudohlavé (Calliphora vomitoria (Linnaeus, 1758)). Larvy bzučivky byly vybrány 

jako zástupci jedné z nejhojnějších a dominantních čeledí nekrofágního hmyzu, 

se kterými se můžeme setkat na mršinách (nejenom) v Číně (Kuusela and Hanski, 

1982; Gruner et al., 2007; Wang et al., 2019). V rámci standardizace 

experimentálního designu jsme vždy nabízeli kousek kuřecího masa a několik 

larev, každé o váze 0,5 g. Larvy bylo nutno nejdříve usmrtit mrazem, 

protože hrozilo, že začnou konzumovat nabízené maso.  

Jednotlivé vzorky potravy byly, při vyhladovělému jedinci nabízeny současně 

(paralelně). Tato metoda simuluje situaci, kdy mrchožrout najde v jednu chvíli 

rozkládající se tkáň, tak i larvy bzučivek. Pokusná aréna byla tvořena 

skleněnou Petriho miskou o průměru patnáct centimetrů a výšce tři centimetry, 

vyloženou kruhovým filtračním papírem. Do této arény byl vložen dvacet čtyři hodin 

vyhladovělý jedinec mrchožrouta a oba typy potravy. Po dobu dvaceti čtyř hodin 

měl testovaný jedinec přístup k oběma druhů nabízené potravy. Celý experiment 
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proběhl za stabilní teploty a vlhkosti vzduchu (17–20 °C a 75–85 % vlhkost 

vzduchu). Po skončení experimentu byl testovaný jedinec usmrcen a byly 

odebrány zbytky nezkonzumované potravy. Vše bylo usušeno ve skříňové sušárně 

po dobu 12 hodin při 50 °C, aby se dosáhlo dokonalého vysušení vzorků. 

Po zvážení usušených zbytků larev a masa bylo vypočítáno množství reálně 

zkonzumované potravy. 

Pro výpočet skutečné spotřeby potravy byl stanoven konverzní faktor (Waldbauer, 

1964; Soo Hoo and Fraenkel, 1966). Pro tyto účely bylo vybráno 25 vzorků 

kuřecího masa a 25 vzorků larev, každý vzorek o čerstvé hmotnosti cca 0,5g. 

Čerstvé vzorky jsme zvážili (s přesností na 0,001g) a poté jsme vzorek vysušily 

identickým postupem sušení, jaký byl aplikován na experimentální vzorky 

a opětovně zvážili. Čistá váha zkonzumované potravy byla vypočtena jako rozdíl 

mezi sušinou podávané potravy a sušinou jejích zbytků (Waldbauer, 1964; Soo 

Hoo and Fraenkel, 1966). Spotřeba potravy konkrétního jedince byla vypočtena 

jako poměr hmotnosti zkonzumované potravy a hmotnosti testovaného jedince.  

Kuřecí maso představovalo v průměru přibližně 70–75 % z celkového příjmu 

potravy dospělců N. brunnicollis. Nicméně nemalou součástí jeho stravy tvořily 

i larvy bzučivek. Mezi padesáti testovanými jedinci byla pozorována vysoká 

individuální variabilita v potravní preferenci. Třináct testovaných jedinců (26 %) 

preferovalo výhradně kuřecí maso, zatímco u jiných jedinců tvořily larvy až 58 % 

jejich potravy.  

Ačkoliv jsme byli limitování počtem exemplářů, naše data ukazují na potenciální 

(byť statisticky neprůkazný) rozdíl mezi potravními preferencemi samců a samic. 

Zatímco u samic tvořily larvy bzučivek 25 % hmotnosti zkonzumované potravy 

u samců to bylo jen 20 %.  

Naše výsledky představují první kvantifikaci potravního chování N. brunnicollis 

a jsou v rozporu s výsledky, které publikoval Ikeda et al.,(2007, 2008). 

Ten na základě analýzy stabilních izotopů klasifikuje druh N. brunnicollis jako čistě 

nekrofágní. Díky použití food choice testů jsme byli schopni demonstrovat, 

že minimálně tento druh lze umístit na souvislou stupnici mezi nekrofágií a predací.  

Pozorovaná flexibilita potravní strategie by mohla být i výhodná pro omezení 

konkurence mezi larvami a dospělci, neboť obě stádia sdílejí stejný zdroj potravy. 



33 
 

Navíc predací larev dvoukřídlých dochází k redukci kompetitorů. Jedinci na vrcholu 

potravního pyramidy svojí aktivitou (aktivní likvidace konkurence) snižují početnost 

jedinců, kteří jsou na nižších úrovních a tím chrání primární zdroj potravy. 

Toto chování mohlo vést ke zvýhodnění vlastního potomstva (Borer and Gruner, 

2009). Flexibilita potravního chování, ale může být spojena být spojena i s rozdíly 

mezi pohlavími, věkem jedince nebo jeho připraveností se množit.  

Na základě našich výsledků je tedy možné se domnívat, že řada druhů 

nekrofágního hmyzu (alespoň tedy brouků) ve skutečnosti vykazuje flexibilní 

potravní strategie. Toto je třeba brát v úvahu nejen při posuzování jejich ekologické 

role, ale i v rámci forenzních studií.  
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Kadlec, J., Jakubec, P., & Šípek, P. (2024). In vitro comparison of two 

food choice methodologies for necrophagous species of the genus 

Thanatophilus (Coleoptera: Staphylinidae: Silphinae). Journal of 

Medical Entomology, 61(3), 603–610.  

 

Práce myšlenkově navazuje na předchozí studii (Jakubec et al., 2021) a zaměřuje 

se na potravní preference tří druhů mrchožroutů rodu Thanatophilus. Zvolili jsme 

jeden africký druh (T.micans Fabricius, 1794) a dva sympatrické evropské druhy 

běžně se vyskytující v průběhu celé sezóny (T. sinuatus a T. rugosus ). Jedinci 

rodičovské generace obou evropských druhů byli odchyceni na mršinách 

umístěných na různých stanovištích v okolí Prahy. Dospělci první generace 

T. micans byli odchyceni ve východní Africe (Keňa, Naivasha env.). Oproti 

předchozí studii, kde jsme použili pouze paralelní design testování, jsme v této 

práci testovali potravní preference druhů pomocí kombinace paralelních 

a sekvenčních food choice testů. Tato kombinace nám poskytuje přesnější odhad 

potravní preference i množství spotřebované potravy. 

Při sekvenčním testování je jedinci nabízen po dobu 24 hodin pouze vzorek 

jednoho typu potravy. Následující test druhého typu potravy je proveden 

až po dvaceti čtyř hodinovém hladovění. Tento design umožňuje testovat potravní 

chování jedince v podmínkách, kdy je vyhladovělý a nemá možnost výběru.  

Pro každý experimentální druh jsme testovali padesát jedinců v paralelním 

a padesát jedinců v sekvenčním designu. Mezi jednotlivými koly testů byly v obou 

designech dvaceti čtyř hodinové pauzy na vyhladovění jedince. 

V této práci byly použity stejné experimentální arény a vzorky potenciální potravy 

jako v předchozí studii, s tím rozdílem, že larvy bzučivek Calliphora vomitoria, byly 

předkládány nejenom mrtvé, ale i živé.  

Většina zkoumaných jedinců všech druhů mrchožroutů z rodu Thanatophilus 

preferovala kuřecí maso před larvami bzučivek. Zastoupení kuřecího masa 

ve zkonzumované potravě se pohybovalo od 82,54 % u T. micans a 88,81 % 

u T. sinuatus až do 94,3 % u T. rugosus. Nicméně alespoň někteří jedinci každého 

druhu byli schopni zabít nebo alespoň zkonzumovat mrtvé larvy bzučivek. Na rozdíl 
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od N. brunicollis (Jakubec et al., 2021), jsme u zástupců rodu Thanatophilus 

pozorovali vyšší podíl jedinců, kteří žádné larvy (mrtvé ani živé) nekonzumovali. 

Při porovnání potravního chování v rámci paralelního a sekvenčního 

experimentálního designu jsme zaznamenali rozdíly v množství zkonzumované 

potravy. Například mrchožrouti T. rugosus během paralelních experimentů 

zkonzumovali v průměru o 30 mg potravy více než během sekvenčního testování. 

Nicméně celkové preference se nelišily. U všech třech druhů bylo nejvíce 

preferovanou potravou maso a nejméně preferované byly živé larvy.  

Náš experiment ukázal, že oba evropští mrchožrouti T. rugosus a T. sinuatus 

jsou v dospělosti silně nekrofágní. Oproti tomu africký mrchožrout T. micans loví 

larvy o něco častěji, což může být způsobeno i jeho relativně větší velikostí.  

 Z našich výsledků vyplývá, že mrchožrout Necrophila (Calosilpha) brunnicollis 

je oproti mrchožroutům rodu Thanatophilus dravější a konzumuje větší množství 

larev bzučivek (Jakubec et al., 2021). Zatímco většina jedinců N. brunnicollis 

zkonzumovala v průběhu experimentu alespoň nějaké larvy, u zástupců rodu 

Thanotophilus tomu tak nebylo. Nižší míra predace (i konzumace mrtvých larev 

bzučivek), může být zapříčiněna velikostí brouků. Zatímco druh Necrophila 

(Calosilpha) brunnicollis vážil v průměru 320,7 mg (SD = 58,65 mg), tak testovaní 

jedinci rodu Thanatophilus byli výrazně menší. T. micans vážil v pruměru 

59,63 mg, (SD = 16,98 mg), T. sinuatus 36,06 mg, (SD = 10,00 mg) and T. rugosus 

pouze 30,84 mg, (SD = 6,72 mg). Tomu by napovídal i fakt, že predační chování 

jsme zaznamenali častěji u největšího druhu (T. micans), naopak nejmenší ze tří 

testovaných druhů (T. rugosus) lovil larvy jen v minimu případů.  

Oproti původnímu předpokladu, jsme mezi druhy T. sinuatus a T.rugosos 

nezaznamenali žádný rozdíl v potravních preferencích. To je poměrně překvapivé. 

Oba druhy žijí sympatricky, často se vyskytují ve stejnou část sezony 

a diverzifikace potravních strategií by byla jednou z možností, jak omezit 

potenciální vzájemnou kompetici o zdroje.  

Porovnání obou designů ukázalo, že díky sekvenčnímu designu, můžeme lépe 

kvantifikovat maximální spotřebu dané potravy. Na druhou stranu paralelní design 

umožňuje lépe nasimulovat reálnou situaci v přírodě. Proto jsou obě tyto metodiky 

vhodné pro další testování potravních preferencí nekrobiotního hmyzu. 
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Oba typy experimentálního přístupu (sekvenční i paralelní) jsou ekologicky 

relevantní, protože v přírodních podmínkách mohou mrchožrouti nacházet 

kadavery připomínající sekvenční provedení, například když objeví čerstvé tělo 

bez larev. Mohou také najít kadaver v pokročilém stádiu rozkladu, kde se v jednu 

chvílí nachází jak masa larev, tak i rozkládající se tkáně, tento typ kadaveru 

připomíná paralelní testování. Nejběžnějším scénářem, ale pravděpodobně bude 

paralelní výskyt rozkládající se tkáně a larev současně (Kalinová et al., 2009; 

Šípková and Růžička, 2009). 
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Abstract We present a study of interactions in the highly competitive insect communities inhabiting the car- 

rion of small mammals. Via manipulation in a fully quantitative design, we delayed community 

development by excluding insect colonization in mouse and rat carcasses for 3 days, to study the role 

of early competitively dominant colonizers [burying beetles (Nicrophorus spp.; Coleoptera: Silphi- 

dae) and blowfly larvae (Diptera: Calliphoridae)] in the course of heterotrophic succession on small 

cadavers. Earlier studies demonstrated that in the case of large mammalian carrion, exclusion of 

insects’ access to the carcass in the early stages of decomposition altered the successional trajectory 

and species assemblages. However, the effect of such manipulation in easy monopolizable small ver- 

tebrate carrion remained unknown. Our results demonstrate that delaying insect access to carrion 

significantly lowered blowfly larvae abundances, while it simultaneously had no effect on coloniza- 

tion and carrion burial by burying beetles. Higher abundances of blowfly larvae seem to deter necro- 

phagous beetles, whereas they are not harmful to the larvae of flesh flies, at least in larger rat 

carcasses. Predatory beetle species preferred the lower abundances of blowfly larvae, presumably due 

to better accessibility of their prey. Our results therefore suggest that in the course of the entire sea- 

son, larvae of blowflies are the dominant competitors in small carcasses, and significantly affect the 

assembly of other insect groups, whereas burying beetles may exhibit a more temporal pattern of 

dominance. 
 

 

Introduction 

Animals avoid competition by differentiation in their food 

utilization (Bergallo & Rocha, 1994; Schneider et al., 2004; 

Schiesari et al., 2009), spatial patterns (Siemers & Schnit- 

zler, 2004), and temporal patterns (Corbet, 1964; Low- 

man, 1985). Among animals, insect communities are the 

most popular model to test, especially due to their species 

richness and easy experimental manipulations. In insects, 

coexistence has been studied mostly in herbivore commu- 

nities (Volf et al., 2015). However, communities inhabit- 

ing ephemeral habitats represent another excellent model 
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E-mail: franzsladecek@gmail.com 

for studying species coexistence, due to their temporal 

instability and spatial limitations (Finn & Gittings, 2003). 

Ephemeral habitats – such as animal dung (Lee & Wall, 

2006), carcasses (Sharanowski et al., 2008), rotten fruit 

(Łukasik & Johnson, 2007), and fruiting bodies of fungi 

(Yamashita & Hijii, 2007) – are patches of high-energy 

substrate that are temporally limited and randomly dis- 

tributed in time and space (Finn, 2001). They are therefore 

subjected to a high degree of competition due to their lim- 

ited occurrence and size (Putman, 1983; Wilson & Wolko- 

vich, 2011; Sladecek et al., 2013). Temporal segregations 

are usually considered to play a prime role in determining 

coexistence of species inhabiting ephemeral habitats. 

Invertebrate communities inhabiting carrion are proba- 

bly the most studied because of practical implications of 

successional patterns for forensic entomology (Schoenly & 

Reid, 1987; Anderson & VanLaerhoven, 1996). However, 

© 2019 The Netherlands Entomological Society Entomologia Experimentalis et Applicata 167: 729–740, 2019 729 

  



39 
 

730 Kadlec et al. 
 

mutual interactions between insect groups in carrion are 

generally unknown or only speculative (Aleksandrowicz 

et al., 2005; Ikeda et al., 2006). Even though the temporal 

displacements in carrion-inhabiting species are well 

known, only few studies implemented a more mechanistic 

approach to test the potential competition of individual 

species or at the level of trophic guilds. The majority of 

such studies analysed just the effect of various species of 

burying beetles (Nicrophorus sp.; Coleoptera: Silphidae) 

on other members of the carrion community (Ohkawara 

et al., 1998; Kocarek, 2001; Ikeda et al., 2006). In the case 

of small cadavers (<100 g of body weight; Trumbo, 1992), 

primary competition should occur between burying bee- 

tles and the rest of the community, especially blowfly lar- 

vae (Diptera: Calliphoridae) because burying beetles are 

able to hide carrion underground, thereby excluding other 

insects (Suzuki, 2000). Burying beetles, however, do not 

use carcasses that are fully colonized by blowfly larvae and 

their adults are known to leave already buried carrion 

infested with large numbers of fly larvae (Milne & Milne, 

1976; Wilson, 1983). Both blowflies and burying beetles 

tend to colonize very fresh carcasses (Smith, 1986), being 

the first and competitively dominant insect colonizers of 

small carrion, although there is some evidence that both 

groups may also colonize older carrion (Lang et al., 2006; 

Sipkova & Ruzicka, 2009; Yang & Shiao, 2012). Several 

studies indicated that under certain circumstances, bury- 

ing beetles are able to utilize more than 50% of accessible 

small carcasses (Beninger & Peck, 1992; Trumbo & Bloch, 

2000). Ants may represent another competitor for burying 

beetles, as the utilization of carcasses by burying beetles is 

less successful in the presence of ants (Scott, 1998). 

