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A. EINLEITUNG

Die Superfamilie der Lamellicornia bildet eine naturliche Gruppe, die von allen andercn
Kafern deutlich abgesondert ist und seit langem als solche anerkannt wird. Aber trotz
zahlreicher Studien ist ihre Phylogenie unklar. Speziell dieser Frage wurden nur wenige
Arbeiten gewidmet (PAULIAN 1933, 1935, OLSUFIEV 1935), aber wertvolle Angaben und
Bemerkungen sind in der maBgeblichen Literatur verstreut. Das wichtigste davon wird in
unserer Bibliographie genannt.

Die gegenwartige phylogenetische Analyse geht von der Vorstellung zweiler verschiedener
Vorgange aus, die man oft als Anagenese und Phylogenese bezeichnet. Wie bekannt, sucht
die Phylogenese die echten genetischen Verbindungen festzustellen, die aber keineswegs
mit morphologischen Ahnlichkeiten zusammenfiallen miissen, da diese Ahnlichkeiten auch
durch kcnvergente oder parallele Evolution entstehen konnen (Anagenese). Da wir aber
kein sicheres Kriterium besitzen, um diese beiden Vorgange voneinander zu trennen, 30
soll in jedem Falle die Ursache der entstandenen Ahnlichkeiten beriicksichtigt werden. In
der Morphologie sind die besten phylogenetischen Verbindungen gewdhnlich auf soge-
nannte indifferente Merkmale gebatut, d. h. auf solche, bei denen keine Anpassung an
Umweltveranderungen ersichtlich ist und noétig erscheint, woraus der grofie Wert der
Genitalstudien hervorgeht, wie schon DARWIN schrieb. Doch geniigen oft die Genital- und
sogar erschopfende morphologische Studien nicht, die phylogenetischen Verbindungen
endguiltig zu klaren, da die Ganzheit der Organismen die Losung erschweren kann. Wir
glaubén jedoch, daB diese Ldsung stets gefunden werden kann, wenn die entsprechende
Gruppe eingehend genug in allen Richtungen, unter Beachtung ihrer Okologie, Physiologie,
Genetik, Biochemie usw. studiert worden ist. Leider sind wir in dieser Hinsicht fir die
Lamellicornia weit von diesem Ziel entfernt, deswegen konnen wir momentan nur eine
vorlaufige Losung vorschlagen. Zu diesem Zwecke haben wir alle natzlichen Daten zu-
sammengebracht und mit eigenen Untersuchungen erganzi.

Diese Arbeit wurde aber nur durch die liebenswurdige Hilfe einiger Entomologen moglich,
die uns kostbare Arten zucandten, und zwar der Herren J. BARAUD, Talence: P.
BASILEWSKI, Tervuren; Mme. BONS und R. PAULIAN, Paris: G. MEDVEDEV, Lenin-
grad; R. POPE, London. Hier sei ihnen unser bester Dank ausgesprochen. Auch die
Sammlungen des Zoologischen Institutes in Erevan wurden grindlich bearbeitet. Dennoch
wurden zahlreiche Gruppen wenig oder gar nicht untersucht, wie nachfolgend angegeben
ist.

B. KLASSIFIKATION

Nach den grundlegenden Arbeiten von LATREILLE wurden die Lamellicornia entgtiltig ab-
gesondert und eingehend studiert, besonders von ERICHSON (1848), BURMEISTER
(1842-1855) und LACORDAIRE (1856), spiater wurde die Anzahl aller Taxa vergrdBert.
Die letzte wvorgeschlagene, wohl! doch ,gewissermafien provisorische” Einteilung der
Lamellicornia (BALTHASAR 1963) enthélt Z Uberfamilien und 18 Familien, darin werden
aber die Aulanocneminae und Pleccominae, ,deren Stellung in der Hierarchie vollkommen
fraglich ist”, nicht berlicksichtigt. Auch scheinen darin die Oncerinae und Belohininde zu
fehlen, die Pachydeminae sind ohne weiteres als eine Tribus der Melolonthinae einge-
schaltet, offenbar in demselben Umfang wie im Weltkatalog von JUNK, ungeklart blieb
die Stellung von Acoma, die friher leichtfertig zu den Pleocoma gestellt wurden, von
Diphycerus, Podolasia, Achloa, Acylochirus usw., die friuher in eine besondere Familie —
die Leptopodidae, untergebracht, aber im JUNKschen Katalog den Pachydemini zugezahlt
wurden, wo sie doch ein fremdes Element darstellen, sowie von Termitotrox usw. Leider
war es auch uns nicht madglich, diese Gattungen zu bearbeiten.

Neulich hat MACHATSCHKE (1959) die Glaphyrinae in eine abgesonderte Superfamilie
mit zwei Familien tibertragen.
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In unserer Arbeit wurde folgende Anordnung der Taxa angenommen:

I. Familie Passalidae — einige Unterfamilien und Tribus

II. Familie Lucanidae — dasselbe

ITI. Familie Pleocomidae — nur eine Gattung

IV. Familie Acanihoceridae — einige Gattungen ohne andere Einteilung
V. Familie Trogidae -~ 2 Unterfamilien (Troginae und Glaresinae)

VI. Familie Scarabaeidae — 21 Unterfamilien

Geotrupinae — 4 Tribus (Bolbelasmini, Ceolrupini, Lethrini, Taurocerastini)

Scarabaeinae — 2 Tribus (Scarabaeini, Coprini)

Orphninae

Allidiostominae — 2 Tribus (Allidiostomini, Dynamopini)

Aegialiinae — 3 Tribus {(Chironini, Aegialiini, Eremazini)

Aphodiinae — zahlreiche Tribus

Hybosorinae

Ochodaeinae — 4 Gattungen

Aclopinae — 2 Tribus (Aclopini, Phaenognathini)

Pachypodinae ~ eine Gattung mit 2 Arten

Glaphyrinae ~ 2 Tribus (Lichniini, Glaphyrini)

Euchirinae — 3 Gattungen

Cetoninae — 3 Tribus (Trichiini, Cetonini, Valgini)

) Dynastinae — zablreiche Tribus

Rutelinae — dasselbe

Hopliinae — 2 Tribus (Hopliini, Pachycnemini)

Phaenomerinae — 3 Gattungen

Macrodactylinae — einige Tribus

Chasmatopterinae

Melolonthinae — Umfang zu bestimmen

Sericinae — 4 Tribus (Diphucephalini, Ablaberini (= Camentini),

Phyllotocini, Sericini)
Wie schon erwahnt, wurde eine Anzahl von Gattungen nicht studiert und in unserer Klassi-
fikation nicht berticksichtigt. Die Phylogenie der angegebenen Taxa wird im folgenden
besprochen. Doch wollen wir schon hier erinnern und betonen, daf keine Reihenfolge die
richtigen Verhéltnisse zu veranschaulichen vermag, das ist naturlich auch fiir die ange-
gebene der Fall.

C. MORPHOLOGISCHE ANALYSE

Flr die Phylogenie sind paldaontologische Daten besonders wertvoll. Leider sind dieselben
fur die Lamellicornia sehr dirftig (BALTHASAR 1963). Als alteste Funde gelten Reste aus
den Liasschichten von Aargau (Schweiz), woraus Aphodiites prologaeus HEER beschrieben
1st, und aus den bayerischen Juraschichten bei Eichstatt, worin Geolrupes lithographicus
DEICHMULLER gefunden wurde, doch ist die Familienzugehorigkeit dieser Reste fraglich.
Deswegen mag Protoscarabaeus yeni GRAEAU aus der unteren Kreidcformation von China
als der erste sichere Lamellicorriiafund gelten, doch halten ihn einige Entomologen far
einen Geotrupinen, andere fir einen Scarabaeinen; uns scheint es wahrscheinlicher anzu-
nehmen, daf§ er zu einer Gruppe gehort, die jetzt nicht mehr existiert.

Aus dem Tertiar sind aus Europa und Nordamerika etwa 80 Arten Scarabaeidae beschrie-
ben, besonders aus der Gattung Aphodius (9 Arten}, letztere aber nur aus Europa. Aus dem
Oligozédn sind Vertreter von Scarabaeus, Ateuchites, Sisyphus, Onitis (bestritten), Ontho-
phagus, Aphodius, Aegialia und Geotrupes bekannt. Daraus folgt, daff am Anfang des
Tertiars die Laparosticti schon den gegenwirtigen nahestanden. Doch gibt uns das wenig
Nitzliches fur die Phylogenie, die vor allem auf morphologische Studien begriindet sein
soll. In dicser Beziehung lassen sich die wichtigsten Merkmale folgendermalBien zu-
sammenfassen:
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Abb. 1. Metendosternit einiger Lamellicornia.

a—c: Odontolabis bellicosus LAP. (4x)} — d—e: Glaresis oxiana SEMEN. (32x) — f: Hybo-
sorus illigeri REICHE (32x) — g-—h: Aegialia arenaria F. (16x) — i: Aphodius fossor L.
(16x) — k: Scarabaeus sacer L. (8x) — 1: Amphicoma psilotricha FALD. (16x) — m: Hoplia
pollinosa KRYN. (16x) — n: Tanyproctus persicus FALD, (8x) — o: Homaloplia spireae
PALL. (16x) — p: Gnorimus nobilis L. (8x) — r—s: Valgus hemipterus L. (16x}) — t: Poly-
phylla olivieri LAP. (6x).

a, e f, h,i k, 1, m n, o, p, t: Lateralansicht — b: Frontalansicht — ¢, d, g, r, s: Dorsal-
ansicht., .

Cr = crista metendosternalis
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a) Kopf

Das Studium des Kopfes, besonders seiner Mundteile, wurde schon im letzten Jahrhundert
durch ERICHSON, BURMEISTER und LACORDAIRE begonnen und in diesem fortgesetzt
(ARROW 1909, OHAUS 1909, u. a.). Hier scheinen die phyvlogenetischen und anageneti-
schen Beziehungen besonders eng verschmolzen zu sein.

Bei allen Lamellicornia sind die Mandibein weich und unfihig, harte Nahrung zu zer-
kleinern. Bei den primitiven Laparosticti ragen die Mundteile hervor, bei jiingeren Formen
und allen Pleurosticti sind sie unter dem Clypeus verdeckt. Diese Rickverlagerung 148t sich
bei verschiedenen Gruppen anagenetisch verfolgen, deswegen gibt die Bildung der Mund-
teile zuerst einen Hinweis auf die Evolutionstufe der entsprechenden Gruppe, die von ihrer
Phylogenie unabhéangig sein kann. Doch kann man in der Bildung der Mundteile auch echte
phylogenetische Beziehungen feststellen.

Bei den primitiven Formen ragt das Labrum gewdhnlich waagerecht hervor, bei der Riick-
verlagerung der Mundteile unter den Clypzus kann es seine waagerechte Lage behalten
oder sich umdrehen. In gewissen Fallen (Phaenognaiha, Sericinae) verschmilzt es mit dem
Clypeus. Bei den Pleurosticti erlaubt die Labrumbildung einige grofie Taxa abzusondern,
z. B. die Sericinae von den Melolonthinac die Rutelinae von: den Dynastinae. Ein nach
unten gebogenes Labrum finden wir bei vielen Lucanidae, allen Acanthoceridae, den
Troginae und Pachypodinae.

Die Mandibeln sind bei den Laparosticti gewdhnlich lappenformig, und oft mit einer Seiten-
mémbrane versehen, die bei den Pleuresticti fehlt. Bei ihnen und den Glaphyrinae kdnnen
sie eine verschiedene Anzahl von Zahnen tragen, doch dient dieses Merkmal hauptsichlich

dazu, Gattungen abzusondern. Dagegen besitzen alle Dynastinae eine abweichende Man-
dibelbildung.

Die Maxillen sind ziemlich einheitlich gebaut, doch sind bei den Laparosticti Galea und
Lacinia fast immer vorhanden und abgesondert, die Lacinia kann einen Endhakenzahn

tragen. Bei den Pleurosticti verschwindet die Lacinia oder vereinigt sich mit der Galea, die
Endzahne besitzen kann (auch ein Gattungsmerkmal).

Die Labiumbildung laht sich in drei Typen einteilen:

1} Laparosticti-Typus: Zunge und Kinn abgesondert und normal entwickelt, Paraglossen
gewohnlich vorhanden.

2) Anthophaga-Typus: Zunge und Kinn zu einem grofien, langen, behaarten und stark
chitinisierten Sklerit verschmolzen, das oft an der Spitze zweilappig ist. Diese Bildung ist
offenbar der Anthophagie angepafht.

3) Phyllophaga-Typus: Dieser Typus scheint durch die Umbildung des zweiten entstanden
zu sein, da eine Reihe von Zwischenstufen bekannt ist. Die Zunge bleibt mit dem Kinn
verschmolzen, ist aber gewdhnlich durch eine Naht davon abgesondert, das Labium ist
breiter als lang, Panaglossen fehlen.

AuBer diesen drei Typen findet man auch andere, die im folgenden besprochen werden.

Im ganzen entspricht die Bildung der Mundteile der Haupteinteilung der Lamellicornia in
Laparosticti und Pleurosticti, doch gibt es zahlreiche Ausnahmen davon.

Die Bildung des Clypeus wird auch in der Taxonomie als Merkmal benutzt, Bei den Lapa-
rosticth 1st er gewohnlich nahtlos verwiachsen, bei den Pleurosticti ist diese Naht oft vor-
handen. In den meisten Féallen ¢ind Clypeus und Siirn in einer Flucht gebogen, oder er
biegt sich etwas nach oben, doch kann der Clypeus auch schief nach unten gerichtet sein
(Acanthoceridae, Troginae).