Another conflict is presumed between necrophagous di- 

pteran larvae and necrophagous carrion beetles (Silphidae: 

Silphinae) (Blackith & Blackith, 1990; Scott, 1998). Finally, 

competition occurs between blowflies and other flies, for 

example, flesh flies (Sarcophagidae) and house flies (Mus- 

Here we present a fully quantitative study focusing on 

the potential interactions within the whole-insect commu- 

nity inhabiting small vertebrate carrion. Unlike the major- 

ity of former studies that used either cumulative traps 

(Kocarek, 2003; Matuszewskiet al., 2010) or sampled only 

a small proportion of the actual insect community (Pechal 

et al., 2014), we used passage traps which allowed us to 

investigate the real, actual community composition pre- 

sented on carrion at various time points after carrion 

exposition (e.g., the community presented on 3-day-old 

carrion). In addition, and contrary to the abovementioned 

studies, we carried out a fully quantitative design, using a 

multitude of vertebrate carcasses and replications. In our 

approach, we manipulated the carrion development by 

excluding insect colonization during the period crucial for 

establishment and activity (carrion burial and oviposition) 

of early-successional and competitively dominant insects. 

We thereby aimed to investigate the effect on community 

composition, abundance, and their interactions among 

the competing taxa, both within and among trophic 

guilds. The use of two size categories of carrion (mouse 

and rat) enabled us to compare carcasses having a presum- 

ably different role for the initial colonizer, as burying bee- 

tles should easily manipulate the smaller (mouse) carrion 

(Trumbo, 1992), whereas blowfly larvae should be the pri- 

mary dominant competitors on bigger (rat) carcasses 

(Pechal et al., 2014). To sum up, we aimed to test (1) 

whether the delayed insect access to cadavers of small ver- 

tebrates will alter the carrion insects’ community composi- 

tion, (2) whether delayed insect access for 3 days will 

affect the competitively dominant insects groups (burying 

beetles and blowflies), and (3) how the exclusion of these 

Table 1 Expected effect of delayed insect access to cadavers of 

small vertebrates on abundance of insect community 

cidae) (Blackith & Blackith, 1990; Matuszewski et al., 
2010). Group 

Feeding strategy/ 

guild 

Expected 

result 

It has been demonstrated that the exclusion of insects’ 

access to the carcass in the early stages of decomposition 

alters the successional trajectory and species assemblages, 

 

 

Ants (Formicidae) Omnivorous 0 

Blowflies (Calliphoridae) Necrophagous – 

Flesh flies (Sarcophagidae) Necrophagous + 

and thus potentially reflects the relations between con- 
stituent species (e.g., Pechal et al., 2014). Yet these studies 

were based either on a limited number of large carcasses, 

that is, a limited number of replications (Payne, 1965; 

Matuszewski et al., 2014; Pechal et al., 2014), or their 

design did not allow a completely unbiased quantitative 

investigation of the entire insect community presented, for 

Burying beetles 

(Necrophorinae) 

Necrophagous beetles 

(Silphinae, Cleridae, etc.) 

Predatory beetles 

(Staphilinidae, 

Histeridae, etc.) 

Omnivorous – 

 
Necrophagous + 

 
Predatory + 

example, they focused just on the effect on adult activity 

(Kocarek, 2003; Matuszewski et al., 2010; Pechal et al., 

2014). 

Skin beetles (Dermestidae) Necrophagous + 
 

0, without changes of abundance; +, increase of abundance; 

–, decrease of abundance. 
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competitively dominant groups will alter remaining insect 

guilds on carrion. Expected changes in the respective insect 

guilds are listed in Table 1. 

 

Materials and methods 

Study site 

This study was carried out in meadows near the village 

Osvinov (50°21019″N, 13°1059″E), situated on the border 

of the Doupov and the Ore Mountains, Czech Republic, 

Central Europe. The study site is at 600 m above sea level 

in a moderately warm region with a total annual rainfall of 

700 mm and average summer temperature of 15.5 °C 

(Tolasz et al. 2007). 

 
Insect sampling 

The study was carried out in 2014 and 2015. In 2014, we 
used laboratory mouse (Mus musculus L.) carrion (25 g), 

and in 2015, we used rat [Rattus norvegicus (Berkenhout)] 

carcasses (500 g). These carrion types differ significantly 

in the possible successional trajectories. Whereas mouse 

carrion is frequently monopolized (buried) by early-suc- 

cessional burying beetles, the carrion of a fully grown rat 

cannot be (Smith & Heese, 1995; Smith & Merrick, 2001). 

We used carcasses defrosted at ambient temperature with- 

out insect access. 

In 2014, we sampled in three seasons, covering the main 

period of carrion-inhabiting insect activity (Kocarek, 

2001): spring (17–31 May), summer (7–23 July), and 

autumn (23 September-7 October). During 2015, we sam- 

pled in three matching seasons: spring (9–23 May), sum- 

mer (31 July-14 August), and autumn (23 September-7 

October). 

We used passage traps (Figure 1) for insect sampling, 

which were designed to allow free insect movement until 

the sampling time. Thus, they do not accumulate insects 
from earlier-successional stages as do the conventional pit- 
fall traps, only the community present at the time of sam- 
pling is captured. The passage trap (Figure 1A) consisted 

of a tray (18 9 13.5 9 6.5 cm) filled with soil buried into 

the ground to the level of the surrounding terrain. The car- 
cass was placed on the substrate in the tray and covered by 

a perforated plastic basket (27 9 20 9 12.5 cm) with 

1.5 9 3 cm openings to protect the carcass from possible 
vertebrate scavengers and simultaneously allowing insect 
access. The basket was firmly attached to the ground with 
15-cm nails. This type of coverage was used in the control 
carcasses and the exposed treatment carcasses, whereas a 

basket with openings filled with a fine mesh (1 9 1 mm) 

preventing insect colonization was used for the exclusion 
of early-successional insects (Figure 1B). The sampling 
design consisted of treatment and control carcasses. The 

treatment carcasses were covered with insect-proof baskets 

for 3 days at the study site. After this period, the mesh- 

filled covers (Figure 1B) were replaced with open ones 

(Figure 1A), allowing insect colonization. It has been 

demonstrated, at least in the case of small carcasses, that 

the first 3 days of carrion succession represent a period 

with the highest activity and oviposition rate of primary 

insect colonizers (burying beetles and blowflies) (Kalinova 

et al., 2009; J Kadlec, S Mikatova & P Maslo, pers. obs.). 

After replacing the covers, the treatment carcasses were 

exposed to insect colonization for an additional 1–5 days, 

and sampled on the days 1, 2, 3, 4, or 5 after uncovering. 

Control carcasses (i.e., carcasses covered with open-hole 

baskets only) were exposed to the insects throughout the 

whole experiment and placed at the study site simultane- 

ously with treatment carcasses. Therefore, for a treatment 

carcass covered for 3 days and exposed for 1 day, there 

was one control carcass exposed for 4 days. Each 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Figure 1 Experimental trap design: (1) 

carcass; (2) perforated plastic cover basket 

with holes, (A) allowing insect access, or 

(B) filled with fine mesh for exclusion of 

insects; (3) a tray with soil, and (4) nails to 

secure the trap in the soil (drawing by S. 

Mikatova). 
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successional pair of treatment and control carcass was 

replicated 49 in each season. 

The four replicates were established during four succes- 
sive days (each on 1 day) to minimize the effect of weather 

variation on the insect activity (Figure S1). In total 240 car- 

casses of two types (mouse, rat) were set during three sea- 

sons (spring, summer, autumn) and four replications in 

each season. Each replication consisted of five treatment 

and five control carcasses. 

 
Sample processing and species classification 

On the sampling day, the whole trap, including the rodent 

carcass and the bottom tray filled with substrate, was 

placed in a labelled plastic zip lock bag and brought to the 

field laboratory for processing. First, insects from the sub- 

strate and surface of the carcass were sampled. Subse- 

quently, the carcass was carefully dissected and searched 

for remaining insects inside. Then the rest of the sample 

was floated in water and sieved through a fine monofila- 

ment fabric. This method enabled the recording of almost 

all insects in the sample. Adult insects were fixed in ethanol 

(70%) and larvae were placed into Pampel0s solution (Sva- 

cha & Danilevsky, 1986) to prevent the hardening of their 

soft tissues. Insects were then taken to the laboratory for 

identification. All adult beetles were identified to species 

level. The dipteran larvae were identified to family level 

and instars (Table S1). Singleton records were excluded 

from the further analyses. The content of a single trap rep- 

resented one sample in further analyses. 

For the purpose of whole-community analyses, the sam- 
pled species were classified into the main ecological groups 

present in communities of carrion-inhabiting insects. The 

groups are represented by trophic guilds (necrophagous, 

predatory beetles) or by higher taxonomic ranks with dif- 

ferent behaviour (burying beetles, blowflies, flesh flies, and 

ants). Burying beetles were excluded from the necropha- 

gous beetle guild due to their breeding behaviour and the 

fact that their adults consume both larvae and decaying 

flesh (Wilson, 1983; Trumbo, 1992). Blowflies and flesh 

flies were evaluated separately, because there is a difference 

in oviposition (blowflies lay eggs whereas flesh flies lay first 

instars) and larval behaviour (Blackith & Blackith, 1990). 

The early-successional dominant guilds are represented by 

burying beetles (Silphidae: Nicrophorus spp.) and the lar- 

vae of blowflies (Diptera: Calliphoridae). Burying beetles 

can easily monopolize smaller carcasses (up to 200 g), by 

burying them underground (Trumbo, 1992), and they are 

able to feed directly on carrion (both larvae and adults) or 

they can prey on dipteran larvae (only adults; Scott, 1990, 

1998). The predominant competitively inferior guilds 

were: Necrophagous beetles, which feed solely on carrion 

(Silphidae: Silphinae, Leiodidae) (Sustek, 1981; Kocarek, 

2003), predatory beetles, which feed primarily on other 

insects (Staphylinidae, Histeridae) (Amendt et al., 2004; 

Byrd & Castner, 2009), larvae of flesh flies (Sarcophagi- 

dae), and ants (Hymenoptera: Formicidae; Table S1). 

 
Statistical analysis 

Generalized linear models with mixed effects (GLMM) 

were used to test the differences in the abundance of the 

whole-insect community and the abundance of trophic 

groups per carcass between treatment and control car- 

casses. A unique GLMM with Poisson distribution of 

errors was fitted for either the abundance of the entire 

insect community or each individual trophic group. These 

GLMMs were fitted in R v.2.15.2. (Pinheiro et al., 2017), 

using the ‘glmer’ function in the package lme4 (Bates et al., 

2014). Temporary insect exclusion (control or treatment) 

was used as the explanatory variable. Successional gradi- 

ent, seasonal gradient, and affinity to a replication (succes- 

sional line placed on the same day) were treated as factors 

with random effect. All analyses were performed separately 

for both types of carcasses. 

Trends in abundance development of fly larvae during 

exposure for each treatment and carrion type combination 

were computed using generalized linear models with Pois- 

son distribution of errors computed in CANOCO v.5 (Ter 

Braak & Smilauer, 2012) as species response curves. This 

was done to analyse whether the treatment carcasses 

already hosted the maximum potential number of blowfly 

and flesh fly larvae, to overcome the potential problem 

that the treatment traps were exposed to insects for a 

shorter time than the control (5 days in treatment, 8 days 

in control traps), which may have resulted in the abun- 

dances of dipteran colonizers not reaching their peaks. 

To test the effect of delaying insect access to carrion at 

the species level, we used the canonical correspondence 

analysis (CCA) computed in CANOCO v.5. Insect exclu- 

sion (control/treatment) was used as the environmental 

variable. Prior to these analyses, the species data were log 

(x + 1) transformed. Seasonal gradient, affinity to a repli- 

cation, and successional gradient were used as covariates 

where seasonal gradient and affinity to a replication were 

used as block covariates. Significance was tested with a 

Monte Carlo permutation test (999 permutations). Analy- 

ses were performed separately for both types of carcasses. 

 

Results 

Insect density and community composition 

In 2014, we set up 120 traps baited with mouse carcasses, 

of which 82 traps (41 controls, 41 treatments) were evalu- 

ated and 38 traps (19 controls, 19 treatments) were 

destroyed or damaged by vertebrate scavengers. In 2015, 
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* 

* 

we set up 120 traps baited with rat carcasses, of which 100 

traps (50 controls, 50 treatments) were evaluated and 20 

traps (10 controls, 10 treatments) were destroyed or 

excluded. We excluded treatment carcasses with missing 

respective controls and vice versa. The term ‘carcass’ is 

hereafter used for the whole sample including insects from 

the dead body and those from the soil in the tray. 

In total, 65 915 individuals of carrion-inhabiting insects 

were collected; of these, 2 543 individuals were found on 

mouse carcasses (259 beetles of 11 species, 2 156 flies of 

two families, 128 ants of two species) and 63 372 individu- 

als on rat carcasses (1 188 beetles of 28 species, 62 180 flies 

of three families, four ants of a single species) (Tables 2 

and S1). In both carrion types, Calliphoridae were the 

most abundant dipteran group with 1 670 and 61 652 

individuals in mice and rats, respectively. Silphidae were 

the most abundant beetle group with 206 individuals in 

mouse carrion and 686 individuals in rats. In total, 10 

mouse carcasses of the controls were buried and eight of 

the treatment, where a not a single rat carcass was buried. 

 
Changes at the community level and in trophic guild composition 

The abundance of the whole carrion-inhabiting commu- 

nity was generally lower in treatment carcasses with insect 

exclusion in both carrion types (mouse: z = —7.33; rat: 
z = —98.11, both P<10—6; Figure 2). Maximum abun- 
dance of insects was 346 individuals on a single control 

mouse carrion, and 253 individuals on treatment mouse 

 

 
Table 2 Effect of treatment on abundance of main insect guilds in both carrion types 

 

 Mouse    Rat  

 
Guild 

Abundance 

in treatment 

Abundance 

in control 

Effect of 

treatment 

 Abundance 

in treatment 

Abundance 

in control 

Effect of 

treatment 

Ants 88 40 ↑*  0 4 ↓ 

Blowflies 580 1090 ↓*  18039 43613 ↓* 

Flesh flies 296 190 ↑*  217 311 ↓* 

Burying beetles 45 76 ↓*  9 8 ↓ 

Necrophagous beetles 70 59 ↑*  515 248 ↑* 

Predatory beetles 6 3 ↑  185 223 ↓* 

*Significant difference.        
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carrion. Maximum insect abundance on single control rat 

carrion was 5 377 individuals and on treatment rat carrion 

4 888 individuals. Mean abundance of insects on treat- 

ment carrion reached only 75% (mouse) or 43% (rat) of 

the abundance on the control carrion. 

Blowfly larvae displayed lower abundances in both car- 
rion types in treatment traps (mouse: z = —12.28; rat: 

z = —99.73, both P<10—6). In both control and treatment 

mouse carcasses, blowfly larvae reached their maximum 

density on days 7 and 3 after exposure, respectively, with 

relative abundances ranging from 50 to 90% in controls 

and from 0 to 80% in treatment traps. However, after 

reaching their maximum, the relative blowfly abundances 

remained very high in control carcasses (around 80%), 

whereas they decreased in treatment carcasses (down to 

50%; Figure 3). Blowfly larvae in both control and treat- 

ment rat carcasses represented always more than 90% of 

the community abundance. However, in treatment car- 

casses they represented only 20% of the overall community 

on the 1st days after exposure. 

Burying beetles were less abundant in treatment mouse 

carcasses (z = —2.79, P = 0.005), whereas they reached 

similar abundances in both control and treatment rat car- 

casses (z = 0.26, P = 0.80). Burying beetles reached their 

maximum numbers in control mouse carcasses on days 7 

and 8 after exposure; they formed 81 or 56% of the insect 

community without Calliphoridae (Insects without Cal- 

liphoridae = IwC). In treatment carcasses they reached 

lower numbers, with a maximum on day 3 after exposure 

(19% of IwC). In rat carcasses, burying beetles occurred 
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Figure 3 Relative abundances (%) of carrion-inhabiting insect groups on mouse (A) treatment and (B) control, and on rat (C) treatment 

and (D) control. Each panel comprises five pairs of bars (two bars per carrion age in days); the first bar in each pair represents the 

percentage of blowfly larvae (Calliphoridae; black) and the rest of the insect community (insects without Calliphoridae, IwC; white), the 

second bar represents the percentage of insect groups within the IwC category. Diptera spp. = members of other than specified dipteran 

families (e.g., Tipulidae). 
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rarely, at most they formed 2% of IwC in control and 3% 

of IwC in treatment carcasses. 

Necrophagous beetles were more abundant in treatment 

rat carcasses, (z = 9.44, P<10—6), whereas they reached 

similar abundances in both control and treatment mouse 

carcasses (z = 0.97, P = 0.33). Necrophagous beetles 

reached their maximum 54% of IwC in control mouse car- 

casses after day 6 of exposure, but they represented only 

25% of IwC at most on treatment mouse carcases. The 

maximum relative abundance of necrophagous beetles on 

rat carcasses was recorded on day 8 after exposure in con- 

trols (42% of IwC) and on day 1 of exposure in treatment 

carcasses (77% of IwC). 

Larvae of flesh flies were more abundant in treatment 

mouse carcasses (z = 4.77, P<10—5), but more abundant 

in control rat carcasses (z = —4.07, P<10—4). In both con- 

trol (day 4) and treatment (day 5) mouse carcasses, flesh 

flies reached a maximum of 82% IwC. However, in treat- 

ment carcasses, flesh flies formed a substantial part of IwC 

community for several days. This situation was directly 

opposite for rat carcasses, where flesh flies reached a maxi- 

mum of 63% of IwC in control and 46% in treatment. 

Abundance of predatory beetles was, by marginal signif- 

icance, higher in treatment mouse carcasses (z = 1.97, P 

= 0.049) but lower in treatment rat carcasses (z 

= —1.95, P = 0.051). Predators reached an overall lower 

abundance in mouse carrions compared with rat 

carrions. In control mouse carcasses they reached a maxi- 

mum of 2% IwC and on treatment mouse carcasses they 

reached a maximum of 9% of IwC. In control rat carrions 

they reached 54% IwC on day 8 after exposure and on 

treatment rat carrions they reached 36% of IwC after day 5 

of exposure. 

Ants were more abundant in treatment than in control 

mouse carcasses (z = 4.13, P<10—4; Figure 2). Due to the 

presence of ants only in a single sample (control), it was 

not possible to fit the GLMM for them in the rat treatment 

and control. In mouse control carcasses ants reached their 

maximum percentage of the community (22% IwC) on 

day 6 after exposure and formed 41% of IwC on day 1 after 

exposure in treatment mouse carcasses. In control rat car- 

casses, they reached their maximum (3%) on day 4 after 

exposure. Ants were not recorded in the treatment rat car- 

casses (Figure 3). 

The results of GLMs fitting larval abundance develop- 

ment during exposure clearly showed that larvae of Cal- 

liphoridae reached their optimum during our sampling 

time in all treatment*carrion type combinations, thus vali- 

dating the results of GLMMs. The same applies for Sar- 

cophagidae, with an exception of the mouse treatment 

carrion, in which their numbers were even rising towards 

the endpoint of our sampling, thus again supporting the 

difference between mouse control and treatment carcasses 

(Figure S2). 

 
Species level 

There was a significant difference in species composition 

between treatment and control carcasses in both carrion 

types: mouse: F = 2.1, P = 0.024, first canonical axis 

explains 3.1 of 24% explainable variability (Figure 4A and 

B); rat: F = 1.8, P = 0.004, first canonical axis explains 2.6 

of 17.1% explainable variability (Figure 4C and D). 

Competitively dominant guilds displayed a general pref- 

erence for control carcasses, which is reflected primarily by 

blowfly third instars and partly by larvae of burying beetles 

in mouse carrion. Adult burying beetles were represented 

similarly in both control and treatment carcasses (Fig- 

ure 4). 

The competitively inferior guilds displayed more com- 

plicated patterns. In mouse carcasses, half of the necropha- 

gous beetle species displayed a preference for treatment 

[e.g., Sciodrepoides watsoni (Spence), Thanatophilus rugo- 

sus (L.)], whereas half of the species did not display any 

preference [e.g., Thanatophilus sinuatus (Fabricius), 

Catops grandicollis Erichson]. The larvae of flesh flies (Sar- 

cophagidae), most predatory species, and all ant species 

displayed a preference for treatment mouse carcasses. 

In necrophagous beetles, most species preferred treat- 

ment rat carcasses. Notable is the occurrence of necropha- 

gous beetle larvae (Thanatophilus sp.) and Dermestes 

frischi Kugelann in treatment rat carcasses. Larvae of flesh 

flies (Sarcophagidae) preferred control rat carcasses. Only a 

few species of predatory beetles had a clear preference for 

control rat carcasses, whereas the rest of the species either 

preferred treatment (ca. half of the species) or were equally 

abundant in both control and treatment carcasses (so, no 

preference; Figure 4). 

In mouse carrion, S. watsoni preferred treatment traps, 

but on rat it was more abundant on control carrion. 

Nicrophorus humator preferred control in both types of 

carrion, but a closely related Nicrophorus vespillo (L.) was 

without preferences in mouse carrion and prefer treatment 

rat carrion. The two species of Thanothophilus carrion bee- 

tles showed different preferences: both T. rugosus and T. 

sinuatus preferred treatment rat carrion, but only T. rugo- 

sus preferred treatment mouse carrion. 

 

Discussion 

In this study, we demonstrated that delayed insect access 

to carrion of small vertebrates affects the establishment of 

a carrion insect community. This was evident both among 

competitively dominant and inferior insects. The competi- 

tively dominant early-successional guild of blowfly larvae 
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Figure 4 Canonical correspondence analysis (CCA) ordination diagrams of carrion-inhabiting insect species preferences for treatment 
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diamonds = necrophagous beetles; circles = predators; stars = larvae of flesh flies; squares = ants. For abbreviations see Table S1. 

 

was more associated with control carcasses, whereas the 

competitively inferior guilds displayed more intricate and 

cadaver-type-dependent patterns of preferences including 

both positive and negative reactions to carcasses with 

delayed insect access throughout. The second competi- 

tively dominant guild of burying beetles displayed some 

preference for control carcasses (larvae), whereas adults 

did not display any preference at all. This study is the first 

to employ a quantitative sampling design, picturing the 

real community structure of individual carcasses to inves- 

tigate the patterns of carrion insect community, and to 

perform a replicable and detailed study of carrion-inhabit- 

ing insects. 

 
Establishment of early-successional competitively dominant guilds 

Blowflies (Calliphoridae) displayed a strong preference for 

control carcasses in both size categories of small carrion. 

Blowflies tend to colonize very fresh carrion (Smith, 
1986), although there is some evidence that blowflies can 

also colonize older meat (Lang et al., 2006; Yang & Shiao, 

2012). This was also supported by our study, in which 

blowflies established themselves on treatment carcasses as 

well. However, our results demonstrated that the coloniza- 

tion of older carcasses was sub-optimal for them, as they 

never reached the abundances observed in control carrion. 

Similar to Pechal et al. (2014), colonization progress was 

faster and maximum abundance was reached more quickly 

on insect-excluded carcasses. This flexibility could, how- 

ever, facilitate their coexistence with burying beetles on 

very small carrion, as blowflies could oviposit on carrion 

which was already unsuitable for breeding by burying bee- 

tles (mouse; Trumbo, 1990). Pechal et al. (2014) observed 

that blowfly larvae make carrion inaccessible to insects 

throughout the early stages of its decomposition – our 

observations suggest that in the case of smaller carrion, 

other insect species are able to coexist with them as well. It 

is important to note, however, that Pechal et al. (2014) 

used large carrion (pig), which has a different successional 

trajectory, and recorded only adult insects flying in the 

proximity of the carcass. 

Surprisingly, adult burying beetles were equally associ- 

ated with all types of carcasses (control/treatment, mouse/ 

rat). This can be caused by their bimodal behaviour, which 

depends both on the age and mating readiness of the bee- 

tles, and the condition of the carrion. For their breeding, 

burying beetles monopolize smaller and fresh carrion 

without fly eggs or maggots (Milne & Milne, 1976; 

Trumbo, 1992). However, newly emerged beetles could 
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prefer carcasses with substantial abundance of fly larvae 

upon which they prey (Wilson, 1983; Trumbo, 1992). 

 
Effect of insect exclusion on competitively inferior insects 

The delay of insect activity on small mammal carcasses sig- 

nificantly affected the abundances of blowfly larvae. In 

contrast, neither colonization nor nesting activity of bury- 
ing beetles differed between control and treatment car- 

casses. Our results could therefore suggest that blowfly 

larvae are competitively more dominant, as burying bee- 

tles’ monopolization capability seems to be not as high as 

that of the blowflies, and they themselves tend to avoid 

nesting in the presence of blowfly larvae (Milne & Milne, 

1976; Wilson, 1983). It is important to note that the beha- 

viour of burying beetles is under strong influence of tem- 

poral segregation, and colonization and monopolization 

rates may thus have a strong seasonal pattern as indicated 

also in our study (data not shown). 

The primary impact of blowfly larvae on other insect 

groups relates to their huge abundances, as one blowfly 

female can lay around 200 eggs in a single batch, so only a 

few batches of eggs represent thousands of larvae (Macker- 

ras, 1933; Smith, 1986). In addition, blowfly larvae also 

emit ammonia, which at a higher concentration is toxic to 

beetles and helps to exclude them at the early stages of 

decomposition (Villet, 2011). A carcass colonized by blow- 

fly larvae becomes moister than a carcass without them. 

This excess of moisture also seems to repel the majority of 

other insects (Byrd & Castner, 2009). 

Necrophagous beetles displayed significant preference 

for treatment rat carcasses, which simultaneously hosted a 

much smaller community of blowfly larvae than the con- 

trol carcasses (with mean abundance of 800–1 000 indi- 

viduals in control and 400 individuals in treatment 

carcasses). Notable is the occurrence of skin beetles (D. 

frischi) only in treatment rat carcasses. Skin beetles utilize 

the dry remains (Amendt et al., 2004), they naturally 

should favour the smaller abundance of blowflies which 

makes the carcasses less humid. 

The relationship between the larvae of blowflies and 

flesh flies is probably related to the size of individual car- 

casses and thus potential competition for space. This could 

explain the conflicting preference of flesh flies for treat- 

ment mouse carcasses and control rat carcasses. Flesh flies 

colonize carcasses later than blowflies and lay live larvae in 

lower numbers than Calliphoridae, but have faster life 

cycles (Gill, 2005). Flesh fly larvae are already present when 

blowfly eggs are still un-hatched (Blackith & Blackith, 

1990). They are also known to kill their potential larval 

competitors (Matuszewski et al., 2010). Flesh flies there- 

fore probably do not directly mind the presence of blow- 

flies given there is enough space to coexist. 

The response of predatory species to delayed insect 

access is peculiar. In mice, predators as a guild and most 

separate predatory species were associated with treat- 

ment carcasses. This preference could be explained 

either by predators following their prey (and also the 

presence of smaller larvae) or by simply a better accessi- 

bility of food due to lower density of blowfly larvae. A 

similar explanation might also affect the patterns of ant 

species in mice (Braack, 1987). In rats, predators as a 

guild seemed to follow numerically their main prey, the 

fly larvae. On the other hand, the treatment carcasses 

hosted a predatory community that included almost half 

of all predatory species, including also species whose 

larvae are known to be parasitoids of flies (e.g., rove 

beetles of the genus Aleochara; Greene, 1997). Such 

parasitoid species might prefer carcasses with lower 

blowfly larval abundances, where the larval collective 

defence is less effective, and thus the oviposition on an 

individual larva might be more effective (Peschke & 

Fuldner, 1987; Rivers et al., 2011). 

In general, the majority of the conflicting interactions 

between blowfly larvae and competitively inferior insects 

are probably avoided or softened by the distinct seasonal- 

ity in carrion-inhabiting insects (Hanski, 1987; Blackith & 

Blackith, 1990; Centeno et al., 2002). 

 
Effect of carrion type 

Although our study was not designed to compare the 
effect of carrion size, some substantial differences in 

insect communities between mice and rat carrion were 

observed, as was to be expected (Matuszewski et al., 

2016). Bigger carrion (rats) hosted higher overall insect 

abundances and more insect species. The effect of treat- 

ment was more prominent on rat carrion, on which the 

abundance of the whole community was less than half 

of control abundance. The most dominant group on 

both carrion types were Calliphoridae larvae. We 

observed different effects of the treatment on flesh flies: 

on mouse cadavers their abundance increased after 

insect exclusion, but on rat cadavers it decreased. This 

could be attributed to a high abundance of competi- 

tively strong blowfly larvae on bigger carrion. Burying 

beetles were more abundant on mouse carrion, whereas 

the remaining representatives of the Silphidae family 

preferred rat carrion, presumably because there was a 

larger amount of prey material available (Blackith & 

Blackith, 1990). Similarly, predators (Histeridae, Sta- 

phylinidae) were more common on larger cadavers. 