Viele Scarabaeidae tragen auf dem Kopf und (oder) Halsschild manchmal riesige Hdrner
oder andere Gebilde, die gewohnlich geschlechtsverschieden sind. Wie bekannt, sind diesc
nur den Saprophagen eigen und erlauben dadurch, deren Erndhrungsweise riickschliefiend
zu erkennen, doch kann diese vermutliche Saprophagie auch Mycetophagie bedeuten, wie
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wir das im folgenden besprechen. Dagegen kann das Labrum Auswiichse bei beliebiger
Ernadhrungsweise tragen.

Seit LATREILLE wird die Fithlerbildung der Lamellicornia als ihr Hauptmerkmal be-
trachtet, Es wird allgemein anerkannt, dafy die Urform elf Glieder und eine dreigliedrige
Endkecule besitzen sollte, doch sind im Lauf der Evolution einige Glieder verschwunden,
andere miteinander verschmolzen, so daff endlich auch nur sieben Glieder bleiben konnen,
die Endkeule aus 3—-9 Gliedern bestehen kann. Elfgliedrige Fithler sind jetzt bei den
Pleocomidae, Geotrupinae (auBer den Taurocerastini), Glaphyrus (MACHATSCHKE 1959)
und dem Minnchen von Phalangcsoma mechovi QUEDF. (Pachydeminae, nach PAULIAN
1959) bekannt. Bei Rhizotrogus bellieri REICHE wurden Kafer gefunden, die an jedem
Fithler cine verschiedene Anzahl von Gliedern besafien, cbschon die Lange der beiden
Fithler gleich blieb, was durch die Verschmeizung einzelner Glieder miteinander zu et-
kliren ist. Ob verschmolzene Glieder sich (durch Mutation) wieder trennen konnen, wissen
wir nicht.

Die Fuhlerbildung einiger Taxa ist eigenartig und dient zu ihrer Absonderung, z. B. bel
den Lethrini, Hybosorinae usw., doch treten &hnliche Eigenarten auch bei einzelnen
Cattungen auf, die zu anderen Taxa gehoren. Im allgemeinen sind bei den Laparosticti die
Glieder der Endkeule tomentiert, bei den Pleurosticti nackt, wie auch bei den Aclopinae,
Glaphyrinaz und Pachypodinae. Aufier bei diesen drei Unterfamilien sind die Glieder bei
den Laparosticti stets klein, bei vielen Orthosticti und einigen Loxosticti grofi, so dafi dic
Endkeule einen Fécher bildet, der gewdhnlich geschlechtsverschieden ist.

b) Brust

Am wichtigsten ist die Lage der Hiiften, besonders der Mittelhuften, die in tint Typen
eingeteilt werden konnen, und zwar:

1) Mittelhiiften lang, senkrecht oder fast senkrecht zur Korperachse stehend und fast die
Fliigeldeckenepipleuren berithrend. Es ist die primitive, aber auch die haufigste Bildung.

2) Mittelhiiften verkiirzt, umgedreht und zusammen einen geraden oder einen stumpfen
Winkel bildend.

3} Mittelhiften parallel.
4) Mittelhiiften fast rund und konvex.

5) Mittelhiiften kurz, nur wenig ldnger als breit, platt, zusammen einen stumpen Winkel
bildend.

In gewissen Gruppen (Scarabaeinae, Aphodiinae, Sericinae) kann man die Evolution der
r.age der Mittelhiiften vom ersten oder zweiten Typus zum dritten verfolgen.

Die Vorderhiiften sind auch verschieden gebaut, docl: scheinen die entsprechenden Unter-
schiede anagenetisch entstanden zu sein. Thre Gelenkhdhlen sind stets geschlossen.

Die Bildung der Mesepimeren und Mesepisternen kann auch einen gewissen phylogenet:-
schen Wert besitzen und erlaubt, z. B. die Glaphyrinae den Hopliini zu nahern und von
anderen Scarabaeiden abzutrennen.

¢c) Hinterle1b

Bei den Lamellicornia unterscheidet man den cinfachen Hinterleib vom teleskopischen, bel
dem die Sternite Uibereinander greifen. Die erste Bildung soll den primitiven Familien,
die zweite den Scarabaeidae eigen sein, doch ist diese Einteilung kaum annehmbar. in
viclen Fallen (Ochodaeinae, Phaenomerinae, Cetoninae, viele Melolonthinae etc.) sind die
Sternite verschmolzen und sollten deswegen einen eigenen Typus darstellen. Bei den
Scarabaeidae mit langem Hinterleib, z. B. bei den Giaphyrinae, greifen die Sternite uber-
haupt nicht dbcreinander. Im allgemeinen ist die Sternitteleskopierung desto aus-
gepragter, je mehr der Hinterleib verkirzt ist, und von anagenetischem Ursprung.
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Abb. 2. Metendosternit einiger Lamellicornia.

a~b: Lethrus tshaikalensis PROTZ. (8x) — c—d: Platycerus caraboides L. (16x) — e-f:
Trox hispidus PONTOPP. (16x) — g-~h: Heliocopris hamadryas F. (4x) — i-1: Oryctes
latipennis MOTSCH. (4x) — m-n: Geotrupes stercorarius L. (8x) — o-p: Ochodaeus
solskyi SEMEN. (16x) ~ r—t: Glaphyrus micans FALD. (16x) — u-v: Netocia cuprea F.
(8x) — w: Anomala abchasica MOTSCH. (8x) — x: Cyclocephala maculata BURM. (8x).

a,d, f, g 1,1 n p st v, w, x: Lateralansicht - b, c, e, h, Xk, m, o, r, u: Dorsalansicht.



142 ' Entom. Abh. Mus. Tierk. Dresden, 41, Nr. 5, 1977

Es wurde oft geschrieben, dafi bei den meisten primitiven Familien der Lamellicornia der
Hinterleib funf sichtbare Sternite, bei den Pleocomidae und Scarabaeidae (aufer gewissen
Hybosorinae) aber sechs besitzt, was aber nicht richtig ist. Nach JEANNEL (1955) sollen die
Lamellicornia zu den Haplogastra gehdren und ein verkiimmertes zweites Urosternit be-
sitzen, wovon nur zwei kleine Lateralteile noch bestehen. Jedoch wurde schon lange
festgestellt (LACAZE-DUTHIERS 1853) und neulich mit dem Hinweis auf die Muskulatur-
bildung bestatigt (HIEKE 1966), dafi bei der Gattung Geotrupes das zweite Urosternit
vollkommen ausgebildet und pigmentiert ist. Tatsachlich scheint es, daB bei allen
Lamellicornia die Lateralteile des zweiten Urosternits durch einen Halbring verbunden
sind, der mehr oder weniger sichtbar vom dritten Urosternit abgesetzt ist, wobei die
chitinisierte Struktur der Lateralteile sich auf diesem Halbring fortsetzt oder allmahlich
abnimmt. So ist das zweite Urosternit bei allen Lamellicornia vorhanden, wie es auch
PAULIAN angibt (1959). Ein ganz chitinisiertes Sternit lagt sich: bei Pleocoma, Trox,
Phaenomeris, vielen anderen Pleurosticti, allen Geotrupinae usw. feststellen. Dagegen
ist,das achte Urosternit bald verborgen und bald sichtbar, jedoch stets in derselben Weise
gebaut, chitinisiert, skulptiert und behaart. Daraus folgt, daff die Lamellicornia nicht in
die Haplogastra sensu JEANNEL gehoren konnen, sondern nach ihrem Hinterleibbau zu
den Heterogastra.

Fiir die Phylogenie ist der Bau des neunten Urites des Mannchens besonders wichtig. Bel
den primitiven Kafern besteht es aus einem Sternit, einem Tergit und zwei Pleuriten, die
ahnliche Form und Grofie haben. Ein s@ch-as Urit findet man z. B. bei den Silphidue,
vrimitiven Catopidae, Staphylinidae etc.

Be1 Pleocoma bildet dieser Urit einen Sack, der den Aedeagus dicht umgreift und eine
Endspalte tragt. Die Pleurite sind nach der Brust in zwei lange Aste ausgezogen, an ihrer
Basis verschmelzen sie mit dem Tergitrand und miteinander (Fig. 9 d). Das Sternit ist
loffelformig, mit kurzem Stiel, der nach hinten gerichtet ist, ian den Seiten 1st er durch eine
Membran mit den Pleuriten verbunden (Fig. 9 c¢), der Verderrand ist glatt, bildet den
Rand einer Spalte, durch welche der Aedeagus ausgestilpt werden kann. Da aber diese
Spalte sich nicht genau an der Uritspitze befindet, sondern ein wenig seitlich davon, so muf
der Aedeagus, der in Ruhelage an diese Spitze stofit, erst etwas eingezogen werden, um
herauszutreten. Das ganze Urit i1st schwarzbraun und stark chitinisiert.

Bel den Lucanini und anderen primitiven Lucanidae ist dieses Urit sehr ahnlich gebaut, nur
sind die Pleuritspitzen nicht verbunden. Aber bei den jungeren Lucaniden-Gruppen ver-
schwinden die Trennungsnahte der Sklerite, bei Aesalius bleibt davon nur ein weicher,
breit gedffneter Sack (Fig. 6 a). Bei den Mdannchen der Passalidae ist das neunte Urit
(Fig. 8 ¢-d) kugelformig, mit breiter Endspalte, die Pleurite sind in zwei abgesonderte
eigentimliche Aste verlidngert. Bei den Mannchen der Acanthoceridae ist das neunte Urit
sackformig und kann aus dem Korper hervorragen, bei der Gattung Trox (Fig. 6 c) ist
dieses Urit an der Basis stark verbreitert, sein Hinterrand trdgt eine Harchenreihe (die
den anderen obenerwadhnten Gruppen fehlt). Das Tergit bildet eine platte, nicht chitini-
sierte Kalotte, die von den Pleuriten umgrenzt ist. Diese letzten sind in zwei lange Aste
ausgezogen, die sich vorn vereinigen und durch eine Membran mit dem engen Sternit in
einem Dreieck vereinigt cind, das an der ventralen Aedeagusseite haftet. Der Aedeagus
kann durch eine breite Spalte des Urits herausgezogen werden. Bei der Kopulation kann
dieses Urit, wie bei den Acanthoceridae, hervorragen.

Bei den Scarabaeidae (Fig. 6 d—k) ist das neunte Urit reduziert, bald bildet es einen Sack,
der demselben von Aesalus ahnlich ist, oder dieser ist ventral sehr breit geodffnet, oder
die Pleurite verbinden sich mit den Sterniten zu einem Dreieck, das in eine
mehr oder weniger enge und lange Spitze ausgezogen sein kann (Spiculum gastrale),
wobei das Tergit verschwindet. Bei den Glaphyrinae (Fig. 16) ist das Urit noch primitiv
gebaut, das Tergit halbkugelig, ganz von den Pleuriten umgeben, das Sternit nadelformig
ausgezogen. Bet den Hopliinae ist das Tergit stark reduziert, die Pleurite sind eng, bei
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den Trichiini und Pachydeminae (Tanyproctis) ist die Endspitze noch sehr breit, bei
Anomala, Netocia, Anoxia schon dinn und spitzig. Bei den Dynastinde (Oryctus) und
Rutelinge hat das Urit oft einen weichen Anhang (Rest vom Tergit?), der mit dem Spiculum
gastrale verbunden ist und die Aedeagusspitze umhillt. Eine ahnliche Bildung findet man
auch bei Scarabaeus, bei anderen Scarabaeinae ist das Urit gewdhnlich dem von Trichius
ahnlich. Bei den Geotrupinae, Hybosorinae und Aegialitinae ist es sackformig.

Bei dem Weibchen ist das neunte Urit wie bei den anderen Kafern gebaut, mehr oder
weniger transversal. Das Tergit ist trapezférmig mit abgerundeten Ecken, an der Spitze
tragt es das kleine ovale zehnte Tergit. Das Sternit bildet zwei breite Genitalplatten, die als
Ovipositor dienen. Die Bildung dieses Urits wurde von TANNER (1927) studiert, aber ihin
gelang es nicht, klare phylogenetische Beziehungen darin festzustellen. Doch ist sie etwas
verschieden, bei den primitiven Formen sind die Genitalplatten langer und besser ent-
wickelt als bei den Scarabaeidae. Zuweilen (Valgus) bildet das Pygidium eine Nadel mit

gezdhnelten Seiten, die bei der Fiablage benuizt wird, oder einen dunnen Vorsprung
(Melolontha).

Das zehnte Urit ist auch bei dem Minnchen vorhanden (SNODGRASS 1935), es ist schr
klein, mit dem neunten verwachsen und steckt an der Rectum-Mundung.

d Stigmen

Schqn seit langem sind durch ERICHSON (1848) alle Lamellicornia sehr geistreich in zwei
Hauptgruppen nach der Lage der Hinterleibstigmen unterteilt. Zu den Laparosticti ge-
horen die Kéafer, deren Hinterleibstigmen auf der Membrane liegen, die dic Sternite muat
den Tergiten verbindet (diese Lage nennen wir ,laparostict”), zu den Pleurosticti die-
jenigen, bei denen einige Stigmen auf die Sternite gertickt sind.