 
Comparison of carrion and other ephemeral habitats 

In carrion, the competitively dominant species seem to 

have both negative (blowflies) and indifferent (burying 
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beetles) effects on competitively inferior species, repre- 

sented predominantly by beetles. Our results are thus in 

contradiction with those from the dung-inhabiting 

communities. Although a negative impact of fly larvae 

on beetles has been documented in temperate commu- 

nities (Hirschberger & Degro, 1996), it is generally 

accepted that large dung-relocating beetles have a sharp 

negative influence on fly larvae (Bornemissza, 1979; 

Ridsdill-Smith et al., 1986). The same negative impact of 

burying beetles on fly larvae has always been pre- dicted 

in the carrion community (Suzuki, 2000), whereas our 

results show that such impact is fairly lim- ited. This can 

be caused by the size of the beetles, limit- ing the 

utilization of large carrion by burying beetles, who can 

only bury a small carrion, whereas dung beetles are able 

to use a broader spectrum of dung size. In some periods 

of the year, burying beetles are able to monopo- lize 

most of small carrion in nature (spring, summer), but 

overall they are able to bury only 25% of carrion during 

a year. The potential competition between fly larvae and 

beetles is probably a competition for space both in dung 

and carrion (Hirschberger & Degro, 1996). However, 

until more data are available, we can- not conclude 

whether larvae of coprophilous flies use the same 

methods for competing with beetles as larvae of 

blowflies do, for example, using chemical substances 

such as ammonium (Villet, 2011). 
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not displayed. Rep = replication. 

Figure S2. Generalized linear mixed model (GLM) 

curves of successional trends in Calliphoridae and Sar- 

cophagidae inhabiting (A, C) control and (B, D) treatment 

(A, B) mouse and (C, D) rat carrions. All GLMs presented 

are quadratic with Poisson distribution of errors. All mod- 

els are significant. 

Table S1. Summary of sampled insect species and their 

total numbers for each carrion and treatment type. Abb.: 

abbreviation of a species or genus, as labelled in CCA ordi- 

nation  diagrams  (Figure  4);  Trophic  guild: 

ants = Hymenoptera (Formicidae), blowflies = Cal- 

liphoridae, burying beetles = Silphidae (Nicrophorus sp.), 
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Abstract 

Precise data regarding feeding habits of necrobiont species are a key element of food web and evolutionary 

ecology. They can also be used to assess the utility and value of those species for forensic entomology, 

where obligatory necrophagous species in particular are considered good bioindicators of postmortem or 

preappearance interval. However, the feeding habits of many species are known only from anecdotal field ob- 

servations, often reduced to vaguely defined categories—predatory, necrophagous, or omnivorous. To address 

this issue, we designed a simple, in vitro behavioral experiment allowing the quantification of food preferences. 

Next, we applied it on Necrophila (Calosilpha) brunnicollis (Kraatz, 1877), which is a common carrion beetle of 

East Asia with unresolved food preferences.The results suggest that this species is preferentially necrophagous, 

thus valuable for forensic research. Importantly, however, our experimental design allowed us to reveal that it 

also readily feeds on larvae of Diptera, although they compose a minor proportion of its diet. This methodology 

can be applied to other species, and it could provide evidence for future decision making in forensic research. 

 

Key words: forensic entomology, food choice, gender, necrophagy, Silphidae 

 
 

The utility of necrophagous beetles (Coleoptera) in forensic en- 

tomology is a well-established fact, although this group has been 

overlooked and underutilized. They seem especially promising as bio- 

indicators for postmortem interval (PMI) or preappearance interval 

(PAI) estimation (Midgley et al. 2010, Matuszewski 2011). The major 

spark of interest in the group started relatively recently when more 

data on the developmental biology of early colonizing and necropha- 

gous species became available (Midgley and Villet 2009a; Velásquez 

and Viloria 2009, 2010; Ridgeway et al. 2014). When considering po- 

tential candidates as well an efficient use of our time and resources, 

we should focus on the most promising species first. Such a candidate 

species should be one with a well-established taxonomic status, along 

with a possibility of unequivocal morphological or molecular identi- 

fication. Furthermore, the species should be common, widely distrib- 

uted, and we should be able to clearly identify its feeding strategy. The 

last point is especially important: because obligatory necrophagous 

species represent the most promising bioindicators for forensic ento- 

mology (Amendt et al. 2004), the identification of their feeding habits 

is crucial for correct research prioritization. 

Carrion-visiting (necrobiont) insects are commonly divided ac- 

cording to their foraging ecology into four main guilds: necrophages, 

predators, parasites/parasitoids, and omnivores (VanLaerhoven 2010, 

Villet 2011). Although some species are restricted to a single feeding 

strategy, many of them are more plastic and may alter the food source 

according to the existing ecological circumstances (Merritt and De 

Jong 2016). Necrophages feed directly on dead tissue or utilize dry 

remnants including skin derivatives as hairs or feathers. Among 

beetles, the families Silphidae, Dermestidae, and Trogidae host the 

highest numbers of necrophagous forms (Merritt and De Jong 2016). 

The family Silphidae, despite its misleading English name ‘carrion 

beetles’, is not in its entirety necrophagous, and other foraging strat- 

egies such as predation, herbivory, and omnivory are represented 

(Ratcliffe 1996, Sikes 2008). Larvae of some groups, such as sexton 

beetles (Nicrophorus sp. (Fabricius, 1775) (Silphidae)), are primarily 

necrophagous, whereas adults are opportunistic and they can feed on 

both carrion and live fly larvae (Sikes 2008). 

The bulk of our knowledge of feeding habits relies on anecdotal 

observations without a quantitative approximation of exact feeding 

© The Author(s) 2020. Published by Oxford University Press on behalf of Entomological Society of America. 1 
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habits of a given species. An interesting way how to solve this problem 

was shown by Ikeda et al. (2007, 2008), while studying foraging 

habits of Japanese silphids. They performed stable isotope analysis 

where they compared specific isotopic ratios in several species of 

carrion beetles with those of sexton beetles (scavengers) and carabid 

beetles (predators) and matched the food habits with the respective 

species position on a phylogenetic tree. These analyses have shown 

that among Silphidae, necrophagy could be a plesiomorphic state 

and other feeding habits seen in extant species occurred due to coa- 

daptation and speciation events (Ikeda et al. 2008, King et al. 2015). 

The transition from necrophagy to predaceous feeding in Silphinae 

was also related with the change in other life-history traits, e.g., the 

loss of flight capability or modification of egg/clutch size (Ikeda 

et al. 2008). However, the situation might not be as clear as it may 

seem—e.g., in the genus Necrodes (Leach, 1815) (Silphidae), which 

represents an early lineage of Silphinae (King et al. 2015), there is a 

number of records indicating a mixed, if not a primarily predaceous 

strategy (Ratcliffe 1972, King et al. 2015). Also, a number of silphids 

commonly considered as true necrophages, which was also estab- 

lished in the works of Ikeda et al. (2007, 2008), including the rep- 

resentatives of Necrophila (Kirby & Spence, 1828) (Silphidae) have 

been observed feeding on maggots at times in preference to carrion 

even in larval stages (for details, see King et al. 2015). The problem 

of the stable isotope analysis is that it relies heavily on comparison 

with other species, which is in practice circular reasoning. Thus, in 

order to find the feeding habits of the focal species, we have to study 

their feeding behavior directly. 

For our study, we selected the carrion beetle, Necrophila 

(Calosilpha) brunnicollis (Kraatz, 1877), a member of the subfamily 

Silphinae that occurs throughout east Asia including Japan, China, 

and the Korean Peninsula (Růžička et al. 2015). The species was 

reported as necrophagous (Ikeda et al. 2008, Růžička et al. 2015); 

thus, it belongs on the list of potential bioindicators for forensic 

entomology. The ecology of N. brunnicollis is relatively unknown 

and most of the available information comes from collectors in the 

form of locality labels under museum specimens. The species is fre- 

quently encountered in broad-leaved and mixed temperate forest or 

bamboo growth with an occurrence period from April to October 

(Kamimura et al. 1964, Nagano and Suzuki 2003, Růžička et al. 

2015, Ueda 2015). The peak flight period is in July, as observed in 

southern Kantô District, Japan (Nagano and Suzuki 2003); however, 

due to its broad range, the seasonal occurrence patterns may vary 

geographically (Růžička et al. 2015). According to anecdotal field 

observations, N. brunnicollis is regularly attracted into baited pitfall 

traps with meat or can be encountered on large vertebrate carcasses 

(Růžička et al. 2015), although occasionally it has also been found 

on other rotting substrate or on mushrooms (Růžička et al. 2015). 

The association with dead vertebrates was confirmed by ratios of 

carbon and nitrogen stable isotopes (Ikeda et al. 2007, 2008). Both 

these studies reported the isotope ratio in N. brunnicollis to be re- 

markably similar to other necrophagous species in the analysis. On 

the other hand, due to the abovementioned contradicting informa- 

tion on foraging habits in Silphidae, these conclusions need to be 

tested. Especially because the species represents a potentially very 

valuable bioindicator for forensic entomology in East Asia. 

By creating a standardized methodology for food choice tests 

suitable for carrion beetles, we aimed 1) to test the in vitro food 

preferences of N. brunnicollis, 2) to quantify the relative contribu- 

tion of both main dietary components (decayed meat, fly maggots) in 

the total food intake of the species, and 3) to use the results to assess 

the suitability of N. brunnicollis for forensic studies. 

Materials and Methods 

Experimental Specimens 

The experiment was performed with mature beetles, obtained from a 

laboratory breeding colony at the Czech University of Life Sciences 

Prague. They represented the second generation of adults bred in the 

laboratory under standardized climatic and light conditions and also on 

the same food source which consisted of fish meat (Scomber scombrus 

Linnaeus, 1758), which is commonly used diet of laboratory bread 

silphids (Midgley and Villet 2009b, Ridgeway et al. 2014, Novák et al. 

2018, Jakubec et al. 2019). Parent generation was collected with baited 

pitfall traps placed in different habitats in West Tianmushan Nature 

Reserve (1,165–1,470 m a.s.l.; GPS: 30°20′35.16″–30°20′56.76″N 

119°25′27.84″–119°25′53.76″E), China, Zhejiang Province, Lin’an 

County between the 5 and 6 July 2017. 

The experimental group consisted of 50 randomly selected bee- 

tles, 23 males and 27 females. The species identity and sex was 

confirmed by observation of morphological features of living and 

immobilized individuals under microscope and using a specialized 

identification key (Růžička et al. 2015). To immobilize observed spe- 

cimens, we placed each beetle inside a Petri dish (9 cm in diameter) 

and pinned it down with a hand-held cotton pad. This allowed us 

to study each animal for long periods of time without the need to 

use carbon dioxide or chilling (Champion de Crespigny and Wedell 

2008). 

In an attempt to control and minimize the effect of intrinsic fac- 

tors on the food choice of our experimental animals, we used beetles 

that were of approximately the same age and were allowed to mate 

freely. To further equalize the starting physiological conditions of the 

animals, they were isolated and fed ad libitum with chicken breasts 

for 48 h and then starved for another 24 h. 

 

Food Preference Experiment 

To test the food preferences, we prepared two types of food pre- 

sumably consumed by N. brunnicollis in the wild: pieces of chicken 

breasts (approximate weight of 0.5 g) and larvae of blue bottle fly 

[Calliphora vomitoria (Linnaeus, 1758) (Calliphoridae)]. Chicken 

breasts were selected because they well represent the muscle tissue 

that is consumed by necrophagous species. It is also highly uniform 

in structure, unlike fish meat that was used during the breeding, con- 

veniently providing us with almost constant measurements of dry 

weight, thus allowing for accurate measurements of food consump- 

tion over a period of time. The blue bottle fly larvae were selected as 

the representatives of the one of the most abundant necrophagous 

insect families encountered on carrion in China (Wang et al. 2019). 

At the beginning of the experiment, the maggots were freeze-killed 

to prevent them from consuming the meat and also to stop their 

movement, which could increase their attractiveness for the experi- 

mental beetles. 

The behavioral experiments were conducted in glass Petri dishes 

(150 mm diameter, 30 mm height), each containing a sheet of mois- 

tened filter paper and two pieces of potential food, chicken breasts 

and a fly larva. The food was arranged at random on a circle at a 

distance of 2 cm from the edge of the Petri dish. The experiment was 

conducted under ordinary room conditions (17–20°C and 75–85% 

air humidity). Beetles were weighed right before they were placed in 

the middle of the Petri dish using analytical scales to record their ac- 

curate starved weight. Afterward they were allowed to feed on both 

types of food for 24 h. The remaining food was afterward removed 

and dried in a cabinet dryer for 12 h at 50°C to achieve a constant 

net dry weight. 
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To calculate the actual food consumption, the conversion factor 

was estimated from a random sample of 25 pieces of chicken meat 

and fly maggots, respectively. We measured their wet mass and their 

constant net dry mass, obtained by an identical drying procedure 

as applied to the experimental samples (at 50°C until reaching con- 

stant weight). The net dry weight of consumed food was calculated 

as the difference between the dry weight of introduced food and the 

dry weight of its remains (Waldbauer 1964, Soo Hoo and Fraenkel 

1966). The relative consumption rate was calculated as the weight of 

the food consumed over the period of 24 h relative to the weight of 

the adult at the beginning of the experiment, as suggested by Farrar 

et al. (1989). 

 

Statistical Analysis 

To understand the foraging ecology of N. brunnicollis, we have in- 

vestigated five questions (1–5): first, we looked into 1) differences in 

the weight of males versus females. The null hypothesis was that the 

difference between mean weight of males and females is zero, which 

we tested with a two-tailed t-test. 2) Does N. brunnicollis exhibit a 

preference for either of the two food types (chicken or maggots)? 

Our null hypothesis was that the amount of food consumed is the 

same for both items that were offered to each individual. A paired 

one-tailed t-test was performed to test this hypothesis. If the alter- 

native hypothesis was true and chicken was consumed in higher 

amounts than the fly larvae, we were also interested in 3) the amount 

of fly larvae consumed and if it is significantly higher than zero. To 

test this, we used a one-sided Wilcoxon signed rank test. 4) Next, we 

aimed to evaluate the consumption of food over a 24-h period and 

how it changes with weight and sex of an individual. To analyze this, 

we used multiple linear regression. The dependent variable was the 

amount of food consumed (TFC; meat and larval mass combined) 

and our explanatory variables were the weight of an individual and 

its sex. The weight of the individual was centered (we subtracted 

mean weight from every individual weight value) to allow a more 

meaningful and intuitive interpretation of the results. Four models 

with different levels of complexity were created and compared by 

using their Akaike information criterion values with a correction for 

small samples (AICc; Hurvich and Tsai 1989). The most complex 

model (tod1) represented the TFC as a function of the weight of an 

individual in the interaction with the gender of our experimental 

animal. The second most complex model (tod2) presumed that the 

effect of the gender was additive rather than in an interaction with 

the weight. The third and fourth models (tod3 and tod4) disregarded 

the gender or weight of the experimental animal altogether and left 

only the other factor as the single explanatory variable. The model 

with the lowest value of AICc was considered as the best description 

of the phenomenon. 

Finally, we aimed to 5) investigate the factors responsible for 

amount of consumed chicken meat and larvae specifically. We used 

mixed effect linear regression. The dependent variable was the weight 

of consumed chicken meat or larvae in milligrams. The explanatory 

fixed effect variables were the weight of an individual, its sex, and 

type of food consumed. As random effect, we used the identity of 

experimental animal to deal with the hierarchical structure of the 

data. We used centered values of weights as in the previous analysis. 

Four models with different levels of complexity were created and 

compared by using their AICc. The most complex model (cod1) rep- 

resented the weight of consumed chicken meat and larvae as a func- 

tion of the weight of an individual in the interaction with the gender 

of our experimental animal and an additive effect of food type. The 

second most complex model (cod2) presumed that the effect of the 

gender was additive rather than in an interaction with the weight. 

The third and fourth models (cod3 and cod4) disregarded the gender 

or weight of the experimental animal altogether and left only the 

other factor and food type as the explanatory variable. The model 

with the lowest value of AICc was considered as the best description 

of the phenomenon. 

The assumption of normality of data was confirmed by visual 

evaluation. If the data did not pass this test, the hypothesis was 

tested by the nonparametric alternative or we used a distribution 

other than Gaussian. Model validation and deviations from its as- 

sumptions were done by a visualization of the corresponding re- 

sidual plots. The significance level was set at 5%. Data management 

and all analyses were carried out using the R statistical program (R 

Core Team 2020). Graphical outputs were created using ggplot2 and 

sjPlot packages (Wickham 2009, Lüdecke 2018). 

 

Results 

Food Consumption 

In total, we recorded the behavior of 50 adult individuals of 

N. brunnicollis (27 females, 23 males). The individuals were highly 

variable in their recorded weight, which ranged from 227.5 to 

428 mg, with the mean weight 320.7 mg (SD = 58.65 mg). Females 

were slightly heavier (mean = 327.78 mg, SD = 54.69 mg) than males 

(mean = 314.73 mg, SD = 62.21 mg); however, the difference was 

not statistically significant when tested by the two-tailed t-test (t 

value = −0.78916, df = 47.94, P = 0.434). 

The average amount of food, chicken meat and fly larvae, con- 

sumed over a 24-h period was 149.61 ± 57.88 mg, which is approx- 

imately 46.9 ± 17.5% of the body mass of the individual. Chicken 

meat was the main component of the diet (112.569 ± 47.422 mg), but 

the fly larvae were consumed as well (37.042 ± 31.886 mg). The dif- 

ference between the consumption of chicken meat and fly larvae was 

highly significant (t value = 9.4691, df = 47, P < 0.001). However, we 

found that the consumption of larvae was significantly greater than 

zero (Wilcoxon signed rank test; P < 0.001), so the beetles cannot be 

considered purely necrophagous. Females were observed to consume 

more larvae (42.64 ± 31.49 mg) than males (32.27 ± 32.03 mg). 

This difference was also noticeable when comparing the proportion 

of consumed larvae and chicken meat. Larvae represented 25.4% 

(±18.9%) of all the food the females consumed, whereas in males, 

it was only 20.4% (±8.6%). However, the maximum recorded pro- 

portion of larvae consumed was comparable, 57.6% for females and 

57.94% for males. 

 

Food Choice 

According to the values of AICc, we found the best model of total 

food consumption to be the linear regression with interaction be- 

tween weight of the individual and its sex (tod1; see Table 1). Total 

food consumption of the experimental individuals regardless of their 

sex increased linearly (t value = 3.597, P value 0.0007), with their 

weight (Fig. 1). The model did not confirm that sex by itself has a 

significant positive or negative effect on TFC, although the interac- 

tion between sex and weight was significantly different from zero 

(t value = −2.203, P = 0.032). As shown in Fig. 1, below average 

weight males tend to eat more than below average weight females. 

In contrast, females of above average weight consumed more food 

than above average males. 

To predict the amount of chicken meat and larvae consumed by 

adults of N. brunnicollis, we used mixed effect linear regression with 

sex and weight of an individual as fixed explanatory variable and 
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the identity of the experimental individual as random effect. This 

model was proposed based on its value of AICc and its parsimony 

(see Table 2). Males and females did not differ significantly in their 

response to offered food choices (t value = −0.183, P = 0.855), and 

they both consumed significantly more of chicken meat than fly 

larvae (t value = −9.629, P < 0.001). Also, body weight was posi- 

tively correlated with increased amount of consumed food of both 

types (t value = 2.829, P < 0.001; see Fig. 2). 

 

Discussion 

Food Consumption 

Despite our limited experimental sample, we observed a significant 

difference in diet composition between males and females (see Fig. 3). 

Although maggots accounted for 25.4% (±18.9%) of total con- 

sumed food mass in females, males consumed about 5% less 20.4% 

(±18.6%). This could be caused by a number of reasons including 

the sexual size dimorphism that this species is known for (Růžička 

et al. 2015). However, in our samples, we did not observe any sig- 

nificant sexual size dimorphism (SSD) to support the hypothesis that 

the difference in diet could be explained only by SSD. But we need to 

take into account that specimens were raised under laboratory con- 

ditions as a second generation and due to suboptimal conditions the 

SSD could have been suppressed (as females are more sensitive to the 

environmental stress and they respond to it by smaller growth; Teder 

and Tammaru 2005). Another possible explanation for the sexually 

biased diet composition could be the different requirements of the 

females and males due to their different reproductive roles. Although 

such a bias is common in many mammals and birds (Zwolak 2018), 

in insects it is rarely encountered, known for several blood-feeding 

Diptera and some Hymenoptera (Shine 1989, Roswell et al. 2019). 

 

Food Choice 

In the case of N. brunnicollis, we were able to confirm that the spe- 

cies is a carrion feeder by preference, as chicken flesh represented 

approximately 70–75% of the total food intake. However, the re- 

maining—considerable—part of its diet in our experiments were fly 

maggots. There was a high individual variability among the 50 ex- 

perimental beetles in the proportion of maggots consumed: from 13 

who fed exclusively on chicken to some individuals (of both sexes) in 

which maggots made up to 58% of their food intake. 

The high individual variability in the amount of consumed 

maggots may indicate that at least some adults of N. brunnicollis 

are quite opportunistic in their foraging ecology. This could be 

explained by adaptation of the foraging strategy based on the 

reproductive stage, actual ecological conditions, or nutritional 

values of the food and could be very beneficial because the adults 

and larvae share the same niche. Adults could apply the top-down 

regulation on competitors to give advantage to their progeny. 

Top-down regulation is known to have strong effects on heter- 

otrophic food webs, and it can result in lower rates of decom- 

position; therefore, the species responsible for regulation gets a 

bigger share of the resources (Srivastava et al. 2009). Carrion is 

a very competitive environment as it represents a very scarce, but 

 
Table 1. Model comparison describing relationship between total amount of consumed food (regardless of food type) and the weight and 

sex of the studied beetle 
 

Model Variables df R2 P value df residuals Delta AICc 

tod1 Weight×sex 5 0.232 0.007 52.36 0.0 

tod3 Weight 3 0.150 0.005 53.92 0.2 

tod2 Weight+sex 4 0.151 0.022 54.47 0.5 

tod4 Sex 3 0.001 0.863 58.46 8.3 

 

 
Fig. 1. Regression models of changes in total food consumption based on weight and sex of C. brunnicollis. Dots represent consumption of individual animals. 

The lines show median, and shaded area shows SE of the model for each sex (dashed line for males, solid line for females). Weight values were centered, so 

that zero represents individuals of average weight. 
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nutritionally rich niche, which is attractive for a large spectrum 

of competitors such as the larvae of Diptera (Schoenly 1991). 

Among necrobiont species, a strong top-down regulation effect 

was observed in Chrysomya rufifacies (Macquart, 1842) (Diptera: 

Calliphoridae) (VanLaerhoven 2010). Therefore, despite limited 

evidence for parental care in Silphinae, this would be good evolu- 

tionary strategy allowing the coexistence of several competing life 

stages of holometabolous insects in one niche. 

Sexton beetles use a similar strategy by preferring small ca- 

davers that they are able to hide and protect by active removal of 

eggs and larvae of Diptera and extensive parental care (Eggert et al. 

1998, Sikes 2005). In Silphinae, this topic is not as well studied as in 

Nicrophorinae, but records of adults of Necrodes littoralis (Linnaeus, 

1758) and Necrodes surinamensis (Fabricius, 1775) (Silpinae) 

preying on Diptera are available (Ratcliffe 1972, King et al. 2015). 

Moreover, Matuszewski and Mądra-Bielewicz (2019, preprint) ob- 

served that Nec. littoralis is capable of creating a heat-producing 

biofilm from their oral and anal secretion on the surface of the flesh, 

which probably accounts for a faster development and lower mor- 

tality of their larvae. Therefore, although indirect, there are signs of 

cooperation and care about the progeny in Silphinae, and coupled 

with our in vitro observation, they may call for attention when clas- 

sifying the foraging habits of carrion beetles. 

 

Table 2. Model comparison describing relationship between 

amount of consumed food and beetles’ weight, sex, and 

consumed food type 

Furthermore, our results represent the first quantification of the 

feeding behavior of N. brunnicollis. Unsurprisingly, they contrast 

somewhat with those published by Ikeda et al. (2007, 2008), as our 

approaches differ in their goals. We tried to place our focal species 

on a continuous scale between necrophagy and predatory behavior, 

whereas their goal was to place the studied species into discrete 

categories. Clearly, we cannot agree that the species is purely ne- 

crophagous as an adult; however, we do confirm that necrophagy is 

the main foraging mode for nutrient intake in N. brunnicollis. 

Another reason why our results differ from those of Ikeda 

et al. (2007, 2008) could be due to methodology. They classified 

N. brunnicollis as a necrophagous species based on the ratios of 

stable carbon and nitrogen isotopes. The authors compared δ15N 

content of N. brunnicollis with the values obtained from wild- 

caught representatives of 4 sexton beetle species (Nicrophorus 

tenuipes Lewis, 1887, Nic. maculifrons Kraatz, 1877, Nic. 

quadripunctatus Kraatz, 1877, and Nic. investigator Zetterstedt, 

1824), which they used as ‘necrophagous standards’ and values 

obtained from ground beetles (Coleoptera: Carabidae) as ‘preda- 

tory beetle standards’. The authors homogenized the entire body 

of the beetles and avoided the use of teneral adults, as those ‘re- 

flect only the larval feeding’ strategy. Although they identified 

N. brunnicollis as a purely necrophagous species, they were not 

able to confirm the predaceous habits of Dendroxena sexcarinata 

sexcarinata (Motschulsky, 1861) (Silphidae) (a species which, 

along with its congeners, is known to be an arboreal predator of 

caterpillars) or the well-known (more or less opportunistic) pre- 

    dation of fly maggots in Necrodes (Heymons et al. 1928, Ratcliffe 

1972, Šustek 1981, Fratczak and Matuszewski 2014, Charabidze 

et al. 2016). In fact, Ikeda et al. were not able to identify any 

silphids to have their δ15N significantly higher than sexton bee- 

tles, suggesting that no species examined in that study mainly 

feeds on fly maggots on vertebrate carcasses. The reason for the 

ambiguous results of the analysis may lie in the selection of the ne- 

Identity (ID) of beetle was used as random effect. R2C was calculated as 

suggested by Nakagawa and Schielzeth (2013). 

crophagous standard reference group. Although immature sexton 

beetles are indeed obligatorily necrophagous, the adults are well 

 

 
 

Fig. 2. Regression models of changes in weight of consumed chicken meat and fly larvae on weight and sex of C. brunnicollis. The lines show median, and 

shaded area shows SE of the model for each food type (solid line for chicken meat, dashed line for fly larvae). Weight values of experimental individuals were 

centered, so that zero represents individuals of average weight. 
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Model Variables df R2C Delta AICc 

cod2 Weight+sex+food type+ID 6 0.524 0 

cod1 Weight×sex+food type+ID 7 0.504 0 

cod4 Sex+food type+ID 5 0.507 1.9 

cod3 Weight+type+ID 5 0.485 3.7 
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Fig. 3. Boxplot graph of consumption ration between poultry meat and larvae for females (F) and males (M). Horizontal lines within the boxes indicate median 

values; upper and lower boxes indicate the 75th and 25th percentiles, respectively; whiskers indicate the values with the 1.5 interquartile ranges. 

 

known to be occasional predators of fly maggots, and even can- 

nibalistic under some circumstances (Sikes 2005, Dekeirsschieter 

et al. 2011). Therefore, more accurate reference values for ne- 

crophagous species could be obtained by using immature stages 

or only the cuticle of adult beetles instead of their entire body. 

 

Forensic Entomology 

The understanding of foraging ecology is one of the key stones in un- 

veiling a species’ ecological role. Although carrion beetles are being 

increasingly considered as valuable markers in forensic entomology, 

their foraging ecology remains understudied and to some extent con- 

troversial, as the majority of the relevant data come from anecdotal 

field observations. The knowledge of feeding strategy can be used by 

forensic entomologist to place the species into the right guild as well 

as to asses and evaluate the succession patterns observed on bodies. 

The results of our experiment support the view of adult specimens of 

N. brunnicollis as an necrophagous individuals that are able to oppor- 

tunistically hunt other invertebrates. From this, we can assume that its 

arrival is not dependent on the presence of fly larvae during the pro- 

cess of succession unlike predatory or parasitic species (Lin and Shiao 

2013, Zhang et al. 2019). Therefore, its PAI should be correlated only 

with the time of death thus giving independent PMI estimation. 

Only few species have been investigated extensively using com- 

prehensive approaches, as was discussed earlier. Here, we provide 

to our knowledge the first standardized laboratory food choice test 

targeting the foraging ecology of carrion beetles. This test allows 

the quantification of predatory-necrophagous behavior on a scale, 

avoiding misleading dichotomies. This methodology can be applied 

to other species, and it could provide evidence for more accurate de- 

cision making in forensic research. 

 

 

Acknowledgments 

We are obliged to Li-Zhen Li, Liang Tang, and Zi-Wei Yin (all Shanghai 

Normal University, Shanghai, China) and the Administration of the West 

Tianmushan Nature Reserve for allowing the fieldwork in Zhejiang. The pro- 

ject was supported by the Ministry of the Interior of the Czech Republic (grant 

no. VI20192022130). J.K. was supported by Ministry of Education, Youth 

and Sports of the Czech Republic (SVV 260 571/2020), and P.S. was supported 

by the institutional funds of the Faculty of Science, Charles University. Marek 

Romášek kindly revised the English manuscript. 

 

 

References Cited 

Amendt, J., R. Krettek, and R. Zehner. 2004. Forensic entomology. 

Naturwissenschaften 91: 51–65. 

Champion de Crespigny, F. E., and N. Wedell. 2008. The impact of anaesthetic 

technique on survival and fertility in Drosophila. Physiol. Entomol. 33: 

310–315. 

Charabidze, D., B. Vincent, T. Pasquerault, and V. Hedouin. 2016. The biology 

and ecology of Necrodes littoralis, a species of forensic interest in Europe. 

Int. J. Legal Med. 130: 273–280. 

Dekeirsschieter, J., F. Verheggen, G. Lognay, and E. Haubruge. 2011. Large 

carrion beetles (Coleoptera, Silphidae) in Western Europe: a review. 