Doch ist diese Einteilung nicht einwandfrei, wie schon ARROW (1909) hervorhob. Spater
wurde die Frage von HAYES (1922), MOHR (1930), ROBERTSON (1962) und neulich sehr
grindlich von RITCHER (1969) besprochen, doch kdnnen wir seine Meinung, dafi die
Finteilung von ERICHSON veraltet wire, nicht teilen. Schon LACORDAIRE (1856) hat auf
das Vorhandensein von zwei Pleurostictitypen hingewiesen, ohne jedoch eine Benennung
dafiir vorzuschlagen, die uns notwendig erscheint und wofur wir die Einteilung in

Loxosticti und Orthosticti vorschlagen. So entstehen drei Gruppen, die folgende Stigmen-
anordnungen besitzen:

1) Lamellicornia laparosticti

Sternit und Tergit des siebenten Urits durch eine Membrane getrennt. Gewohnlich sind
alle Stigmen laparostict, doch kann das achte, seltener auch das siebente Stigmenpaar auf
die Tergite verschoben sein, bei einigen Bolboceratini ist das erste, seltener auch das
zweite Stigmenpaar auf den Sterniten gelegen. Im allgemeinem acht Stigmenpaare, selten
sieben, dann bleibt eine Spur vom achten Paar sichtbar.

Die typische Bildung ist bei allen primitiven Formen bekannt. Die Verschiebung des
achten Stigmenpaars ist fur Geotrupes, die Taurocerastini, Hybosorinae, Acanthoceridag,
Ochodaeinaz und Glaphyrinae festgestellt worden,

Bei Cratoscelis, Chnaunanthus etc. fehlt das achte Stigmenpaar. Stigmenverschiebungen
scheinen anagenetisch entstehen zu konnen,

2} Lamellicornia loxosticti

Das siebente Urit bildet durch Verschmelzung seines Sternits mit dem Tergit einen festen
Ring. Langs der Verschmelzung kann eine Naht bleiben. Stets sieben Stigmenpaare,
davon sind die ersten zwei, drei oder vier, auch ausnahmsweise funt laparostict, die
ubrigen auf den Sterniten gelegen, wo sie cine schiefe Reihe bilden, die nach hinten
divergiert (solche Stigmen nennen wir ,loxostict”). Das siebente Paar liegt ungefdhr auf
der Scheide zwischen Tergit und Sternit.
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Abb. 3. Fliugel einiger Lamellicornia (4,5x)

a: Macrolinus rotundipennis KAUP — b: Platycerus caraboides L. — c¢: Ceratophyus poly-

cerus PALL. — d: Hybosorus illigeri REICHE — e: Trox hispidus PONTOPP. — {: Ocho-
daeus solskyi SEMEN. — g: Odontaeus armiger SCOP,

C — Costalader, S¢ = Subcostalader, R =— Radialader, Cu = Cubitalader, A = Analader,
J = Jugalader, M = Recurrent-Medialader, M-1-Cu = Mediocubitalquerader.
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3) Lamellicornia orthosticti

Das siebente Urit entweder wie bei den Laparosticti oder wie bei den Loxosticti gebildet.
Normal sieben Stigmenpaare, davon sind die zwel ersten stets laparostict, die folgenden
befinden sich auf der Membran, dem Sternit oder auf der Scheide. Die Lage der Stigmen
variiert, ist aber niemals loxostict. Bei Gymnopyge (Macrodactylinae) nur finf bis sechs
Stigmenpaare. Stigmen, die in zwel parallelen Reihen auf den Sterniten liegen, nennci
wir ,orthostict”.

Einen speziellen Fall bietet die Gattung Aclopus, die spater besprochen wird.

Neulich wurde auch die Stigmenstruktur sorgfaltig untersucht (RITCHER 1969). Bei den
primitivsten Formen (in dieser Hinsicht) ist die Peritrema ringférmig und mit eimnem Haaxr-
kranz versehen, der das Atrium bedeckt (Glaresis), oder langlich und spaltférmig mit
-wei Reihen von verdstelten Traberkeln, die verschmelzen konnen und bei gewissen jun-
geren Formen eine feste Wand bilden. Im ganzen hebt RITCHER sieben Typen hervor {lr
den Hinterleib und ebensoviel fur die Brust. Doch sind diese Typen offenbar anagenetisch
entstanden, wie es auch RITCHER annimmt. Bemerkenswert 1st der grofie Unterschicd
swischen den Stigmen von Trox und Glaresis und den Stigmen, die derselben Art ge-
horen, aber auf verschiedenen Segmenten gelegen sind. Primitive Bruststigmen findet
man in allen primitiven Familien, den Bolboceratini, Oncerinae, gewissen Glaphyrinae,
Ochodaeinae. aber mit den Hinterleibstigmen erhalten wir ein anderes Bild.

\
e) Metendosternit

Dariiber sind wenige Angaben verdffentlicht worden, und zwar fur Passalus sp., Trox
scaber L. und Sinodendron cylindricum L. (CROWSON 1939, 1944). Doch scheint es wichtige
phylogenetische Merkmale zu enthalten. Bei den Laniellicornia besteht das Metendosteriit
gewdhnlich aus einem Stiel und zwei Flugeln. Der Stil besitzt einen T-formigen Quer-
schnitt mit einer Lamelle in der sagittalen Achse des Korpers, die an der Brust zwischen
den Hinterhiiften befestigt ist und vorn schnabelférmig vorragt, einen dreiastigen Stern
mit den Fliigeln bildend. Unter den Fliigeln tragt oft diese Lamelle eine Scheibe oder eine
Rippe, die wir ,Crista metendosternalis” nennen. Oben kann der Stiel auch eine Rippe
tragen, die ,Stielrippe”. Das Metendosternait kann eine T-, U-, Y- oder Ankerform besitzen,
seine Fliigel konnen sich lyrenformig umbiegen. Im ganzen kann man folgende Typen
unterscheiden:

1) Metendosternit fast vollkommen reduziert: Acanthoceridae-Typus.

2) Stiel stark verkurzt, Crista fehlt, aber an ithrer Stelle ist eine Verdickung sichtbar
(Fig. 8 a-b): Passalidae-Typus.

3) Lamelle sehr eng, vorn so vcrjungt, daf far die Crista kein Platz mehr bleibt:
Hybalus-Typus (Fig. 10 a).

4) Die Crista befindet sich gerade unter den Flugeln und selzt sich langs deren Unterseite
ihrer ganzen Lange nach fort: Lucanus-Typus (Fig. 1 a-c).

5) Crista wic im vorhergehenden Fall, doch ist sie rippenférmig und stoft an die Flugel,
ohne auf sie verlangert zu sein: Scarabaeus-Typus (Fig. 1 k).

6) Die Crista beinahe wie bei 5), doch nach hinten verschoben und scheiben{drmig:
Glaphyrus-Typus (Fig. 1 m, 2 r-t).

7) Crista rippenfdrmig, entspringt unter den Fligeln oder etwas dahinter, verzweigt sich an
ihrem Ende und bildet ecinen Wulst lings des Lamellenunterrandes: Melolontha-Typus
(Fig. 1 o, 1).

8) Crista breit, scheibenférmig, kurz, stark nach vorn geriickt, liegt in einer Ebenc,
die der Fliigelebenc ungefahr parallel ist: Loxosticti-Typus (Fig. 1 p, r-s, 2 u-v).
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Abb. 4. Rechter Fligel einiger Lamellicornia
a: Gymnopleurus flagellatus HERBST (4x) — b: Aphodius fossor L. (7x) — ¢: Glaphyrus
micans FALD. (5x) — d: Anomala abchasica MCTSCH. (5x) — c¢: Glaresis oxiana SEMEN.
(15x) — f: Odontolabis bellicosus LAP. (1x).
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9) Crista fehlt, was auch durch Anagenese bewirkt sein kann (Fig. 1d-e, g-h, 2¢-d, g-h,
m-n).

Die Stielrippen scheinen auch anagenetisch entstehen zu konnen. So ist diese Rippe beil
Scarabaeus, Polyphylla, Propomacrus vorhanden (Fig. 1k, t, 17 a), fehlt aber bei Gymno-
pleurus, Melolontha und den andcren von uns untersuchten Gattungen, darunter fast allen
europaischen, bei Aphodius kann sie vorkommen, doch ist sie verkurzt (Fig. 11).

Einige andere Metendosternitbildungen werden im folgenden besprochen.

AuBier dem neunten, scheinen dic oben angegebenen Typen wirkliche phylogenetische Ver-
haltnisse zu zeigen.

fy Flagel

Das Fligelgedder wurde oft studiert, fur die Lamellicornia hauptsachlich friher von
BURMEISTER (1854), neulich von FORBES (1922), BERNET-KEMPERS (1923, 1924),
BALTHASAR (1942), CROWSON (1950), MEDVEDEV (1949-1964) und anderen. Die ge-
nauesten Abbildungen sind bei MEDVEDEV, stark schematische bei BERNET-KEMPERS
z1 finden.

Bis jetzt gibt es fir die Koleopterenfliigel keine allgemein anerkannte Nomenklatur,
deswegen beniitzen wir hier, threr grofien Einfachkeit wegen, die Bezeichnungen von
MEDVEDEYV, obschon sie nicht bei allen Kifern anwendbar sind.

Im allgemeinen ist die Nervatur desto kraftiger, je schwerer der Korper ist; bet winzigen
Ticren ist die Nervatur oft sehr vereinfacht. Wenn sie teilweise reduziert ist, so ver-
schwinden zuerst die analen Adern, die Costa und Subcosta sind die bestandigsten. Formen
mit reduzierter Nervatur besprechen wir hier tiberhaupt nicht.

Die Nervatur der Lamellicornia ist vom Cantharoidentypus, die recurrente Medianader
fehlt nur selten (gewisse Passalidae, Acanthoceridae, Chiron), Ry, R; und R; sind vor-
handen, R, oft verkiirzt, R, kann fehlen, doch in diesem Fall ist R; oft verstirkt und an der
Basis gespalten, was auf ihre Verschmelzung mit R, deuten mag, namlich bei Hybosorus,
Glaresis, Amphicoma, Hoplia, Osmoderma usw., Rz ist oft an der Spitze mit R, verbunden
oder ihr genadhert, R, ist bei den Lucanidae entwickelt, bei Trox bleibt davon eine Spur,
die bei Glaresis fehlt, bei Ochodaeus ist sie verkiirzt, bei Odontaeus Rz gendhert ind an
der Basis hakenformig umgebogen, bei den Geotrupini ist sie vollstindig und an der
Spitze mit R; verbunden, eine grofe Zelle umgrenzend. Bei den Scarabaeinae ist sie nicht
sichtbar, aber vielleicht mit der dicken R; verschmolzen. M,;Cu sind stets vorhanden,
aber bei Chiron stark verkiirzt, zuweilen von einer kurzen Cubitalader begleitet. A; kann
verschwinden (Passalidae, Hybosorus, Valgus, Heptophyllini) oder verkiirzt sein, schief
nach vorwarts oder rickwarts gerichtet, manchmal mit A, an der Spitze verbunden
(Gymnopleurus, Hoplia, Phaenomeris, Isoplia). Die Anlage von A, kann kaum von grofier
phylogenetischer Bedeutung sein, da sie oft bei benachbarten Gattungen verschieden, und
bei entfernten identisch ist, aber mag doch in einigen Fédllen verwertbar sein. A, 1st Je-
wohnlich vorhanden, gekriimmt, oft mit A; durch eine Querader verbunden, die dann eine
Zelle umschliet. A; ist in fir die ganze Superfamilie charakteristischer Weise umge-
bogen, was jedoch fehlen kann (Pleocoma, Passalidae etc.). Gewdhnlich 1-2 Jugaladern, die
oft schlecht sichtbar sind, davon die duBerste oft knapp am Fliigelrand liegend (Fig. 3-5).

g) Beine

Bei allen Arten sind die Vorderbeine zu Grabbeinen geworden, die Tibien gewohnlich seit-
lich gezdhnt. Diese Bildung hat eine grofe Rolle in der Evolution der Superfamilie gespielt,
doch ist in einigen Fallen (Trox;} das Grabvermdgen sehr gering. Die Vorderschenkel
konnen zu drei Typen gehoren:

1) Schenkel ohne Skluptur und Behaarung, oder dieselbe ist zerstreut (,glatte Schenlkel”).

2) Auf der Innenseite der Schenkel eine behaarte oder beborstete Furche vorhanden
(.Schenkel gefurcht”).
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3) Schenkel an der Basis der Innenseite mit ovalem Feldchen, das dicht, gewdhnlich golden
tomentiert und punktiert ist (“Schenkel gepolstert”).

7wischen den zwei letzten Typen sind Ubergangsformen bekannt. Allerdings scheinen
diese Typen keine zuverlassige rhylogenetische Bedeutung zu besitzen.

Die Mittel- und Hinterbeine sind auch oft mehr oder weniger zu Grabbeinen ausgebildet,
besonders stark bei den Psammophilen, bei den Scarabacini sind sie aber schlank und
dem Rollen von Pillen angepafit. Die Tarsen sind meist funfgliedrig, ndmlich bei allen
primitiven Formen. Die Klauen sind einfach bei fast allen Laparosticti, den meisten
Cetoninae und Dynastinae, bei den lbrigen Pleurosticti und den Pachypodinae sind sie be-
wehrt,

In der Systematik wurde seit langem die Beinbildung zur Klassifizierung benutzt, beson-
ders die Bildung der Hinterbeirie, Form und Lage der Sporen usw., doch sind diese An-
passungsmerkmale von beschranktem phylogenetischem Wert, besonders die Sporenbil-
dung, da die Sporen ja nur sperialisierte Borsten darstelien, 1n den Gattungsdiagnosen
spielen sie dagegen eine bedeutende Rolle,

hy Médnnliche Genitalien

Schon STRAUSS-DURKHEIM (1828) hat die Genitalien des Maikéafers mit erstaunlicher
Cenauigkeit abgebildet, seitdem wurde hauptséchlich der Aedeagus studiert. Die wichtigste
Arbdit dariiber bleibt die von SHARP und MUIR (191 2), zahlreiche Angaben kann man n
verschiedenen Arbeiten finden, darunter in denen von MEDVEDEV (1960-1964) und
TABLOKOFF-KHNZORIAN (i967).