Biotechnol. Agron. Soc. Environ. 15: 435–447. 

Eggert, A.-K., M. Reinking, and J. K. Müller. 1998. Parental care improves off- 

spring survival and growth in burying beetles. Anim. Behav. 55: 97–107. 

Farrar, R. R., J. D. Barbour, and G. G. Kennedy. 1989. Quantifying food con- 

sumption and growth in insects. Ann. Entomol. Soc. Am. 82: 593–598. 

Fratczak, K., and S. Matuszewski. 2014. Instar determination in forensically 

useful beetles Necrodes littoralis (Silphidae) and Creophilus maxillosus 

(Staphylinidae). Forensic Sci. Int. 241: 20–26. 

Heymons, R., H. v Lengerken, and B. Marg. 1928. Studien über die 

Lebenserscheinungen der Silphini (Coleopt.). III. Xylodrepa quadripunctata 

L. Z. Morphol. Oekol. Tiere 10: 336–352. 

Hurvich, C. M., and C. L. Tsai. 1989. Regression and time series model selec- 

tion in small samples. Biometrika 76: 297–307. 

Ikeda, H., K. Kubota, T. Kagaya, and T. Abe. 2007. Flight capabilities and 

feeding habits of silphine beetles: are flightless species really “carrion bee- 

tles”? Ecol. Res. 22: 237–241. 

Ikeda, H., T. Kagaya, K. Kubota, and T. Abe. 2008. Evolutionary relationships 

among food habit, loss of flight, and reproductive traits: life-history evo- 

lution in the Silphinae (Coleoptera: Silphidae). Evolution 62: 2065–2079. 

Jakubec, P., M. Novák, J. Qubaiová, H. Šuláková, and J. Růžička. 2019. 

Description of immature stages of Thanatophilus sinuatus (Coleoptera: 

Silphidae). Int. J. Legal Med. 133: 1549–1565. 

Kamimura, K., T. Nekane, and N. Koyama. 1964. Seasonal and altitudinal dis- 

tribution of beetles in Mt. Jonen, the Japan Alps, with descriptions of new 

 

D
o
w

n
lo

a
d
e
d
 fro

m
 h

ttp
s
://a

c
a
d
e
m

ic
.o

u
p
.c

o
m

/jm
e
/a

d
v
a
n
c
e

-a
rtic

le
/d

o
i/1

0
.1

0
9
3
/jm

e
/tja

a
1
6
3
/5

8
9
0
0
8
4

 b
y
 E

S
A

 M
e
m

b
e
r A

c
c
e
s
s
, ja

k
u
b
e
c
p
@

fz
p
.c

z
u
.c

z
 o

n
 0

2
 S

e
p
te

m
b
e
r 2

0
2
0
 

 



57 
 

Journal of Medical Entomology, 2020, Vol. XX, No. XX 7 
 

 

species, I (Studies on the insects of high mountains, III). Sci. Rep. Kyoto 

Prefect. Univ. 15: 17–38. 

King, J. E., M. Riegler, R. G. Thomas, and R. N. Spooner-Hart. 2015. 

Phylogenetic placement of Australian carrion beetles (Coleoptera: 

Silphidae). Austral Entomol. 54: 366–375. 

Lin, S. W., and S. F. Shiao. 2013. Life history data on the fly parasitoids 

Aleochara nigra Kraatz and A. asiatica Kraatz (Coleoptera: Staphylinidae), 

and their potential application in forensic entomology. Forensic Sci. Int. 

232: 46–55. 

Lüdecke, D. 2018. sjPlot: data visualization for statistics in social science. 

https://strengejacke.github.io/sjPlot/. 

Matuszewski, S. 2011. Estimating the pre-appearance interval from temper- 

ature in Necrodes littoralis L. (Coleoptera: Silphidae). Forensic Sci. Int. 

212: 180–188. 

Matuszewski, S., and A. Mądra-Bielewicz. 2019. Heat production in car- 

rion biofilm formed by communally breeding carrion beetles. bioRxiv, 

doi:10.1101/854349, 1 December 2019, preprint: not peer reviewed. 

Merritt, R. W., and G. D. De Jong. 2016. Arthropod communities in terres- 

trial environments, pp. 65–92. In M. E. Benbow, J. K. Tomberlin, and 

A. M. Tarone (eds.), Carrion ecology, evolution, and their applications.  

CRC Press, Boca Raton, FL. 

Midgley, J. M., and M. H. Villet. 2009a. Effect of the killing method on post- 

mortem change in length of larvae of Thanatophilus micans (Fabricius 

1794) (Coleoptera: Silphidae) stored in 70% ethanol. Int. J. Legal Med. 

123: 103–108. 

Midgley, J. M., and M. H. Villet. 2009b. Development of Thanatophilus 

micans (Fabricius 1794) (Coleoptera: Silphidae) at constant temperatures. 

Int. J. Legal Med. 123: 285–292. 

Midgley, J. M., C. S. Richards, and M. H. Villet. 2010. The utility of 

Coleoptera in forensic investigations, pp. 57–68. In J. Amendt, M.L. Goff, 

C. P. Campobasso, and M. Grassberger (eds.), Current concepts in forensic 

entomology. Springer, Dordrecht, The Netherlands. 

Nagano, M., and S. Suzuki. 2003. Spatio-temporal distribution and food 

searching strategy differentiations between two silphid beetles, Eusilpha 

japonica and E. brunnicollis (Coleoptera, Silphidae). Elytra 31: 199–208. 

Nakagawa, S., and H. Schielzeth. 2013. A general and simple method for 

obtaining R2 from generalized linear mixed-effects models. Methods Ecol. 

Evol. 4: 133–142. 

Novák, M., P. Jakubec, J. Qubaiová, H. Šuláková, and J. Růžička. 2018. 

Revisited larval morphology of Thanatophilus rugosus (Coleoptera: 

Silphidae). Int. J. Legal Med. 132: 939–954. 

R Core Team. 2020. R: a language and environment for statistical computing. 

R Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria. 

Ratcliffe, B. C. 1972. The natural history of Necrodes surinamensis (Fabr.) 

(Coleoptera: Silphidae). Trans. Am. Entomol. Soc. 98: 359–410. 

Ratcliffe, B. C. 1996. The carrion beetles (Coleoptera: Silphidae) of Nebraska. 

Bull. Univ. Nebraska State Mus. 13: 1–100. 

Ridgeway, J. A., J. M. Midgley, I. J. Collett, and M. H. Villet. 2014. Advantages 

of using development models of the carrion beetles Thanatophilus micans 

(Fabricius) and T. mutilatus (Castelneau) (Coleoptera: Silphidae) for 

estimating minimum post mortem intervals, verified with case data. Int. 

J. Legal Med. 128: 207–220. 

Roswell, M., J. Dushoff, and R. Winfree. 2019. Male and female bees show 

large differences in floral preference. PLoS One 14: e0214909. 

Růžička, J., J. Qubaiová, M. Nishikawa, and J. Schneider. 2015. Revision 

of Palearctic and Oriental Necrophila Kirby et Spence, part 3: subgenus 

Calosilpha Portevin (Coleoptera: Silphidae: Silphinae). Zootaxa 4013: 

451–502. 

Schoenly, K. G. 1991. Food web structure in dung and carrion arthropod as- 

semblages, null models and Monte Carlo simulation: applications to med- 

ical/veterinary entomology. J. Agric. Entomol. 8: 227–250. 

Shine, R. 1989. Ecological causes for the evolution of sexual dimorphism: a 

review of the evidence. Q. Rev. Biol. 64: 419–461. 

Sikes, D. S. 2005. Silphidae, pp. 749–757. In R.G. Beutel and R. A. B. Leschen 

(eds.), Handbook of zoology, volume IV (Arthropoda: Insecta), Part 

38 Coleoptera, beetles. Volume 1: Morphology and systematics 

(Archostemata, Adephaga, Myxophaga, Polyphaga Partim). Walter De 

Gruyter, London, United Kingdom. 

Sikes, D. S. 2008. Carrion beetles (Coleoptera: Silphidae), pp. 749–758. In 

J. L. Capinera (ed.), Encyclopedia of entomology. Springer, Dordrecht, The 

Netherlands. 

Soo Hoo, C. F., and G. Fraenkel. 1966. The selection of food plants in a 

polyphagous insect, Prodenia eridania (Cramer). J. Insect Physiol. 12: 

693–709. 

Srivastava, D. S., B. J. Cardinale, A. L. Downing, J. E. Duffy, C. Jouseau, 

M. Sankaran, and J. P. Wright. 2009. Diversity has stronger top-down 

than bottom-up effects on decomposition. Ecology 90: 1073–1083. 

Šustek, Z. 1981. Keys to identification of insects 2: carrion beetles of 

Czechoslovakia (Coleoptera: Silphidae). Zprávy Čs. Spol. Entomol. při 

ČSAV 2: 1–47. 

Teder, T., and T. Tammaru. 2005. Sexual size dimorphism within species in- 

creases with body size in insects. Oikos 108: 321–334. 

Ueda, A. 2015. Tools for evaluating forest habitat using carrion silphid 

(Silphidae) and scarabaeoid dung beetles (coprophagous group of 

Scarabaeoidea) as indicators: effects of bait type, trap type, and trap 

number on beetle captures. Bull. For. For. Prod. Res. Inst. 14: 1–14. 

VanLaerhoven, S. L. 2010. Ecological theory and its application in forensic 

entomology, pp. 493–517. In J. H. Byrd and J. L. Castner (eds.), Forensic 

entomology: the utility of arthropods in legal investigations. CRC Press, 

Boca Raton, FL. 

Velásquez, Y., and A. L. Viloria. 2009. Effects of temperature on the devel- 

opment of the Neotropical carrion beetle Oxelytrum discicolle (Brullé, 

1840) (Coleoptera: Silphidae). Forensic Sci. Int. 185: 107–109. 

Velásquez, Y., and A. L. Viloria. 2010. Instar determination of the neotropical 

beetle Oxelytrum discicolle (Coleoptera: Silphidae). J. Med. Entomol. 47: 

723–726. 

Villet, M. H. M. 2011. African carrion ecosystems and their insect communi- 

ties in relation to forensic entomology. Pest Technol. 5: 1–15. 

Waldbauer, G. P. 1964. The consumption, digestion and utilization of sola- 

naceous and non-solanaceous plants by larvae of the tobacco hornworm, 

Protoparce sexta (Johan.) (Lepidoptera: Sphingidae). Entomol. Exp. Appl. 

7: 253–269. 

Wang, M., J. Chu, Y. Wang, F. Li, M. Liao, H. Shi, Y. Zhang, G. Hu, and 

J. Wang. 2019. Forensic entomology application in China: four case re- 

ports. J. Forensic Leg. Med. 63: 40–47. 

Wickham, H. 2009. ggplot2: elegant graphics for data analysis. Springer- 

Verlag, New York, NY. 

Zhang, Y., Y. Wang, C. Liu, J. Wang, G. Hu, M. Wang, L. Yang, and J. Chu. 

2019. Development of Nasonia vitripennis (Hymenoptera: Pteromalidae) 

at constant temperatures in China. J. Med. Entomol. 56: 368–377. 

Zwolak, R. 2018. How intraspecific variation in seed-dispersing animals mat- 

ters for plants. Biol. Rev. Camb. Philos. Soc. 93: 897–913. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
View publication stats 

D
o
w

n
lo

a
d
e
d
 fro

m
 h

ttp
s
://a

c
a
d
e
m

ic
.o

u
p
.c

o
m

/jm
e
/a

d
v
a
n
c
e

-a
rtic

le
/d

o
i/1

0
.1

0
9
3
/jm

e
/tja

a
1
6
3
/5

8
9
0
0
8
4

 b
y
 E

S
A

 M
e
m

b
e
r A

c
c
e
s
s
, ja

k
u
b
e
c
p
@

fz
p
.c

z
u
.c

z
 o

n
 0

2
 S

e
p
te

m
b
e
r 2

0
2
0
 

  



58 
 

Článek III. 
 

Kadlec, J., Jakubec, P., & Šípek, P. (2024). In vitro comparison of two food choice 
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To accurately model the food webs, we need to acquire precise data on food ecology of the interacting species. 

This allows better understanding of the trophic interactions and for the necrophagous species this information 

could be used in medico-legal investigations. For this reason, we recently proposed standardized laboratory 

methodology to assess the foraging strategies based on parallel testing of 2 food items (meat, dead larvae) 

(Jakubec et al. 2021). The original methodology had 2 shortcomings. It was not suited for testing living larvae, 

which could prove predatory behavior of the species. The methodology was also based on parallel experi- 

mental design, where the food items are tested together, which could underestimate the maximum consump- 

tion of the tested subject for some items.To test if these concerns are valid, we improved original methodology 

allowing testing living larvae as well as a new sequential experimental setup, where consumption of each 

item is tested individually in a random order, thus theoretically giving an unbiased maximum consumption 

estimate. These methodologies were tested head-to-head on 3 forensically relevant species from the genus 

Thanatophilus (Thanatophilus micans (Fabricius 1794)(Fabricius 1794), Thanatophilus rugosus (Linnaeus, 

1758), and Thanatophilus sinuatus(Fabricius, 1775)). The experiments have confirmed that all 3 species are al- 

most strictly necrophagous, although they were capable of predation, despite the presence of preferred food 

(meat). The comparison also showed that the sequential design has indeed improved capability to quantify the 

maximal consumption of the given food item. Thus, we suggest following this methodology in future studies. 

 

Key words: necrophagy, behavior, Silphinae, forensic entomology, food choice 

 

 

Introduction 

Various necrobiont insects play an essential role in the field of fo- 

rensic entomology, e.g., in the estimation of postmortem interval 

and other crime-related circumstances (Amendt et al. 2004, Lutz et 

al. 2018). According to their dominant foraging strategy, necrobiont 

insects are commonly divided into 4 ecological guilds: predators, 

necrophages, omnivores, and parasites/parasitoids (VanLaerhoven 

2010, Villet 2011). However, the feeding strategies of individual 

necrobiont species tend to be more complex and may vary according 

to the developmental stage, sex, reproductive cycle, food availability, 

or other ecological conditions (Merritt and De Jong 2016, Jakubec 

et al. 2021, Qubaiová et al. 2022). For example, red-breasted carrion 

beetle Oiceoptoma thoracicum (Linnaeus, 1758) shows significant 

food plasticity, but probably only in the adult stage (Heymons and 

von Lengerken 1931, Qubaiová et al. 2022). Therefore, complete 

understanding of the foraging ecology of each necrobiont species is 

a necessary condition for their use in forensic entomology. 

The carrion beetles (Silphinae) are a rather small subfamily of 

rove beetles (Staphylinidae) that are distributed worldwide and 

currently contains 206 valid species (including 17 extinct) (Cai et 

al. 2022, Newton 2023). According to the English name we could 

assume that all beetles of this family feed on dead animal tissue 

(necrophagy), however they exhibit wide range of feeding strategies 

such as omnivory, herbivory, or predation (Ratcliffe 1996, Sikes 

2008). As already stated, our knowledge of feeding strategies of this 

family is mostly based on direct observation of random individuals, 

© The Author(s) 2024. Published by Oxford University Press on behalf of Entomological Society of America. All rights reserved. For permissions, please e-mail: 1 
journals.permissions@oup.com. 
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and quantitative food preferences studies are scarce [see Jakubec et 

al. (2021)]. 

Here, we investigate the foraging ecology of 3 species from the 

genus Thanatophilus Leach, 1815, a Holarctic and Afrotropical 

genus, which contains 24 described valid species (Newton 2023). 

Members of this genus share not only a general appearance but also, 

they have a very similar ecology. All known species are supposed to 

be generalists, e.g., feeding both on carrion as well as on larvae in 

all active stages of development (Mroczkowski 1955, Šustek 1981, 

Ratcliffe 1996). Adults are usually attracted to carrions of larger 

vertebrates, including humans (Kočárek 2003, Dekeirsschieter et 

al. 2011). They mostly prefer earlier stages of decomposition, and 

first larvae occur in a few days after death (Midgley and Villet 

2009a, Matuszewski and Szafałowicz 2013, Ridgeway et al. 2014). 

Thanatophilus sinuatus (Fabricius, 1775) has a very wide trans- 

Palearctic distribution (e.g., Europe, Asia, and North Africa) and is 

very common especially on the European continent (Dekeirsschieter 

et al. 2011, Jakubec and Růžička 2015, Růžička 2015). This spe- 

cies co-occurs often with the second very common European spe- 

cies Thanatophilus rugosus (Linnaeus, 1758) (Jakubec et al. 2019). 

The last species, Thanatophilus micans (Fabricius, 1794) is the 

most common and widespread carrion beetle (Silphinae) in Africa 

(Midgley and Villet 2009a, Villet 2011). 

All 3 species were already investigated from a forensic con- 

text and their developmental biology and morphology is known 

(Midgley and Villet 2009a, 2009b, Ridgeway et al. 2014, Novák et 

al. 2018, Jakubec et al. 2019, Montoya-Molina et al. 2021a, 2021b, 

Qubaiová et al. 2021, 2023). We suppose that according to their 

phylogenetic placement (they form a branch at the base of Silphinii 

tribe), their primary feeding preferences will be closer to that of the 

ancestral stage for the whole tribe (King et al. 2015, Růžička et al. 

2023). However, there is no literature that would give us any clues 

on how these species will differ from each other in terms of feeding 

ecology and preferences. 

Traditional assessments of necrobiont insects foraging ecology 

are frequently based on anecdotal observation without proper ex- 

perimental tests and species are placed into arbitrary simplified 

categories (see Jakubec et al. 2021). In the case of carrion beetles, 

one of the major forensically important groups (Midgley et al. 

2010), complex feeding strategies have been observed (Sikes 2008). 

Adults of many carrion beetle genera feed both on the dead animal 

tissue and the fly larvae, and the proportion of both may vary sig- 

nificantly according to the species or sex (Fuller 1934, Jakubec et 

al. 2021). Surprisingly, species of the genera Necrodes Leach, 1815, 

Necrophila Kirby & Spence, 1828, Thanatophilus and Oiceoptoma 

Leach, 1815, which are traditionally considered necrophagous, have 

been reported to prefer larvae over carrion as adults (King et al. 

2015), while their larvae prefer to feed on the carrion itself and 

only occasionally prey on dipteran larvae (Hatch 1927, Heymons 

and von Lengerken 1931, Dorsey 1940, Ratcliffe 1972). While the 

phylogenetic hypothesis indicates the evolutionary transition from 

necrophagy to predatory habits of the adult Silphinae (King et al. 

2015), we know little about the differences in feeding strategies be- 

tween species or developmental stages and their subsequent suita- 

bility for forensic investigations. 

Apart from direct field observations, which may, or may not, be 

indicative of the actual feeding strategy, there are basically 3 sys- 

tematic approaches on how to investigate the diet composition of 

an invertebrate: (i) analysis of gut content, either analyze the un- 

digested food residue or via metabarcoding of gut content; (ii) via 

analysis of stable isotopes, and (iii) by direct laboratory assessment 

of consumed food in combination with food choice experiments. 

The first approach may be demanding for financial funds and 

laboratory skills and has not yet been applied in Silphinae. Although 

it may bring accurate information on the actual composition of a 

diet of an individual, it cannot tell anything about the ratios of dif- 

ferent pray items or quantity of each food item required for growth 

and development. 

The second approach, the analysis of stable isotopes, was 

performed in a series of studies by Ikeda et al. (2006, 2007, 2008). 

The authors tested niche separation (Ikeda et al. 2006) and foraging 

strategies of Japanese carrion beetles related to their dispersal 

ecology. The results show isotopic differences (e.g., differences in the 

ratio of 13C and 15N) among carrion beetles with and without wings. 

The disadvantage of stable isotope analysis is that it is strongly de- 

pendent on locality as well as establishing an appropriate bench- 

mark species for each strategy. This may lead to circular reasoning, 

given the benchmarks are not reared under controlled laboratory 

conditions [see discussion in Jakubec et al. (2021)]. 

The third approach, is based on performing experimental labo- 

ratory food choice studies. These experiments are the standard for 

investigations of the feeding habits of many taxa including ground 

beetles, or caterpillars (Singer 2001, Honek et al. 2011, Kulkarni 

et al. 2016). They rely on standardized laboratory rearing of larval 

and adult insects combined with food choice experiments, to as- 

sess quantity and food composition of individual species. One of 

the first behavioral studies investigating foraging ecology of silphids 

was performed by (Steele 1927) who demonstrated that adults of 4 

burying beetles (Silphinae: Nicrophorus Fabricius, 1775) were able 

to feed on larvae and preferred them over carrion. This was even 

pointed out as a possible strategy to minimize interspecific competi- 

tion experienced by their developmental stages. However, this is not 

universal for all adult silphids as was shown by Jakubec et al. (2021). 

They found that the diet of Necrophila (Calosilpha) brunnicollis 

(Kraatz, 1877) is composed mostly of carrion and although fly larvae 

are consumed, they play a significantly smaller role in their diet. 

While performing food choice tests, the different types of food 

can either be offered at one time (e.g., parallel food choice test) or 

it can be offered in sequence separated by a starvation period (se- 

quential food choice test). Parallel approach is much closer to nat- 

ural situations when a carrion beetle usually finds larvae and carrion 

at one place and time. The sequential model enables us to assess 

whether a given food item is exploited in suboptimal conditions. 

Both designs enable us to directly observe individual behavior and 

to measure the amount of food consumed or time spent on feeding 

in direct relation to the growth and development stage. Although 

these experiments are relatively time consuming, they offer a unique 

insight into species biology and ecology that is backed with robust 

data and can be done with a limited budget. 

To assess the food preferences and to quantify the amount of 

food consumed by each species, we utilized the methodology of 

Jakubec et al. (2021), i.e., food choice testings together with meas- 

uring the amount of consumed food, and the evaluation of sequen- 

tial versus parallel design. Our methodology enables us to test the in 

vitro food preferences of different carrion beetles and to quantify the 

relative contribution of all main dietary components (decayed meat, 

live or dead fly larvae) in the total food intake of the species. 

 

Materials and Methods 

Experimental Animals 

The experiment was performed with mature beetles of 3 species 

T. sinuatus, T. rugosus, and T. micans. All beetles represent the 

second generation of adults bred in laboratory under standardized 
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climatic and light conditions and on the same food source which 

consisted of chicken liver. Parental generation of the first 2 species 

was collected from carrion placed on different habitats in the vi- 

cinity of Prague, Czech Republic. Adults of the first generation of 

T. micans were collected in eastern Africa (Kenya, Naivasha env. 

Crescent Island Game Sanctuary 10. 7. 2020). To control and min- 

imize the effect of intrinsic factors on the food choice of our ex- 

perimental animals, we used beetles that were of approximately the 

same age and were allowed to mate freely. To further equalize the 

starting physiological conditions of the animals, they were isolated 

and fed ad libitum with chicken breasts for 24 h and then starved 

for another 24 h. 

 

Experimental Feeding 

To test the food preferences of Thanatophilus species, we choose 3 

potential foods: chicken breasts and live or dead blue blowfly larvae 

Calliphora vomitoria (Linnaeus, 1758) (Diptera: Calliphoridae). 

Living larvae were prevented from feeding by gluing their mouth 

parts with a small drop of superglue. Chicken breasts were selected 

because they best represent the muscle tissue that is consumed by 

necrophagous species. They are also highly uniform in structure 

and density, unlike chicken livers which were used during breeding. 

Therefore, allowing accurate calculation of food consumption over 

a period of time. The blue blowfly larvae were selected as the rep- 

resentatives of one of the most abundant necrophagous insects’ 

families. 

The behavioral experiments were conducted in glass Petri dishes 

(150 mm diameter, 30 mm height), each containing a sheet of 

moistened filter paper. For experiments 2 groups of 50 beetles from 

each species were prepared, only for T. micans we used 53 and 52 

beetles for parallel and sequential experiment, respectively. 

The first group was used for parallel food choice experiment 

where all 3 types of food were served in Petri dish at the same time. 

The food was arranged randomly in a circle at a distance of 2 cm 

from the edge of the Petri dish. This distance allowed beetle to run 

freely around the edge of the dish, so the choice of the food had to 

be deliberate. 

The second group was used for sequential choice experiment. 

Each beetle was randomly assigned a starting food type and only 

that food type was offered at the time. The setup of the dish was 

the same as in the case of parallel experiment, only without 2 other 

choices that beetle could explore. The beetles were allowed to feed 

for 24-h period followed by 24-h period of starvation. In the second 

round they were provided with randomly selected food type other 

than the starting one and allowed to feed for another 24 h followed 

by 24-h starvation. The same procedure was applied with the last re- 

maining food type. The random assignment of the food type was to 

eliminate the effect of food order on experimental results. 

The experiment was conducted in a climatic chamber under 

standardized conditions (24 °C, 75% relative air humidity, and 

12/12 photoperiod). At the end of both experiments, beetles and the 

remaining food were removed and put into freezer. Freezer-killed 

beetles and remaining food were dried in a cabinet dryer for 12 h at 

50 °C to achieve a constant dry weight. 

 

Food Consumption 

To calculate the actual food consumption, the conversion factor 

was estimated from a random sample of 50 pieces of chicken meat 

(0.5 g each) and 2 × 50 fly larvae (half of the larvae were killed by 

freezing at the beginning of the experiment and used as the dead 

larvae food source and the other half of the larvae were used as 

the live food source and killed at the end of the experiment). A wet 

mass and constant dry mass, obtained by the identical drying proce- 

dure as applied to the experimental adult beetle samples (50 °C until 

reaching constant weight) was recorded. We used a Mettler Toledo 

AE 240 analytical balance with a weighing accuracy of 0.01 mg. The 

net dry weight of consumed food was calculated as the difference 

between the dry weight of introduced food and the dry weight of 

its remaining food after the experiment (Waldbauer 1964, Soo Hoo 

and Fraenkel 1966). The relative consumption was calculated as the 

weight of the food consumed over the period of 24 h relative to the 

dry weight of the adult beetle (Farrar et al. 1989). 

 

Data Analysis 

The collected data were analyzed by single mixed-effect regression 

model (LMM) using function lmer from the Rpackage (lmerTest), 

which contained data from both experimental setups. The model 

residuals were analyzed using DHARMa package (Harting 2019) 

and we did not find any significant violation of normality. To limit 

the effect of the weight difference between the 3 species on the food 

preference, expressed as amount of consumed food as well as to 

allow comparison between the 2 experimental setups, we calculated 

consumption (C) for each individual species: 

mf 
 

 

mi (1) 

where mf denotes dry weight of the food consumed by the in- 

dividual, while mi denotes the dry weight of that individual. The C 

represented our response variable. Explanatory fixed effect factors 

were food type, species, and experimental setup, these terms were 

allowed to vary independently in order to express their interactions. 

Explanatory random effect factor was specimen identity. Posthoc 

analysis using Tukey’s contrast with adjusted P values by Bonferroni 

method was done to compare difference at the treatment levels 

(Rpackage multcomp). Model validation and deviations from its 

assumptions were done by a visualization of the corresponding re- 

sidual plots. The significance level was set at 5%. 

Further we calculated mean proportion of the consumed meat 

across parallel experiment for each species, so the values could be 

compared not only within our dataset, but also with other species. 

We used Kruskal–Wallis rank sum test to find if the proportions 

differ between the species and follow-up pairwise Wilcoxon rank 

sum test with Bonferroni correction to reveal relationships be- 

tween the species. Data management and all analyses were carried 

out using the R statistical program (R Core Team 2020). Graphical 

outputs were created using ggplot2 and sjPlot packages (Wickham 

2009, Lüdecke 2020). 

 

Results 

In total we tested 52, 50, and 50 individuals of T. micans, T. sinuatus, 

and T. rugosus, respectively, in the sequential experiment and 53, 

50, and 50 individuals in the parallel experiment. In the sequential 

experiment the species differed in their dry body weight (DBW), the 

dry weight of biggest species T. micans averaged around 59.63 mg 

(SD = 16.98 mg), followed by T. sinuatus (mean = 36.06 mg, 

SD = 10.00 mg) and T. rugosus (mean = 30.84 mg, SD = 6. 719 mg) 

(Table 1). The size differences were not an issue for our analysis as 

we did not compare the net consumption, but calculated the con- 

sumption, which is independent to the weight of the individual. 

Our results suggest that there was significant bias in consumption 

across all species towards the chicken meat, which was preferred 

over dead and/or living fly larvae (dead larvae: t value = −13.552, 
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P value < 0.001, living larvae: t value = −15.414, P value < 0.001) 

across both experiments (Table 2). The chicken meat was consumed 

at average exceeding 100% of the DBW per day. The consumption 

of smaller individuals of T. rugosus and T. sinuatus even exceeded 

300% of DBW and 1 individual consumed 366% of its DBW. On 

the other end, the lowest consumption observed for all species were 

slightly below 60% of their DBW and consumption of any indi- 

vidual never reached lower than 56% of their DBW (Fig. 1). 

We observed a difference in maximum and minimum consump- 

tion for meat between the experimental designs as well. While 

the higher values were observed exclusively in sequential design; 

low values were observed almost exclusively in parallel design. 

These differences were shown to be significant with parallel de- 

sign recording on average lower consumption (t value = 3.843, P 

value < 0.001) (Table 2). 

The LMM analysis of the consumption showed differences be- 

tween the species in some treatments (see Table 2). The most no- 

table was the difference in consumption of meat between T. micans 

and the rest of the species, which was significantly lower for the T. 

micans (T. rugosus: t value = 3.804, P value < 0.001, T. sinuatus: t 

value = 2.844, P value = 0.005). Subsequent post hoc analysis did 

not find significant difference between consumption of meat between 

T. sinuatus and T. rugosus (t ratio = 2.303, P value = 0.3411). We 

also observed significant differences in consumption of dead larvae 

between T. rugosus and T. micans (t ratio = −3.65, P value = 0.03) as 

well as T. rugosus and T. sinuatus (t ratio = 4.486, P value = 0.01) 

in favor of the T. rugosus in both cases. These differences were 

observed only in sequential trial and were not confirmed in parallel 

setup (see Table 2, Fig. 2). 