Im Gegensatz zu vielen anderen Insekten bietet der Aedeagus der Lamellicornia nur
wenige wichtige phylogenetische Merkmale. Die Hauptrichtung seiner Evolution driickt
sich in der Umwandlung ven einem dreilappigen Aedeagus mit langem Penis (Mittel-
lobus) und symmetrischen Parameren zu einem Kapseltypus aus, bei dem der kaum
sklerotisierte winzige Penis von dem rohrenformigen Tegmen umschlossen ist (dem
Tambour” von STRAUSS-DURKHEIM). Die Parameren erleiden dabei eine mehr oder
weniger starke Reduktion, konnen sogar ganz verschwinden, sind oft asymmetrisch und
an der Basis und mit dem Tegmen verschmolzen (also unbeweglich), in. einigen Fallen
werden sie in zwei Aste zerspalien. Diese Evolution verlduft aber anagenetisch in ver-
schiedenen Zweigen und bezeichnet zuerst die erreichte Evolutionsstufe.

Die Bewaffnung des inneren Sacks ist kaum studiert, doch wissen wir, dafj er verschieden
gebaut ist und fir die Artdiagnosen beniitzt werden konnte. Fiir grofe Taxa ist er kaum
von Bedeutung.

Uiber die Kopulation sind wir schlecht unterrichtet. Am besten wurde si¢ am Maikafer
studiert (LANDA 1959 u. a.). Hier wurde die Entstehung eines falschen Spermatophorus
festgestellt, der sich in der Genitalkammer des Weibchens durch Sekretion von beiden
Ceschlechtern bildet. Dieser Kopulationstypus scheint wenigstens allen Pleurosticti eigen,

was die Studien an Phyllopertha horticola und Anomala aenea gewissermafien bestatigen
(RITTERSHAUS 1927). Er ist sonst auch bei vielen anderen Kéfern bekannt.

Bei einigen Lucanidae tragt der Aedeagus cin Flagellum, das bei Lucanus, Odontolabis und
anderen benachbarten Gattungen auBerordentlich lang ist. bel Dorcus 1st es verkurzt,
bei Platycerus und anderen fehlt es ganz. Es wird angenommen, daff bei Anwesenheit eines
Flagellums kein Spermatophorus gebildet werden kann. AuBer bei den Lucanidae ist kein
Flagellum bei den Lamellicornia bekannt.

Den Ansichten von JEANNEL geméf (1955) wird in der Kopulationsweise eine allgemeine
Evolutionsrichtung bei allen Kéfern beobachtet. Bei den primitiven Formen wird wéahrend
der Kopulation der Aedeagus geradlinig und waagerecht in die Vagina (bzw. Bursa
copulatrix) des Wcibchens vorgeschoben, zu diesem Zweck muf sich der Hinterleib starxk,
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Abb. 5. Rechter Fligel einiger Lamellicornia.

a: Propomacrus bimucronatus PALL., (2x) — b: Ceraspis brunneipennis BATES (6x)
¢: Brenskea varentzovi SEMEN. (7x) — d: Cloeotus nitens GUER. (8x) — e: Chiron cylin-

dricus F. (10x).
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beinahe halbkreisférmig umbiegen, was eine grofe Elastizitat erfordert, besonders wenn
der Korper hochgewdlbt ist. Um diese Kopulation zu erleichtern, erhilt der Aedeagus die
Tendenz, sich mehr und mehr zu kriimmen, bis er selbst halbkreisformig wird. Die End-
stufe dieser Evolution wird nach JEANNEL bei dem ,Edéage barre” erreicht, der nicht mehr
in die Vagina dringt, sondern an ihre Offnung angeprefit wird, so daff nur der ausge-
stillpte Innensack des Penis in den Leib des Weibchens eingefiithrt wird.

Bei den Lamellicornia finden wir den primitiven Typus der Kopulation bei allen primitiven
Familien, bei den Lucanidae ist sogar der Penis oft mit dem Tegmen verwachsen und un-
beweglich. Dagegen lafit sich die von JEANNEL beschriebene Evolution nur stellenweise
verfolgen, obschon viele Arten sehr konvex sind. Ziemlich stark gekrimmten Aedeagus
finden wir nur bei den Glaphyrinae und Macrodactylinae. Dagegen bilden oft die Para-
meren eine Réhre, die mehr oder weniger stark zu der Tegmenachse geneigt ist, und
diese Einrichtung kann gewissermafien die Krimmung des Aedeagus ersetzen; doch
werden oft im Lauf ihrer Evolution die Parameren verkirzt, und bei den Adoretini bilden
sie eine gerade Rohre, was den Ansichten von JEANN EL widerspricht.

Die Follikelbildung wurde von VIRKKI (1957) studiert, der siecben Typen davon unter-
scheidet, einen fir die Geotrupinae, andere fur Aphodiinae, Melolonthinae, Rutelinae,
Cetoninae (mit Dynastinae), Trogidae und Scarabaeinae. Diese Befunde sind interessant,
leider wurden nur einige Taxa untersucht. VIRKKI fand grofje Ahnlichkeiten zwischen
den Geotrupinae und Melolonthinae, die aber offenbar Konvergenzen darstellen.

Sonst sind die mannlichen Genitalorgane wenig bekannt. Fur Passalus wurden sie von
VIRKKI (1961) abgebildet, fir Melolontha schcn von STRAUSS-DURKHEIM und anderen.

Fs kédnnen ein bis drei Paare von akzessorischen Drisen vorhanden sein.
i) Weibliche Genitalien

Unser Wissen dardber ist leider sehr gering und beschrankt sich vorwiegend auf die
Laparosticti (HEYMONS 1929, 1930, WILLIMZIK 1930). Am eigenartigsten sind die Ge-
nitalien der Scarabaeinae, bei denen ein einziges Ovarium mit einer einzigen QOvariole
geblieben ist, was mit der sehr geringen Fertilitat dieser Unterfamilie korreliert, der
{ibrige Teil der Genitalien wird wahrend der 7Zeit des Nestbaus reduziert. Die Vagina ist
verschwunden, die Bursa copulatrix sehr klein und mit der Spermatheka durch emmen
kurzen Ductus verbunden. Die anderen Lamellicornia besitzen, soweit bekannt, steis
ein Paar holoistischer Ovarien, jedes Ovarium besteht aus sechs Ovariolen. Bei Apho-
Jius fehlen die akzessorischen Driisen, die bei den Pleurosticti vorhanden sind. Sper-
miatheka und Ductus sind verschieden gebaut. Bei dem Maikafer (SCHWERTFEGER 1928)
ist die Bursa copulatrix als ein lateraler Sack abgesondert, die Spermatheka sackfdérmig,
mit der lianglichen Vagina durch einen kurzen Ductus verbunden, der beinahe an der-
selben Stelle der Vagina miindet wie die akzessorischen Drusen. Fin ahnlicher Bau 1ist
flir Phyllopertha und Serica bekannt (STEIN 1847), doch ist hier der Ductus langer als
die Vagina. Aufierdem hat STEIN auch Dorcus untersucht. Diese bescheidenen Angaben
sind natiirlich fir dic Phylogenie nicht auswertbar, sie zeigen aber die Moglichkeit,
wichtige Merkmale in den weiblichen Genitalien zu finden.

iy Nervensystem bei Vollkerfund Larve

Dieses System wurde schon von SWAMMERDAM 1im Jahre 1737 studiert (fur Orycles
nasicornis L.), spiter erschienen die Arbeiten von G. CUVIER, H. GAEDE, I. MULLER,
H. STRAUSS-DURKHEIM (lLc.), I. ANDERSON, G. NEWPORT, L. DUFOUR, A. LABOUL-
BENE. E. BLANCHARD, H. MICHELS und neuerdings von J. ORLOV (1924), H. JAW-
LOWSKI CODY und GRAY (1938), AREEKUL (1957), CROWE (1957). Aber noch heute
tleibt die Arbeit von BRANDT (1878) mafgebend, der 3¢ Kaferarten und 7 Larven be-
cchrieben und auch 3 Falle der Metamorphose dieses Systems beobachtet hat. Die ent-
sprechenden Daten lassen sich folgendermafien zusammenfassen. |
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a

Abb. 6. Neuntes Urit einiger Lamellicornia.

a: Aesalus ulanowskii GNGLB. — b: Aphodius subterraneus L. — c: Trox hispidus PON-

TOPP. — d: Hoplia pollinosa KRYN. — e: Tanyproctus ovatus MOTSCH. — f: Aegialia
arenaria F. — g: Anomala abchasica MOTSCH. — h: Trichius fasciatus L. — i: Netocia
hungarica HERBST — k: Anoxia pilosa F.

Bei der Larve besitzt das Nervensystem ein stets abgesondertes Cerebrum (hypopharyn-
glales Ganglion) und ein Ganglion subintestinalis, 3 sternale und 8 abdominale Ganglien.
Die Evolution neigt zur Vorverlagerung aller Ganglien, aufier den ersten, diese Gang-
lien konnen zwar zusammenhangen, bleiben aber doch gesondert bestehen. Isolierte
Ganglien, durch Komissuren verbunden, sind bei den Passalidae, Lucanidae, Pleocomidae
und Geotrupes bekannt. Bei der Metamorphose vereinigen sich wenigstens die zwei
vorderen sternalen Ganglien mit den hinteren (aufier bei Pleocoma). In den jlingeren
Gruppen sind alle Ganglien gendhert, bei Lichnante (= Dasydera, Glaphyrinae), Diche-
lonyx (Melolonthinae) bleiben sie voneinander abgeschnirt, bei Polyphylla, Oryctes,
Xyloryctes, Pelidnota (Rutelinac), Osmoderma, nach BRANDT auch bei Melolonthna,
Cetonia, Aphodius und Geotrupes, sind sie in die Brust eingezogen und zusammen ver-
schmolzen, doch stimmen seine Angaben lUber Geolrupes mit den neueren nicht tiberein.

Niach BRANDT konnen sich die verschmolzenen Ganglien der Larve bei der Metamorphose
wieder abschntiren.

Bei1 dem Vollkerf ist die einfachste Bildung des Nervensystems bei den Lucanidae be-
schrieben, es besteht aus 2 Kopf-, 3 Brust- und 6 Abdominalganglien, diese letzteren sind
schon nach der Brust verschoben (Lucanus, Dorcus, Platycerus); bei Sinodendron bleiben
nur 5 abgesonderte Abdominalganglien, die stark vorwérts verschoben sind. Bei den
Passalidae (Passalus, Popilius) sind schon alle Abdominalganglien mit den sternalen
verschmolzen. Bei den Glaphyrinae sind noch 6 Abdominalganglien sichtbar, sie liegen
alle in der Hinterbrust. Von den Sternalganglien ist das zweite mit dem dritten ver-
schmolzen. Bei Pleocoma ist das System wie bei den Lucanidae gebaut, doch vereinigen
sich das zweite und dritte Sternalganglion mit dem ersten abdominalen, das erste Ab
dominalganglion entspricht dem der Larve.

Bei den lbrigen untersuchten Lamellicornia sind alle Abdominalganglien in die Brust
verlagert und mit den sternalen verschmolzen. Bei den Laparosticti (Geotrupes, Scarabaeus,
Aphodius) sind 2 Kopf- und 3 Brustganglien sichtbar, dabei sind das zweite und dritte
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Abb. 7. Aedeagus von Melolontha
pectoralis GERM., Ansicht schrag
von vorn.

Ganglion bei Geotrupes — und nur bei thm! — beinahe verschmolzen. Bei den Pleuro-
sticti ist das Cerebrum stets isoliert, das Ganglion subintestinalis bleibt isoliert und bel
Serica, Melolontha, Trichius, Oxythyrea und Cetonia auf seinem urspringlichen Platz, bei
Phylldpertha und Anomala ist es in die Brust verlagert, bei Rhizolrogus verschmilzt es it
allen Brustganglien zu einer Masse zusammen, Bei Serica sind alle Brustganglien ver-
einigt, bei Melolontha, Phyllopertha, Cetonia, Oxythyrea und Trichius bilden sie zwel
Knoten, die bei Trichius mehr voneinander entfernt sind als bei den anderen erwdhnten
Gattungen,

Im ganzen bietet die Evolution des Nervensystems ein treffliches Beispiel eines anageane-
tischen Vorgangs, der sich in verschiedenen Zweigen parallel widerspiegelt. Bemerkens-
wert ist seine Ahnlichkeit bei den Scarabaeinae und Aphodiinae, woraus folgt, daff die
wunderbare Vollkommenheit des Brutpflegeverhaltens der ersten keinen Einfluss auf die
Morphologie ihres Nervensystems gelibt hat, bemerkenswert auch seine primitive Bildung
bei den Glaphyrinae und die bedeutenden Unterschiede in derselben Untertamilie, z. B.
bei Dichelonyx und Polyphylla. Auch kann man zahlreiche Unterschiede im Bau sonst
jhnlicher Nervensysteme feststellen, z. B. bei den Larven von Oryctes (CROWE) und
Polyphylla (AREEKUL).

k) Sinnesorgane

Flur die Lamellicornia fehlen bis jetzt vergleichende morphologische Studien, obwohl sie
interessante Daten liefern konnten, nadmlich in der Bildung der Augen (MAZOCHIN-
PORSHNIAKOV 1962), der Geruchsorgane (WARNKE 1934) usw.

) Darmkanal (des Vollkerfs)

AuBer den Angaben von STRAUSS-DURKHEIM (1. c.} ist nur wenig bekannt. Im Gegensalz
zur Larve scheint beim Vollkerf der Darmkanal einheitlich gebildet zu sein, doch ist er -
besonders der Mitteldarm — bei den Laparosticti etwa zweimal so lang wie bei den
Pleurosticti, was von der Erndhrungsweise abhiangt. Gewodhnlich sind vier enge und lange
Malpighische Gefdfie vorhanden, die an der Grenze von Mittel- und Enddarm munden.
Bei den Cetonini ist der Enddarm (Proctodaeum) auffallend breit, am Antang verengt.

m) Karyologie

Die Karyologie der Lamellicornia ist besser bekannt als fir alle anderen Kéaferfamilien. Thr
Studium wurde schon zeitig begonnen und besonders in den letzten Jahren gefordert
(PROWAZEK 1902, STERNES 1906, SCHAFFER 1920, HAYDEN 1925, YOSHIDA 1949,
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Abb. 8. Macrolinus rotundipennis KAUP.

a—b: Metendosternit (9x) — c—d: Aedeagus (18x).
5. Frontal- und Lateralansicht — b: Dorsalansicht — c¢: Lateral- und Dorsalansicht -
d: Frontalansicht.

SMITH 1950, JONEGA 1961), aber die meisten und bedeutendsten Arbeiten stammen von
N. VIRKKI (1951-1967 a, auch PURCELL und VIRKKI 1966). Die Chromosomenzahl ist fur
folgende Gattungen bekannt (in Klammern die Anzahl der untersuchten Arten):

Sinodendron (1), Pleocoma (1), Trox (5), Geotrupes (5), Scarabaeus (1), Sisyphus (1),
Phanaeus (2), Catharsius (3), Onitis (1), Copris (2), Oniticellus (2), Caccobius (2), Ontho-
phagus (11), Aegialia (1), Aphodius (14), Lichnante (= Dasydera, 8), Serica (1), Autoserica
(1), Phyllophaga (Lachnosterna, 4), Rhizotrogus (1), Melolontha (2), Trichius (2), Epicomztis
(1), Oxythyrea (1), Cetonia (1), Netocia (2), Glycyphana (1), Blitopertha (1), Pelidnota (1),
Cotalpa (1), Adoretus (1), Euphoria (1), Oryctes (1), Pentodon (2), Anomala (3), Popillia (1),
Mimula (2) etc.

Im allgemeinen ist die Chromosomenzahl auffallend konstant und entspricht der Formel
2 x 9 Autosomen — XY bei den Méannchen und XX bei den Weibchen. Y kann fehlen, dann
bleiben 19 Chromosomen. Bei den Gattungen Geotrupes und Adoretus sind 2n = 22, bel
Copris fricatus F. = 21 (JONEGA), bei Sinodendron, Popillia, Anomala = 18, bei Oryctas
— 18 (VIRKKI) oder 12 (PROWAZEK), bei Phanacus — 12 (HAYDEN). Leider sind diese
Daten ohne phylogenetischen Wert.

n) Larvenbau

Die Larven wurden von HAYES (1920), VAN EMDEN (1935, 1942), KORSCHEFSKY (1940),
GARDNER, MEDVEDEV (1952), PAULIAN (1959) und anderen studiert. Von den zahl-
reichen Unterscheidungsmerkmalen heben wir hier nur diejenigen hervor, denen phylo-
genetische Bedeutung zugeschricben werden kann. Hierfur sind die Stridulationsorganc
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besonders interessant. Diese Organe sind bei Larve und Vollkerf vorhanden, doch scheinen
sie beim Vollkerf von bescheidenem Wert zu sein. Bei ihm wird die Stridulation durch
Reiben der Fligeldeckenrinder am Pygidium oder Propygidium erzeugt oder durch
Reiben der Hinterhuften am Hinterleib. Bei den Larven dienen diese Organe als wichtiges
Merkmal zur Unterscheidung von grofien Taxa. Hier kann man folgende Typen unter-
scheiden:

1) Die Hinterbeine (gewdhnlich die Trochanteren) besitzen Kamme, die an den Mittel-
hiiften reiben, an deren Unterseite Zahnchen vorhanden sind.

2) Passalidae-Typus: Hinterbeine stark verkiirzt, mit Stacheln bewehrt, reiben wie Violin-
bogen an gestrichelten Hinterhtiftenfeldchen (Passalus cornutus).

b) Geotrupes-Typus: Hinterbeine verk{irzt, mit Kammen bewehrt, reiben an den Mittel-
hiften, die zahlreiche (mehr als zehn) schiefe Kornchenreihen tragen. Bei Lethrus und
Odontaeus fehlen diese Organe. Bei Typhoeus sollen sie fehlen (nach PAVULTIAN) oder vor-
handen sein (nach MEDVEDEV).

¢) Platycerus-Typus: Ganz wie beil Geotrupes, doch sind dic Hinterbeine normal ent-
wickelt, Kaimme auf den Trochanteren.

d) Lucanus-Typus: Wie bel den vorigen, doch tragen die Mittelhiiften nur eine Reihe von
grofien Kornchen {(Lucanus, Dorcus, Prismognathus).

e) Sinodendron-Typus: Mittelhtuften mit zahlreichen Kornchen, auf einer breiten Flache
verstreut. Die Kamme der Trochanteren .der Hinterbeine mit unregelmafig zerstreuten
Kornchen (Sinodendron, Ceruchiis). Nach MEDVEDEV besitzen diese Gattungen uber-
haupt keine Stridulationsorgane.

f) Aesalus-Typus: Wie der vorige, doch sind die Kdrnchen auf den Trochanteren in Reihen
geordnet (Aesalus).

2) Das Stridulationsorgan befindet sich auf den Vorderbeincn, die an den Mandibcln
reiben (Hybosorus).

3) Dieses Organ befindet sich auf dem Stipes, dieser reibt an der Mandibel.

Bei den Scarabaeinae, Aphodiinge und Loxosticti befindet sich auf der Unterseite der
Mandibeln, gewohnlich auf demselben Platz, ein feingestricheltes Feldchen. Dieses fehlt
bei Valgus wie die Stipesstacheln. Bei den Orthosticti st dieses Feldchen mit Kérnchen
bedeckt, dic ir verschiedener Weise auf den Mandibeln verteilt sein konnen. In allen
Fallen trdgt der Stipes Stacheln. Ahnliche Stacheln wurden auch fir Amphicoma ange-
geben, doch scheint hier das gestrichelte Feldchen zu fehlen (wegen einer zu schwachen
Optik?).

Die Funktion der beschriebenen Bildungen ist nicht mit Sicherheit festgestellt und einige
Entomologen leugnen ihre Zugel.drigkeit zu einem Stridulationsorgan. Doch liefern sie
einen Unterschied zwischen den Orthosticti und Loxosticti. Leider sind nur wenige Larven
untersucht. Nach PAULIAN soll auch die Pachypus-Larve ein Stridulationsorgan besitzen,
auch die des Loxosticti-Typus, doch bemerkt er selbst, dafy die Beschreibung der Larve
schon alt und nicht sehr zuverlassig ist.

Die Form der Analdffnung wird seit langem in der Systematik beniitzt, bei den Lamelli-
cornia kann sie helfen, die Tribus abzutrennen. Bei den Lethrini bildet sie einen sechs-
zackigen Stern, bei den Troginae, Hopliini, Sericinaz, Rhizotrogini, Pachydemini ist dieser
Stern dreizackig, bei den Geotrupinae, Coprini, Aphodiinae, Glaphyrinae, Melolonthini,
Cetoninae, Dynastinae, Rutelinde, Passalidae bildet sie einen Querspalt, bei den Lucanidae
i1st dieser Spalt in der Korperachse gelegen.

Larvenocellen sind bei einigen Lwcanidae (Platycerus), Glaphyrinae, Sericinae, Dynastince
und Cetoninae bekannt. Nach CROWSON (1950) kann dieses primitive Merkmal, einmal
verloren, nicht wieder auftauchen, was aber nicht bewiesen ist.
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Abb. 9. Pleocoma fimbriata LEC. aus Kalifornien (a—1) und Lucanus ibericus MOTSCH. (k).

a: rechter Fliigel — b: Tegmen, Ventral- und Lateralansicht — ¢: neuntes Urit, Ventral:
ansicht — d: neuntes Urit, Lateral- und Dorsalansicht — e: Penis und Parameren, Dorsal-
und Lateralansicht — f: Penis und Parameren, Ventralansicht — g: Penis und Parameren,
Frontalansicht — h: Penis schrag von der Seite, mit aufgeschlagenen Parameren — i:
Metendosternit, Lateral- und Dorsalansicht -~ k: Penis schrdg von der Seite, Tegmen und
eine Paramere entfernt, die andere (gestrichelt) teilweise gezeichnet (ochne Spitze).
Vergrofferung: a 4x, b—i 8x, k 12x.
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Die Haupteinteilung der Lamellicornia findet sich auch bei den Larven wieder, wo drel
Typen unterschieden werden konnen (nach MEDVEDEV):

1) Laparosticti-Typus: Fuhler viergliedrig mit kleinem Endglied, das viel enger ist, als das
vorhergeheande, oder dreigliedrig ( Geotrupinae). Galea und Lacinia voneinander getrennt.
Karper fast nackt.

2) Glaphyrinae-Typus: Flhler scheinbar dreigliedrig, das dritte Glied zu einem winzigen,
ochlecht sichtbaren Ring reduziert, das vierte lang und zylindrisch. Galea und Lacinia
verschmolzen oder schlecht abgesondert. Kérper dicht behaart.

3) Pleurosticti-Typus: Fithler viergliedrig, das letzte Glied nicht oder kaum ladnger als
das zweite, wenig linger als das dritte und etwa so breit wie die zwei vorletzten, ge-
wdhnlich oval. Galea und Lacinia wie bei dem vorigen. Wenigstens der Kopf ist nackt.

Beine gewdhnlich mit Klauen, die bei den Coprini und Geotrupini fehlen, bei den
Cetonini und Valgini sind sie durch dicke Anhange erselzt.
Leider beziehen sich diese Angaben nur auf eine geringe Anzahl von Arten.

Im Gegensatz zu dem Vollkerf ist der Darmkanal der Larve sehr verschieden gebaut,
doch sind unsere Kenntnigse dariiber bescheiden trolz der bedeutenden Anzahl von Ar-
beiten (STRAUSS-DURKHEIM 1828, DUFOUR 1842, MINGAZZINI 1889, LEWIS 1926,
WERNER 1926, HAYES 1920, BECTON 1930, FLETSCHER 1930, SWINGLE 1930,
WIEDEMANN 1930, KOWALCZYK 1938, JONES 1940, RAPP 1947, WILDBOLZ 1954,
ROESSLER 1955, AREEKUL 1957 CROWE 1957, MENECS 1958). Die Auswertung dieser
Arbeiten wird dadurch erschwert, dafy die’ Darmausti!dung derselben Larve von ihrem Alter
abhiangt. So dndern sich bei der DOnthogenesc von Pleocoma-Larven (AREEKUL), die e€1m2n
auferordentlich langen Lebenszyklus besitzen, nicht nur die relative Linge einzelnor
Darmteile, sondern auch der Mundungsplatz der Malpighischen Gefdsse und die Aus-
bildung der Mitteldarmanhange, die bei der erwachsenen Larve teilweise verschwinden
und teilweise verkiirzt sind. Diesc Anhdnge kénnen einige Ringe bilden, ithre Anzahl soll
als Gattungsmerkmal gelten. So tragen die Melolontha-Arten 3 Ringe (WILDBOLZ),
Phyllophaga 2 (RAPP), Popillia 3, Pelidnota 2, Oryctes 2, Ligyrodes (Dynastinae) 3,
Xvloryctes 3. Osmoderma 4, Cetoriia 3 (DUFOUR), Canthon 0, Popilius 1.

Die Anzahl der Malpighischen Geféfe ist stets vier. Die Bildung des Hinterdarms variert,
or hat oft die Form einer S-formigen Schlinge. Da die Lamellicornia keine Cellulase er-
zeugen, wird die Verdauung der verzehrten Cellulose durch Bakterien vollzogen, die
ihrerseits als Nahrung verschiedener Protozoen — Mastigophora, Sarcodina, Sporozoa -
dienen. Diese Larvensymbionten sollen spezifisch sein, da sie bei jeder Art an die
Temperatur des Hinterdarms angepaft sein miussen, die artverschieden ist (33-37° bei
Netocia cuprea F., 23° bei Osmcderma eremila SCOP.). Bei den Cetoninae besitzt der
Hinterdarm Erweiterungen — Fermentationskammern, deren Kutikularintima zahlreiche
Ausstillpungen bildet, wo Zellulose zwer Monate lang verbleiben kann, bis sie von
Bakterien verdaut wird. Ahnliche Einrichtungen sind bei Oryctes beschrieben. Die Nahrung
der Larve scheint ausschliefitich aus Bakterien und Protisten zu bestehen (WERNER 1926,
1926 a, WIEDEMANN 1930), obwohl ROESSLER (1955) das bezweifelt. Die Larven der
Scarabaeinae sollen dagegen mycetophag sein und sich von artspezifischen Pilzen er-
nahren, die auf Diingerpillen aufwachsen und von dem Volikerfe selbst gesat sind
(TIPPMANN, 1959). Diese Pilze sollen ihre ausschliefliche Nahrung sein, da in dem
Magen der Larve kein anderes Futter gefunden wurde. Leider 1st das Studium der Larven-
trophik schwierig und zeitraubend, so daf; wir bis jetzt nur sehr wenig daruber wissen.