The mean proportion of consumed meat at the parallel exper- 

iment differed between the species (Kruskal–Wallis rank sum test: 

df = 2, chi2 = 32.802, P value > 0.001). T. rugosus showed the 

highest affinity towards the meat as on average it consumed 94.3% 

(SD = 11.27, min = 60.68, max = 100%) of meat. T. sinuatus was 

the second with mean proportion of meat at the diet of 88.81% 

(SD = 14.32, min = 57.41, max = 100%) and the T. micans consumed 

the lowest amount of meat in proportion to other 2 food sources, 

namely, 82.54% (SD = 7.57, min = 63.57, max = 99.40%). Pairwise 

Wilcoxon rank sum test with Bonferroni correction revealed that T. 

micans differs from both T. rugosus (P value > 0.001) and T. sinuatus 

(P value = 0.005), although we did not find difference between last 

the 2 species (P value = 0.2322). 

 

Discussion 

According to our results we can conclude that the majority of the 

tested individuals of carrion beetles from genus Thanatophilus pre- 

ferred chicken meat over fly larvae. Consumption of chicken meat 

 

 
Table 1. Summary table for average values of the consumption and dry body weight of all 3 species. The numbers in brackets express 

standard deviation and number of measured individuals, shown only for the DBW as the value is constant across all other columns 
 

 
Consumption (mg) 

 

Species Exp. setup Dry body weight (mg) Meat Dead larvae Alive larvae 

T. micans Parallel 63.85 (17.57, 53) 60.38 (11.08) 10.60 (5.21) 4.23 (5.72) 

T. micans Sequential 59.63 (16.98, 52) 71.74 (5.86) 9.37 (5.37) 6.81 (8.71) 

T. rugosus Parallel 32.84 (7.76, 50) 41.06 (12.26) 2.70 (5.8) 2.11 (4.62) 

T. rugosus Sequential 30.84 (6.71, 50) 56.61 (18.17) 12.63 (10.51) 6.42 (7.33) 

T. sinuatus Parallel 34.34 (9.76, 50) 40.05 (10.93) 4.39 (7.95) 4.16 (5.18) 

T. sinuatus Sequential 36.06 (10.00, 50) 57.45 (15.93) 4.11 (5.09) 8.18 (10.92) 

 
Table 2. Estimated parameters of LMM, their standard errors, degrees of freedom, and test statics for the consumption. Intercept of the 

model is set to represent the consumption of chicken meat by T. micans as measured with parallel experimental design. Parameters that 

seemed to have significant effect on the consumption are highlighted in bold 
 

Parameter Estimate Std. error df t value P value 

Intercept 1.04740 0.04582 895.873 22.857 <0.001 

Living larvae −0.98628 0.06399 598.000 −15.414 <0.001 

Dead larvae −0.86717 0.06399 598.000 −13.552 <0.001 

T. rugosus 0.25017 0.06577 895.873 3.804 <0.001 

T. sinuatus 0.18707 0.06577 895.873 2.844 0.005 

Experiment 0.25024 0.06511 895.873 3.843 <0.001 

Living larvae: T. rugosus −0.23774 0.09184 598.000 −2.589 0.010 

Dead larvae: T. rugosus −0.35839 0.09184 598.000 −3.902 <0.001 

Living larvae: T. sinuatus −0.12798 0.09184 598.000 −1.394 0.164 

Dead larvae: T. sinuatus −0.25521 0.09184 598.000 −2.779 0.005 

Living larvae: Sequential exp. −0.18924 0.09092 598.000 −2.081 0.038 

Dead larvae: Sequential exp. −0.26202 0.09092 598.000 −2.882 0.004 

T. rugosus: Sequential exp. 0.33112 0.09323 895.873 3.552 <0.001 

T. sinuatus: Sequential exp. 0.23998 0.09323 895.873 2.574 0.01 

Living larvae: T. rugosus: Sequential exp. −0.26222 0.13018 598.000 −2.014 0.04 

Dead larvae: T. rugosus: Sequential exp. 0.01825 0.13018 598.000 0.140 0.889 

Living larvae: T. sinuatus: Sequential exp. −0.19790 0.13018 598.000 −1.520 0.129 

Dead larvae: T. sinuatus: Sequential exp. −0.23000 0.13018 598.000 −1.767 0.07 
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Fig. 1. Boxplots of daily consumption of 3 experimental species expressed as ratios of their dry body mass across 3 food types at 2 different experimental setups 

A) sequential B) parallel. Horizontal lines within the boxes indicate median values; upper and lower boxes indicate the 75th and 25th percentiles, respectively. 

Whiskers indicate the values within the 1.5 interquartile ranges. Small dots are outliers. 

 

 
Fig. 2. Predicted values of the parameters from the LMM model across different species. Black and grey dots and whiskers represent parallel and sequential 

experiments, respectively. 

 

ranged from 94.3% in T. rugosus to 82.54% in T. micans; while 

T. sinuatus consumed 88.81% of meat. However at least some 

beetles in each species were able to kill or consume blowfly larvae. 

If we compare these results with our previous study on Necrophila 

(Calosilpha) brunnicollis (Jakubec et al. 2021) under similar 

conditions, N. brunnicollis was shown to be more predaceous and 

consumed larger amounts of dead or alive larvae. Almost every 

beetle consumed some blowfly larvae in the experiment. In the cur- 

rent study we observed a higher proportion of beetles, which did 

not consume any larvae (dead or alive) at all (Fig. 1), which could 

indicate high specialization of the adults to feed on carrion meat 

especially if it is devoid of skin, fur or feathers. Alternatively, the 

beetles might be limited by their smaller size compared to the offered 

prey subjects (third larval instar of C. vomitoria). However, given the 

beetles are active on cadavers during early and advanced stages of 

decomposition, the third stage larvae of blowflies are the most likely 

prey they encounter during that period (Matuszewski et al. 2008), at 

least the European species. The prey–predator size ratio may play a 

role, as fly larvae predation was more frequent in the largest species 

(T. micans), especially in comparison with T. rugosus (Fig. 1), which 

is significantly smaller in size. This could suggest that the T. micans 

size advantage could affects its ability to handle the prey faster, thus 

allowing more efficient predation. 

We did not observe any difference in consumption of meat be- 

tween European Thanatophilus species (Fig. 1). This might be 

interesting, as diversification of feeding habits between both sym- 

patric species would be expected in order to avoid competition 

as adults of both species are often observed syntopically in open 

fields (Kočárek 2003, Matuszewski et al. 2013). Both species also 

have diurnal activity and occur mainly during spring and summer 

(Dekeirsschieter et al. 2011). The ecological niche separation of both 

species is therefore still unclear, however at least some studies indi- 

cate, that there might be a difference in habitat choice. According 

to Frątczak-Łagiewska and Matuszewski (2018), T. sinuatus prefers 

open fields while T. rugosus prefers forests (Frątczak-Łagiewska and 

Matuszewski 2018). This might also be a consequence of slightly 

different developmental biology as T. rugosus is a more cold adapted 

species (Montoya-Molina et al. 2021b, 2021a). 
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T. micans is most widespread carrion beetle occurring in Africa 

and can be found from South Africa to the Ivory Coast at the west 

and Middle East at the north-east (GBIF.Org User 2023). The spe- 

cies is known for its ability locate and colonize carrion in hours 

after death (Midgley and Villet 2009a). Based on our rearing expe- 

rience, T. micans has probably a year-round activity, as we did not 

notice any kind of diapause or estivation behavior under labora- 

tory conditions. We suppose that the size difference (compared to T. 

rugosus) results in higher preference for larvae, as larger beetles have 

more power and bigger mandibles (Table 1). 

We found differences between parallel and sequential design in 

the amount of food consumed at each of the experiment, however 

contrary to our prior expectations, the overall pattern of prefer- 

ence stayed the same (Fig. 2). The most preferred food item was 

meat, followed by dead larvae, and the least preyed upon were 

living larvae across all 3 species. Both types of approach are ec- 

ologically relevant, because in natural conditions carrion beetles 

can find situations resembling the sequential design (when they ap- 

proach fresh carcass without fly larvae), or they can find a mass 

of larvae in the end of active decay stage of carcass. Although the 

most common scenario would probably be parallel occurrence of 

decaying tissue and larvae at the same time (equaling the parallel 

model). 

Therefore, we recommend parallel experimental design in 

place of previously suggested laboratory methodology (Jakubec et 

al. 2021), when the goal is to uncover the food preference among 

differed food items. Also, it offers several other key advantages, 

including reduced time requirements for execution and decreased 

labor intensity compared to sequential design. The only downside of 

parallel design is that it is not able to precisely quantify the maximal 

consumption of each food item. If that is your priority, then you 

should consider the sequential methodology provided here. 

According to our results, most of the tested beetles consumed all 

types of offered food, even if they were provided enough meat they 

tried to kill and eat fly larvae (Fig. 1). This indicates, that carrion 

beetles retain a certain plasticity in their food behavior. This can help 

them to find enough food in different condition and different stages 

of decomposition. Another reason explaining fly larvae consumption 

can be competition—beetles killing their competitors to protect the 

main food source (meat). 

In our study, we did not find any difference between preference 

for dead or alive larvae. The same pattern was observed over both 

designs, therefore we do not think that this might have affected the 

results, although it is possible evaluating a larger sample size could 

show some significant differences. 

The genus Thanatophilus is currently considered as monophy- 

letic (Růžička et al. 2023), although we are lacking any specific 

phylogenetic study that would target and cover substantial portion 

the taxa of this genus. Despite these gaps in our understanding of 

the phylogeny, our results show broadly similar preferences in all 

studied species, although T. micans consumed a lower proportion 

of meat compared to the other 2 species. This support general con- 

clusion that larger species consume less food per unit of weight than 

smaller species (Gillooly et al. 2001). Further when compared with 

another silphid species, Necrophila (Calosilpha) brunnicollis and its 

food ecology (Jakubec et al. 2021), we can see a similar food pref- 

erence pattern. In N. brunnicollis, consumption of meat was on av- 

erage 75%, while the values for Thanatophilus species in our study 

ranged between 82.5% and 94.3%. Apart from phylogeny there are 

many other factors such as ecological history or underlying biology 

of the species, that might have played a role in the origin of foraging 

plasticity we observed. More work will be required to evaluate the 

degree to which phylogeny or other factors play a role in the varia- 

tion of food ecology between these species. 

The use of chicken meat as a food source for Thanatophilus spe- 

cies was based on our previous study (Jakubec et al. 2021), as we 

aimed at the comparability between them. This meat is often utilized 

in other forensic studies for breeding or attracting necrophagous 

species (beetle and flies) (Byrd and Tomberlin, 2019). However, some 

studies point out that compared to other food sources this has often 

negative effect on survival or developmental rate of the larvae of 

necrophagous beetles (Qubaiová et al. 2021, 2022, 2023). The use 

of fly larvae as a prey for Thanatophilus species was based on ev- 

idence pointing towards improved rearing success in silphids (Byrd 

and Tomberlin, 2019). We used the last instar larvae of C. vomitoria 

as it represents the relatively longest living stage and is less prone to 

succumb to environmental stress such as desiccation. The choice of 

species of flies was limited to those which are commercially bred. 

We believe this specific choice does not affect the general results, al- 

though we encourage further research in this direction. 

Our experiment has shown that all 3 species are almost strictly 

necrophagous as adults, thus they are strongly associated with the 

carrions of vertebrates. However, all of them are capable of preda- 

tion on larvae, and actively consume them even in the presence of 

their preferred food source (meat). The comparison of standardized 

parallel methodology for evaluation of foraging strategies of 

necrophagous beetles [see (Jakubec et al. (2021)] with improved se- 

quential design showed that the latter has an improved capability 

to quantify the maximal consumption of the given food item. Thus, 

we suggest to follow this methodology in future research in foraging 

ecology of necrophagous beetles. 
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Závěr 
 

V průběhu řešení disertační práce jsme navrhli a experimentálně ověřili metodiky 

vhodné pro studium a testování potravní ekologie nekrobiotních druhů hmyzu 

ať už přímo v terénu, ale také v laboratorním prostředí, kde se dají poměrně 

snadno, rychle a levně testovat potravní preference různých druhů nejenom 

nekrobiontního hmyzu.  

V našich podmínkách byly podobné studie s manipulováním sukcese a vlivem 

těchto manipulací na průběh rozkladu a složení společenstva hmyzu prováděny 

zcela výjimečně. Pouze Sladecek et al. (2021) prováděl obdobné experimenty, 

ale zaměřil se na trus velkých býložravců.  

Pomocí těchto terénních experimentů jsme ukázali, že pokud je kadaver hlodavce 

z jakéhokoliv důvodu na tři nebo více dní nepřístupný hmyzu, dojde ke změně 

směru vývoje celého společenstva a rozklad bude probíhat odlišným způsobem. 

Největší negativní vliv má toto znepřístupnění zejména na časně se objevující 

dominantní skupiny nekrobiontního hmyzu, jako jsou larvy bzučivek a hrobaříci. 

Nicméně hrobaříci poměrně ochotně kolonizují i mršinu tři dny starou. Zpožděný 

začátek kolonizace kadaveru hmyzem vede naopak k vyššímu výskytu 

konkurenčně slabších skupin hmyzu. Velký vliv na rozklad a složení společenstev 

hmyzu má nejenom velikost, kdy větší mršiny hostí větší diverzitu i abundanci 

jedinců, ale i sezonalita. Vliv sezóny byl velmi patrný na schopnosti hrobaříků 

monopolizovat kadavery myší, kdy většinu mršin monopolizovali v jarních 

měsících. 

Při behaviorálním testování potravních preferencí vybraných druhů mrchožroutů 

jsme dospěli k závěru, že potravní guildy nekrofágních brouků představují 

spíše kontinuum než diskrétní jednotky a nejsou tedy jednoduše klasifikovatelné. 

Nelze tedy automaticky předpokládat, že druhy, které jsou na základě starší 

literatury považovány za striktně nekrofágní se živí pouze rozkládající se tkání 

kadaveru. Z našich experimentů je zřejmé, že i tyto druhy jsou schopny 

se za určitých podmínek chovat dravě. S největší pravděpodobností nepohrdnou 

ani jinou vhodnou potravou. Vysvětlení tohoto chování může ležet v potravním 

oportunismu, alternativních potravních strategiích v případě nedostatku potravy 
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nebo jako způsob, jak potlačit konkurenci na bohatém zdroji potravy. Podobný 

vzorec chování je znám i u larev masařek, kdy se u některých druhů předpokládá 

dravé chování prvních instarů larev (Pape, 1987; Richet et al., 2011). Značný vliv 

na potravní preference, bude mít také velikost daného mrchožrouta, jelikož větší 

druhy se pravděpodobněji budou chovat dravěji než druhy malé.  

Experimenty zaměřené na testování potravních preferencí jedinců poskytují 

přesnější informace o konkrétním potravním chování jedince. Tyto laboratorní testy 

potravních preferencí mohou být s drobnými úpravami použity i na jiné druhy. 

Například na dravé či herbivorní druhy hmyzu, které mohou vykazovat preference 

k určitému druhu potravy nebo je možné testovat množství jimi zkonzumované 

potravy za dvacet čtyři hodin. 
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