0) Brutpflege

Schon die alten Agypter waren iiber die Fahigkeit der Pillendreher crstaunt, verglichen die
pillen mit der Sonne und hielten die Scarabaeus-Arten fir heilig. Doch wuBten sic nicht,
wozu die Pillen dicnten. Heute ist die Brutpflege bei vielen Lamellicornia-Arten bekannt.
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Bei den Passalidae futtern die Eltern ihre Brut laut alten Beobachtungen per os mit schon
zerkauter Nahrung, doch gelang es HEYMONS (1930) nicht, Ahnliches zu beobachten. Nach
neueren Angaben (GRAY 1946) nahren sich dic Larven von Popilius disjuncius ILLIG. vom
morschen Holz, das Vollkerfe schion gefressen haben. In Brasilien (aber nicht in den U34)
rufen die Vollkerfe durch Stridulation ihre Larven an sich, konnen sie aber auch verzehren.
Die beiden Geschlechter von Dcrcus (RATZEBURG 1839) graben im Holz gememsam
Gruben, worin die @9 Eier ablegen. Bei den Geotrupini (SPANEY 1910, TEICHERT
1955-1959) wird das Futter in unterirdischen Brutbauten durch beide Geschlechter ge-
speichert. Lange Zeit galten die Larven der Geotrupini als Koprophagen, doch ist jetzt
ihre Polyphagie festgestellt worden. So speichert Geotrupes stercorarius SCRIBA nicht nur
Mist, sondern auch Holzstiickchen, Kiefernnadeln, Rindenteile, Blatter, Pilzmassen, sogar
Papier. In Amerika bringt G. wulkei BLANCH. in seine Kammer trockene Bléatter,
G. profundus HOWDEN Blatter und Mist (RITCHER 1958). Odontaeus armiger KLUG
speichert Humus, Bolbelasmus gallicus MULS. entwickelt sich in Triffeln (BEGUIN 1906).
Offenbar alle Lethrini speichern Blatter und Pflanzensprosslinge, die Taurocerastini Aas.

In allen Fillen wird die Nahrung in Kammern eingeprefit, an das Ende jeder Kotwurst
oder in ihrer Nahe wird je ein Ei in die Erde abgelegt.

Uber die Brutpflege der Scarabazinae liegen zahlreiche Arbeiten vor (BURMEISTER 1930.
1936, HEYMONS und LENGERKEN 1929, LENGERKEN 13239 usw.}. Beil ihnen kann man
drei Typen der Brutpflege unterscheiden:

1) Die ,Sphaerotektoren” bilden Mistpillen, die mit Hilte der Hinterbeine gerollt, in die
3rutkammer eingetragen und zu Brutbirnen umgeformt werden; das Ei wird in einer
speziellen Eikammer in der halsartigen Verjingung dieser Birne frei aufgehangt.

2) Die ,Apionotektoren” rollen keine Pillen, sondern speichern den Mist unmittelbar in
Rrutlcammniern, wo Brutpillen wie bei den Sphaerotektoren gebildet werden.

3) Die ,Amygdalotektoren” bringen den Mist in Nebenstollen threr Brutbauten und bilden
im Mist Eikammern wie in den zwei vorigen Fillen, also nicht wie die Geotiupes.

Als Nahrung dient gewdhnlich nur Mist, gelegentlich auch Aas, wenigstens bei Copris
Iunaris L. (ABRAMOYV 1968). - '

Bei anderen Lamellicornia ist im allgemeinen keine Brutpflege beobachtet worden, nur
sucht das Weibchen giinstige Pliatze, um seine Eier abzulegen, doch wurden neulich auch
einige echte Brutpflegehandlungen beschrieben.

So graben einige Strategus-Arten (Dynastinae) echte Brutbauten, die S. anlaeus F. mit
pflanzenresten und Keniferennadeln fallt, S. mormon BURM. mit Dung (RITCHER 1938).
Die Weibchen von Scaptophilus (Dynastinae) graben Dungvorrate rings um ihre abge-
legten Eier in die Erde ein. Diese Angaben sind umso auffallender, als bei den zahlreichen
anderen Vertretern der Dynastinae (auch bei den europdischen, deren Okologie genugend
bekannt ist) niemals {iber etwas berichtet wurde, das an eine Brutptlege erinnern konnte.
Die grofe Verschiedenheit der beniitzten Nahrungsmittel bei den Geotrupini lasst vei-
muten, daf sie, wie die Scarabaeinae, mycetophag sind und deswegen jedes Substrat be-
niitzen, worauf ihre Pilze gedeihen. Wenn sich diese Vermutung als richtig erweise, konnte
man vielleicht einen besonderen Zwelg der Lamellicornia absondern, der nur aus
Mycetophagen bestehen wurde.

D. SYSTEMATISCHE ANALYSE
I. Familie Passalidae

Etwa funfhundert Arten, gewdhnlich in sechs Unterfamilien eingeteilt.

Koérper langlich, oft grofi. Mundteile vorragend. Labrum sichtbar, senkrechi. Mandibel vor
dem Molarzahn mit beweglichem Zahn. Fihler zehngliedrig, mit tomentiertem Kamm, von
verschiedener Gliederzahl. Mittelhiiften konvex, ein wenig transversal (finfter Typus).
Hinterleib von den gestreiften Fliigeldecken ganz bedeckt, mit 6 sichtbaren Sterniten, das
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zwelte Urosternit halbringtormiqg, teilweise verborgen, das achte eingezogen, 7 Stigmen-
paare, oft auch die Spur des achten Paares, alle laparostict. Metendosternit vom zweiten
Tvpus, eigenartig (Fig. 8 a—b). Fligel mit verhaltnismiBig langem proximalen und
kurzem distalen Teil, gewdhnlich chne die Recurrent-Ader M (Fig. 3 a), As; einfach, sonst
ist das Geader lamellicorn. Bei dem Mannchen ist das neunte Urit kugeiformig, mit breiter
Vorderrandoffnung, umschlieft den Aedeagus, daraus ragen der Aedeagus und die
Pleuritendste heraus (Fig. 8 c—d). Parameren kurz, verschieden gebaut, frei oder mit dem
Tegmen verschmolzen (bei Aulacocyclus nach SHARP und MUIR 1912). Hinterdarm durch
einen Sphincter geteilt, sein Hinterteil mit zahlreichen Sackchen, von Phycometes
enterobryus erfilllt (BUCHNER 1953). VIRKKI (1961) hat einige Eigentiimlichkeiten in der
Follikelbildung gefunden.

Vollkerfe und Larven nahren sich vom morschen Holz, gewisse Brutpflege ist vorhanden
(siche oben). Alle Arten leben in Waéldern, hauptsachlich in der tropischen Zone. Ver-
breitungstypus gondwanisch.

Friuher wurden die Passalidae mit den Lucanidae vereinigt, denen sie bestimmt am
nachsten stehen, doch sind sie davon durch so wichtige Merkmale verschieden (in den
Mundteilen, Mittelhiiften, Metendosternit, Aedeagus usw.), dafi sie seit langem zu Recht
als eine selbstandige Familie abgesondert wurden. Der Versuch von CROWSON (1950),
sie von den Figulinae abzuleiten, ist bestimmt verfehlt, wie es schon aus ihren Genitalien
hervorgeht.

A

1I. Familie Lucanidae

Etwa achthundert Arten, die wir in finf Unterfamilien einteilen (im JUNK-Catalogus 9,
darunter die Odontolabinae, Cladogriathinae und Dorcinae, die wir als Tribus der
Lucaninae betrachten).

Korper langlich, oft ziemlich platt und groff. Mundteile vorragend. Gewdhnlich kdnnen die
Mandibeln nicht zusammenstofien, da sie voneinander durch den Vorsprung des Clypeus
getrennt sind, der oft mit dem Labrum wverschmolzen und nach unten gekriimmt ist. Doch
sind sie beil den Aesaliinae nornial. Mandibel ohne Molarzahn. Lacinia mitunter haken-
formig. Labium oft sehr grof und die Lippentaster bedeckend. Fihler mit einem Kamm
von 3-7 unbeweglichen, gewohnlich tomentierten Gliedern. Mittelhiften vom ersten
Typus. Hinterleib von den Fliugeldecken ganz bedeckt, gewdhnlich mit 6 Sterniten, das
zwelte Urosternit ausgebildet oder stark reduziert, das achte gewdhnlich verborgen, bei
dem Mannchen von Platycerus vorragend. 8 Stigmenpaare, alle laparostict. Metendosternit
(Fig. 1 a—e, 12 €) vom vierten oder neunten Typus. Flugeldecken gewdhnlich glatt, seltener
gestreift. Flugelgeader lamellicorn, die Recurrent-Ader M fehlt nur selten, A; oft ver-
doppelt, A; gewohnlich gebogen, selten gerade (Fig. 3 b, 4f, 181). Das Geadder ist desto
kraftiger, je groBier der Kafer ist. Vorderschenkel gewohnlich gepolstert, seltener (e-
furcht oder (Chiasognathinae) glatt.

Die Bildung des Aedeagus erfdhrt eine Evolution, die sich auch am neunten Urit wider-
spiegelt. Bei den Chiasognathinae (Fig. 12g) und Figulinae bleibt es dreilappig, das
neunte Urit (Fig. 12 f) hat ein zweiteiliges ringformiges Tergit, woran zwei freie Pleurite
befestigt sind, das Sternit ist grof}, lang und durch eine Membrane mit den Pleuriten ver-
ounden. Tegmen langlich, Parameren frei, gestreckt, unbeweglich, dazwischen ragt der
gleichtalls unbewegliche Penis hervor. Bei Sinodendron verlangert sich das rohrenférmige

<& Abb. 10. Hybalus glabratus F. von Medeah,

a: Metendosternit, Dorsal- und Lateralansicht (30x) — b: Endkeule (40x) — c¢: Aedeagus,
Ventral- und Frontalansicht (20x) — d: Aedeagus, Lateralansicht (20x).
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Abb. 11. Aedeagus einiger Lamellicornia.

a—b: Brenskea varentzovi SEMEN. (24x) — c—d: Cloeotus nitens GUER. (24x) — e—f: Chiron
cylindricus F. (24x) — g—h: Ceraspis brunneipennis BATES (12x).

a, c, f, g: Lateralansicht — b, ¢: Dorsalansicht — e, h: Frontalansicht.

Tegmen, daraus ragen zwel freie winzige Parameren und die Penisspitze (IABLOKOFF-
KI—INlZORIAN 1967). Bei Aesalus (Fig. daselbst) ist der Penis ganz eingezogemn, die Para-
meren verschwunden, das Tegmen lang rohrenformig, kaum gekriimmt. Diesen Aedeagus
haben auch SHARP und MUIR {1912) beschrieben, aber ganz anders gedeutet, obschon
sie selbst hervorheben, daf ihre Auffassung nur als eine provisorische gelten soll, da es
shnen an Material fehlte. Sie, betrachteten das, was wir als Tegmen bezeichnen, als Penis,
und als Tegmen seinen Basalteil, der, wie gewdhnlich, davon abgesondert ist; an diesemn
Teil haften zwei laterale behaarte Zapfen, die sie als Parameren deuteten. Wenn diese
Auffassung richtig ware, so unterscheidet sich dieser Aedeagus nicht nur von denselben
aller anderen bekannten Lamellicornia, sondern auch von dem aller anderen Kafer.
Unserer Vorstellung nach ist er aber das nattrliche Ergebnis einer Evolution, die allen
ramellicornia eigen ist und dem von Geotrupes und Adoretus dhnlich. Dabei bildet
das neunte Urit einen breit gedffneten Sack, der keine Nahte mehr tragt — ebentalls
die Endstufe einer Evolution, die auch bei anderen Lamellicornia vorkommt.

Schon lange wurden die Chiasognathince als die primitivsten gegenwartigen Lucanidae be-
trachtet, was auch ihrer Genitalien — (Fig. 12 g) und — offenbar - Metendosternitbildung
(Fig. 12 €) entspricht, doch ist ihr Penis bald einfach (Lamprima), bald mit einem dicken
und aedeaguslangen Flagellum versehen (Pholidotus). Von diesem Aedeagustypus lassen
sich leicht einerseits die Gruppe Figulinus-Sinodendron (ohne Flagellum) und andererseits
die Lucaninae herleiten. In dieser Gruppe kann aber der Penis einen chitinisierten Uber-
zug besitzen, der aus einer langen dorsalen und kurzen ventralen Platte besteht (Fig. 9 k)
und dem Uberzug von Pleocoma homolog sein soll. Sonst kann die Penisbildung in dieser
Gruppe sehr kompliziert werden (Fig. bei IABLOKOFF-KHNZORIAN 1967).

Der Darmkanal ist durch das Fehlen des Ileum gekennzeichnet, Colon eng, manchmal
(Odontolabis, Eurytrachelus) ist der Hinterteil des Mitteldarms stark angeschwollen, wie
bei den Scarabaeini.

Die Larven besitzen oft ein Stridulationsorgan, das (Platycerus) dem von Geotrupes auf-
fallend dhnlich sein kann (genauer dariitber siehe oben).

Alle Arten leben in Waldern und entwickeln sich im morschen Holz, in den Tropen sind
sie ziemlich zahlreich, sonst recht selten.

Die Familie ist hauptsidchlich mit den Passalidae, Pleocomidae und Geolrupinae vVer-
bunden, woriiber noch gesprochen wird.
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ITI. Familie Pleocomidae

Nur eine Gattung mit @ Arten, die DAVIS (1934) revidiert hat.

Korper grofy, plump und gedrungen. Mundieile vorragend (Fig. 14 d-—g), Labrum als
kurzes, dichtbehaartes Dreieck waagerecht unter dem Clypeus vorragend, Mandibeln
lappenfdrmig, ohne Mola, ohne Membrane, sie konnen nicht susammenstoien, Maxillen
mit abgesonderter Galea und Lacinia; Labium eng, mit abgesonderter lappenformiger
Zunge. Unsere Beschreibung ist auf Pleocoma fimbriata LEC. bezogen. Die Mundteile von
P. staff SCHAUF. wurden von CHAUS (1909) abgebildet. Die Unterschiede in den Ab-
bildungen besonders des Labiums, sind so bedeutend, daB, falls sie wirklich vorhanden
sind, beide Arten kaum in derselben Gatlung verbleiben konnen. Fihler elfgliedrig mit
dreigliedriger Endkeule, deren Glieder beweglich, tomentiert und beinah gleich sind.
Mittelhiiften vom ersten Typus. Hinterleib mit acht sichtbaren Tergiten und sieben
Sterniten, das zweite Urosternit verborgen, aber gut ausgebildet, das achte frei, 8 Shigmen-
paare, alle laparostict. Metendosternit (Fig. 91i) ohne Crista und ohne Stielrippe. Fliugel-
décken glatt, sie verdecken den Hinterleib. Fligelgedder (Fig. 9 a) lamellicorn, doch 15t
A, nicht umgebogen. Fliigel funktionstiichtig, doch etwas verkarzt, die Flugfahigkeit ge-
ring. Vorderschenkel gefurcht. Der neunte Urit des Mannchens (Fig. 9 e~d) wurde schon
oben beschrieben. Aedeagus (Fig. 9 e—h) sehr eigenartig. Tegmen mit tief eingeschnitte-
nem Vorderrand, wodurch es in zwei Teile gespalten wird, 146t sich leicht von den haar-
losen Parameren abtrennen, diese sind mit dem Tegmen gelenkig verbunden und konnen
facherartig aufschlagen, sie sind an der Basis miteinander verschmolzen und tragen eine
gemeinsame runde Mitteldffnung (Lumen), wodurch sich der Ductus ejaculatorius und zwel
chitinisierte Penisstibchen ziehen, die sonst im Innensack stecken.

Solche Parameren passen keineswegs an die Haplogastra sensu JEANNEL und unter-
scheiden sich von denen aller anderen bekannten Kéferarten durch ihre Basisbildung. Der
Penis selbst besteht aus einem inneren Sack, der von oben durch zwei stark chilinisierte
hakenférmige Stabchen eingefaft ist, die vorn nach unten gekrimmt sind, die Offnung
dieses Sacks liegt ventral, daruntcr befindet sich eine zweispitzige Platte, die ventral den
gack schiitzt und sich an der Basis kriummt. Mit den zwei hakenformigen Stdbchen bildet
sie einen Uberzug, der dem von Lucanus homolog zu sein scheint. Beil der Kopulation
mufy der Aedeagus wie ein Kolben heraustreten, dann dringen die Parameren in die
Vagina und schlagen auseinander. Flagellum fehlt.

Der Vollkerf soll aphag sein, doch scheinen seine Mundteile der Aufnahme von Flussig-
keiten angepafit zu sein, die Larve ist rhizophag, ihre Entwicklung dauert mindestens acht
Jahre, ihre Bildung und Anatomie wurden sorgféltig von AREEKUL (1957) beschrieben. Die
Arten bewohnen die westlichen Kustenldnder der Vereinigten Staaten.

Die richtige Stellung dieser Gattung in dem System bleibt bestritten. Doch scheint dic
Bildung des Aedeagus eindeutig auf eine Verwandschaft mit den Lucaninae zu weisen,
denn sein Penisiiberzug konnte kaum in konvergenter Weise entstehen. Die Gattung lafit
sich jedoch nicht in die Lucanidue einzwéangen, da sie schon vielo typische Scarabaeidite-
Merkmale besitzt, und ansonsten ist sie so eigenartig, dafi sie leicht eine besondere
Familie darstellen kann, die ein Bindeglied zwischen den Lucanidae und Scarabaeidae
ware,

ARROW hat sie mit der Gattung Acoma in einer Unterfamilie vereinigt; diese letzte Gattung
kennen wir nicht, doch darf sie nach dem, was daraber verdffentlicht ist, kaum an
dieser Stelle verbletben.

IV. Familie Acanthoceridae

7Zehn benachbarte Gattungen mit etwa 120 Arten. Der Korper ist einer Volvation tahig, oet
cinigen Gattungen kann er sogar zu einer Kugel werden, was scine Bildung stark beein-
fluft. Von oben gesehen sieht der Kopf funfeckig aus, der Clypcus verdeckt die Mundteile
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Abb. 12. Dynamopus athleta SEMEN. (a—d), Lamprima varians GERM. (e—g) und Aclopus
intermedius BLANCH., Minnchen (h—n).

a: Metendosternit, Ventral- und Lateralansicht (16x) — b: rechter Fliigel (4x) — ¢: neuntcs
Urit, Dorsalansicht (16x) — d: Aedeagus, Ventralansicht (16x) — e: Metendosternit, Fron-
tal- und Lateralansicht — f: neuntes Urit, Dorsalansicht (8x) — g: Aedeagus, Dorsalan-
sicht (8x) ~ h: rechter Fligel (8x) — i: Metendosternit (6x) — k: Hinterleib, Dorsalan-
sicht (16x) — m: neuntes Urit, Dorsalansicht {16x) — n: Aedeagus, Dorsal- und Lateralan-
sicht.
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vollstandig, ragt dreieckig empcr. Labrum grofi, konkav, es steht senkrecht unter dem
Clypeus. Mundteile liegen weit unten, Mandibeln schief nach auBen gerichtet, vom
Labrum nicht bedeckt, Taster lang und schlank, mit engem letzten Glied. Fihler 9-10
gliedrig, mit tomentierter dreigliedriger Endkeule, diese Glieder beweglich und gleich
breit. Halsschild sehr konvex, wie bei den Bolboceratini. Scutellum sehr eigenartig, auf-
fallend grof, setne Basalecken abgesondert. Mittelhiiften platt, etwas langer als breit, zur
Basis verengt, bilden zusammen eine stumpfe Ecke. Hinterleib wie bei den Bolbelasmini
gebaut, 8 Stigmenpaare, das letzte auf dem Tergit, die anderen laparostict (von RITCHER
fiir Acanthocerus und Cloeotus untersucht). Metendosternit fast vollkommen reduziert
(vom ersten Typus). Fligeldecken bedecken den Hinterleib. Fihler mit verhialtnisméa§ig
kurzem proximalen und langem distalen Teil (Fig. 5d), wodurch sie ein wenig an die der
Histeridae erinnern. Die Recurrent-Ader M bei Cloeotus kurz, bei Acanthocerus fehlend
(nach CROWSON 1950), sonst ist das Geader lamellicorn, A; kurz, A, lang, A; gekriimmt.
Vorderschenkel mit kurzer und langbeborsteter Furche (Cloeotus). Tibien lamellenformig,
gebogen, mit feingezahneltem AuBenrand. Bei dem Mannchen kann das neunte Urit
herausgezogen sein, wie bei den Trox-Arten, es ist sackidrmig und ungefdhr wie bei
Lucanus gebildet, mit sichtbaren Nahten, doch sind die Pleuritenaste dick und kurz. Teg-
men lang, die Parameren verschmolzen, zur Spitze verdickt und gebogen (Fig. 11 c~d).

Die Arten sind stellenweise in den Tropen verbreitet, leben im Baummulm, einige Arten
sollen myrmekophil oder termitephil sein. Larve unbekannt. Verbreitungstypus gond-
wanisch.

Die Acanthoceridaec wurden oft mit den Trogidae vereinigt auf Grund ihrer Labrum-
bildung, sind aber davon gentigend verschieden, ndmlich in der Bildung des Kopfes (und
auch des Labrums), der Mittelhtiften und besonders des Aedeagus. Obschon sie eine
stark abgesonderte Gruppe bilden, scheinen sie doch — auch ithrem Aedeagus nach — den
Bolbelasmini ndher zu stehen'als den anderen Lamellicornia.

V. Familie Trogidae

Zwei Unterfamilien, darunter die Glaresinge mit eincr Gattung und die Troginae nlit 2—3
Gattungen, 1m ganzen kaum 200 Arten.

Korper oft klein, langlich und gedrungen. Mundteile von dem nach unten gekrimmten
Clypeus bedeckt, doch sind bei den Glaresinae die Mandibeln von oben sichtbar. Labrum
schief nach unten gerichtet, liegt unter dem Clypeus, Mandibeln chitinisiert, mit einem
Endzahn. Fuhler zehngliedrig, mit tomentierter dreigliedriger Endkeule, die aus ahn-
lichen beweglichen Gliedern besteht. Mittelhtften konvex und kurzoval (etwa wie Dbei
den Passalidae). Hinterleitb mit sechs sichtbaren Sterniten, das zweite Urosternit vor-
handen, aber stark reduziert, das achte eingezogen. Gewohnlich 8 Stigmenpaare, alle
laparostict, vom achten Paar kann auch nur eine Spur ubrigbleiben. Metendosternit bei
Glaresis (Fig. 1id—e) an Platycerus erinnernd, bei Trox (Fig. 2e-f) etwa vom Typus 7.
Die Flugeldecken von verschiedener, oft eigenartiger Skulptur, den Hinterleib ganz be-
deckend. Das Flugelgedder lamellicorn (Fig. 3 e, 4 e), mit entwickelter M-Ader, bel Trox
sind zusatzliche Analadern vorhanden, R; verkilrzt, bei Glaresis R; und die Analadern
normal. Glaresis hat kraftige Gratbeine, bei Trox sind die Beine schlank. Vorderschenkel
bei Glaresis glatt, bei Trox mit behaartem Feldchen. Mittel- und Hintertibien mit einem
Paar langer Sporne. Bei dem Minnchen ist das neunte Urit (Fig. 6 ¢) dreieckig, ziemlich
weich und an dem Aedeagus schwach angeschlossen (sonst schon oben beschrieben). Teg-
men ziemlich lang, tragt zweil iange isolierte und schwach bewegliche Parameren, da-
zwischen ragt der lange, an der Spitze oft vergrofierte Penis (TABLOKOFF-KHNZORIAN
1967), der hinten zwei Stabchen tragt, die aus seinem Innensack herausragen. Bei der
Kopulation wird der Penis heravsgeschoben, die Parameren kdnnen nur als seine Hiille
dienen.
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\ Abb. 13. Ochodaeus solskyi SEMEN. (40x).

a: neuntes Urit, Ventralansicht mit dem ‘Aedeagus in Ruhelage — b: Parameren, Ventral-
und Lateralansicht — c¢: neuntes Urit, Lateralansicht.

Die Larve hat kein Stridulationscrgan.

Die Familie ist weit verbreitet, besonders in Australien artenreich. Die Glaresinae haben
ein Areal vom Tethys-Typus, besiedeln die Sandwusten, tliegen stellenweise zahlreich an
die Lichtquellen. Alle Arten der Familie scheinen an offene Landschaften mit leichtem
Boden angepaft zu sein. Die Trox-Arten sind keratophag und leben an Leichen. Glaresis
kann saprophag sein, ihre Larven sind unbekannt. Viele Gattungen, die friher dieser
Familie zugeschrieben wurden, sind jetzt in andere Gruppen, besonders in die
Hybosorinae, eingegliedert.

Die Trogidae sind mit den Scarabaeidae sehr nahe verwandt, lassen sich davon haupt-
cichlich durch ihren primitiven Aedeagus. die Bildung der Oberlippe und der Mittel-
hiiften absondern. Da sie eine gut abgegrenzte Gruppe darstellen, konnen sie ihren
Familienrang behalten, um_ so mehr, weil keine Scarabaeidae-Gruppe von ihnen unmittel-
bar abgeleitet werden kann.

VI. Familie Scarabaeidae

Fast 20 000 Arten. Fithler mit asymmetrischer féacherartiger Endkeule aus beweglichen
Gliedern gebildet. Fliigelgedder testandig, stets mit einer Recurrent-Ader M (Ausnahme:
Chiron) und umgebogener A;. Metendosternit T-formig. Hinterleib mit mehr oder weniger
deutlichem, oft verborgenem zweiten Urosternit und sichtbarem achten. Neuntes Urotergit
heim Minnchen verschmolzen oder fehlend. Penis oft weich und dann im Tegmen ver-
borgen, selten ragt seine Spitze empor, Tegmen in eine Rohre ausgezogen, die unten
oft offen bleibt, Parameren immer vorhanden, vnbeweglich, oft an der Basis vereinigt,
mitunter asymmetrisch oder stark reduziert.

Die Familie 146t sich in die Gruppe der Laparosticty, Loxosticti und Orthosticti gliedern,
doch sind alle primitiven Formen laparostict, woraus dann die zwei anderen Grupps<:
cntstanden.
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A, Gruppe LAPAROSTICTI

Elf Unterfamilien. Mundteile vorragend oder eingezogen, Mandibeln lappenformig, oft
zahnlos und weich, Galea mitunter mit Endzahnen, von der Lacinia oft abgesondert.
Fiithlerkeule gewdhnlich behaart, fast stets dreigliedrig (Ausnahme Pachypodinae). Stig-
men hauptsdchlich laparostict, doch konnen die ersten Abdominalpaare auf das Stermit,
das letzte (wenn vorhanden) auf das Tergit (aber niemals auf das Sternit) verschoben sein.
Larvenbildung charakteristisch (siche oben).

1. Unterfamilie Geotrupinae
Vier Tribus mit 25 Gattungen und etwa finfhundert Arten.

Kérper oft grofy, kurz und plump, alle Beine sind Grabbeine. Labrum sichtbar und waage-
recht. Fuhler gewohnlich elfgliedrig, bei den Taurocerastini zehngliedrig, mit kompakter
dreigliedriger Endkeule, deren Glieder behaart und gewohnlich ziemlich ahnlich sind, bei
Odontaeus ist das erste Glied gref3, bei den Leihrini umfaBt es die zwel folgenden und
ist haarlos. Mittelhiften vom ersten Typus. Hinterleib kurz, mit teleskopierten Sterniten,
von den Fliigeldecken ganz bedeckt. Abdominalstigmen gewdhnlich alle laparostict, doch
konnen bei den Bolbelasmini die ersten 1-2 Paare auf das Sternit verschoben sein, vom
achten Paar bleibt nur eine Spur. Geoirupini und Lethrini mit acht Stigmenpaaren, das
grofe erste bald auf das Sternit, das achte mitunter auf das Tergit verschoben,
Taurocerastini auch mit acht Paaren, das achte auf dem Tergit. Metendosternit bei den
Geotrupini ankerférmig (Fig. 2 m~—n), beil den Lethrini trapezformig (Fig. 2 a—b), was init
ihrer Flugellosigkeit zusammenhdngen mag. Das Flugelgeader von Odontaeus (= Bolboce-
ras, Fig. 3.d) ist verstarki. R, mit R; verschmolzcn, R, stark verkiirzt (etwa wie bei
Ochodaeus), A, verdoppelt, A, mit Az verbunden und eine Zelle damit bildend. Bei den
Geotrupini (Fig. 3 c) i1st Ry lang und an der Spitze mit den vereinigten R, und R; verbunden,
wodurch eine kréaftige Zelle entsteht, A, lang, A, verdoppelt, A; frel.

Bei den Bolbelasmini sind die Vorderschenkel glatt, bei den Geotrupini und Lethrini ge-
polstert. Das neunte Urit des Méannchens (JABLOKOFF-KHNZORIAN 1967, Taf. 1) mit
grofem Sternit, das mit den dinnen Pleuriterr zu einer Platte verschmolzen ist, yTergit
reduziert, in der Form an Pleoccma erinnernd. Tegmen grofi, breit, réhrentormig, bLei
Geotrupes sind die Parameren damit verschmolzen und in dasselbe eingezogen, bei den
anderen Geotrupindae sind sie ausgebildet, dreieckig, am Tegmen unbeweglich befestigt.

Die Larve von Geotrupes tragt ein Stridulationsorgan, das schon besprochen wurde und
bei Odontacus, Lethrus und Typhoeus (?) fehlt. Keine Taurocerastini-Larve ist beschriebei.

Die sidamerikanischen Taurocerastini sind durch zwei Gattungen mit insgesamt drei
Arten vertreten, die Lethrini (nur eine Gattung) sind rein palaarktisch, zahlen etwa
00 Arten, die meisten aus Mittelasien, 6 Arten dringen nach Anatolien und aut den
Balkan vor, eine nach dem Donaubecken. Die zwei Uubrigen Tribus sind weit verbreitet.

Die Beziehungen zwischen den Geotrupinae-Tribus sind ziemlich klar. Die primitiven
Formen gehdren zu den Bolbelasmini, woraus die Geotrupini und Taurocerastini leicht
abgeleitet sein konnen. Die Lethrini scheinen die jungste Gruppe davon vorzustellen, wie
das schon aus ihrem Areal ersichtlich ist, die, vielleicht im Palaogen, aus den Geotrupini in
Mittelasien entstanden sein mag.

Die Beziehungen der Unterfamilie zu den anderen Lamellicornia lassen sich folgender-
maBen zusammenfassen: Die Ahnlichkeit in dem Stridulationsorgan von Geotrupes und
Platycerus konnte kaum konvergent entstehen. Auch sind zahlreiche Beziehungen mit
Pleocoma nicht zu leugnen, namlich in der Bildung der Fihler, der Fligel, des Hinter-
leibes usw. Auch den Scarabaeinae stehen sie nahe, wie es die Bildung der Mundteile, des
Metendosternits und besonders ihre Brutpflegeinstinkte beweisen. So kann man sie als
cin Bindeglied zwischen den Luceonidae und den Scarabaeinae betrachten.
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2 Unterfamilie Scarabaeinae

Mehr als hundert Gattungen und {iber dreitausend Arten. Nach BALTHASAR bildet sie eine
Familie mit zwei Unterfamilien und 13 Tribus. Nach GILLET in JUNKS Catalogus) soll sie
aus 5 Tribus und 11 Abteilungen bestehen. Wir unterscheiden darin zwei Tribus, die den
swei Unterfamilien von BALTHASAR entsprechen (seine Tribus betrachten wir als Sub-
tribus).

Korper breit, oft groff. Mundteile mit dem eingezogenen Labrum vom Clypeus ganz oe2-
deckt, sonst denen der Geotrupinae ziemlich dhnlich. Fihler 8—10gliedrig mit dreigliedri-
ger behaarter Endkeule, die gewdhnlich aus ahnlichen Gliedern besteht (doch ist ihr
erstes Glied bei einigen Arten wie bei Odoniaeus vergroBert). Mittelhuften vom Typus
7 oder 3. Hinterleib sehr kurz, mit teleskopierten Sterniten und 7 Stigmenpaaren, alle
laparostict. Pygidium grof, von den breiten Fligeldecken nicht bedeckt. Metendosternit
vom finften Typus (Fig. 1k). Fligelgedder (Fig. 4 a) einheitlich, mit dicken Adern (be-
sonders die Radialadern), A gewdhnlich verdoppelt, ihre Zweige kénnen an der Spitze
verbunden sein, auch A, oft verdoppelt, bei Gymnopleurus sind ithre Zweige an der
Spitze verbunden, bei Sisyphus stark gendhert, bei Scarabaeus und den meisten anderen
Gattungen mehr oder weniger parallel. Mittel-und Hintertibien sind bei den Sphaerotektoren
lang und schmal, sonst als Grabbeine gebildet, Vorderhuften gepolstert. Mitteltibien mit
einem oder zwei (Eucranium und benachbarte Gattungen) Endspornen, Hintertibien fast
immer nur mit einem Endsporn (Ausnahme: Paraphytus und einige Canthon). Die Vorder-
tarseh und Dorne kdnnen verschwinden.- Neuntes Urit mit mehr oder weniger spitzigem
Spiculum gastrale. Penis winzig und verborgen, Tegmen grof, unten geodffnet (IABLO-
KOFE-KHNZORIAN 1967), Parameren mehr oder weniger miteinander verbunden, oft asym-
metrisch, bei den Scarabaeini lang, bei den Coprini kurz und gekrimmt. Reife Weibchen
nur mit einem Ovarium und einer Ovariole. Larve ohne Stridulationsorgan.

Alle Arten als Larve und Vollkerf koprophag, durch ihre Brutpflege ausgezeichnet, aus
Sphaerotektoren, Apionotektoren oder Amygdalotektoren bestehend.

Die Unterfamilie ist fast iiberall vertreten, doch ausgesprochen thermophil, die primitiven
Formen (Anomiopsis, Eucranium, Glyphoderes) mit zwel Spornen an den Mitteltibien,
alle aus Siidamerika (insgesamt etwa 15 Arten); ihr Korper ist kurz, erinnert etwas an
den der Bolbelasmini.

Die Beziehungen zwischen den Gattungen lassen sich ziemlich leicht dank der Bildung
ihrer Mittethiiften bestimmen. Bei der unbekannten Urform dirtten sie zum ersten Typus
gehéren. Bei den Scarabaeini 148t sich ihre Umdrehung verfolgen, bei Scarabaeus sind sie
noch vom Typus 2, bei Sisyphus und allen Coprini zueinander parallel. Alle Scarabaeini
sind Sphaerotektoren, die primitiven Coprini Apionotektoren und die jungsten Formen
Amygdalotektoren, was schon ihre Mitteltibienbildung erkennen lagt.

3. Unterfamilie Orphninae

Zwdlf ungeniigend bekannte Gattungen mit etwa 80 Arten, wovon die Halfte der Gattung
Orphnus zukommt.

Kérper kurz und konvex. Clypeus breit, wie bei den Coprinae gebildet, doch ragen die
gezdhnelten Mandibeln mehr oder weniger darunter hervor. Labrum sichtbar, Lacinia
stachelférmig. Fiihler zehngliedrig mit dreigliedriger behaarter Endkeule, ihr erstes Glied
kann klein oder grofi sein. Mittelhtuften vom Typus 2 oder 3. Hinterleib wie bei den
Scarabaeinae, mit 7 Stigmenpaaren, die alle laparostict sind. Pygidium grof, von den
Fligeldecken nicht bedeckt. Metendosternit vom Scarabaeus-Typus (Brenskea) oder mit
verjingter Lamelle und ohne Crista (Hybalus, Fig. 10 a). Flugelgedder von Brensked
(Fig. 5c) lamellicorn, mit dicker Ry, die den Oberrand des Fliigels begrenzt. M, + Cu
nach vorn verschoben, A, ganz und einfach. Hybalus ist fligellos. Die Flugelbildung der
anderen Cattungen ist uns unbekannt. Vorderhiiften gefurcht ( Brenskea) oder mit einigen
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Abb. 14. Aclopus intermedius BLANCH. (a—c) und Pleocoma fimbriata LEC. (d—g).

a: Kopf, Ventralansicht, Labium und Maxillen entfernt (40x) — b: Labium (70x} - c:
rechte Maxille, Ventralansicht (Taster abgebrochen) (70x) — d: Clypeus und Labrum,
Lateralansicht, daneben Labrum, Ventralansicht (10x) — e: Labium, Dorsalansicht (letztes
Tasterglied fehlt) (20x) — f: rechte Mandibel, Ventral- (links) und Dorsalansicht (rechts)
(20x) - g: linke Maxille, Dorsalansicht, Taster abgebrochen.

Punkten und Haaren (Hybalus). Hinterschienen mit zwei langen Spornen. Aedeagus
von Brenskea (Fig. 11 a) mit zusammengedriickten Parameren, Tegmen etwa wie bei den
Acanthocephalidae. Bei Hybalus (Fig. 10 c—d) ist es symmetrisch, Tegmen grof, unten der
Linge nach gedffnet, Parameren stark gekrimmt, im ganzen an die gewisser Coprini er-
innernd. Larve und Okologie unbekannt.

Die Unterfamilie ist stellenweise in warmen Gegenden vertreten und sieht wie eine Relikt-
gruppe aus. Wir haben davon nur zwei Gattungen untersucht, die Stellung der anderen
erfordert eine spezielle Untersuchung. Doch scheint thre Evolution dieselbe Richtung ge-
nommen zu haben wie bei den Scarabaeinae, mit Umdrehung der Mittelhtften, Hybalus
soll die Endform davon vorstellen und sieht einem Copris ganz ahnlich. Die Orphninae
scheinen in derselben Beziehung zu den Scarabaeinge zu stehen, wie die Aegialitinae zu
den Aphodiinae; in beiden Fillen haben wir es mit einer Reliktengruppe zu tun, die
nicht fihig war, eine giinstige Nische zu finden, wie es den Mistfressern gelang, was ihren
Untergang verursachte. Die Vereinigung der Orphninae mit den Hybosorinae, die oft vor-
genommen wird, 146t sich nicht begrunden.




168 | Entom. Abh., Mus. Tierk. Dresden, 41, Nr. 5, 1977

4, Unterfamilie Allidiostominae

Der Bestand ist nicht klar. Wir zdhlen dazu die Gattung Allidiostoma (Tribus Allidiostomini)
und Dynamopus (Tribus Dynamopini mit einer Gattung). Wahrscheinlich gehdren noch
einige andere Gattungen dazu.

Korper nicht gro8, kurz, plump vnd gedrungen. Mundteile teilweise vom Clypeus bedeckt,
doch bleibt das waagerechte Labrum von oben sichtbar. Fuhler zehngliedrig mit drei-
gliedriger behaarter Endkeule, deren Glieder ahnlich sind. Mittelhuften ein wenig ver-
kiirzt, breit, schief zueinander stehend und zusammen einen stumpfen Winkel bildend.
Hinterleib von den Fligeldecken bedeckt, mit nicht deutlichem zweiten und verborgenem
achten Sternit, mit 8 Stigmenpaaren, die alle laparostict sind und von dem Sternitrand
weit entfernt liegen, bei Dynam:opus wenigstens vom dritten an (da die zwel ersten
von uns nicht untersucht wurden). Metendosternit ohne Crista, bei Dynamopus (Fig. 12 a)
dem der Aegialitinae recht dhnlich, doch sind seine Fligel gerade; bei Allidiostoma ist sein
Endlappen spitzig. Fliigelgedder lamellicorn, bei Dynamopus (Fig. 12b) Ay ganz und zu
M, 4 Cu genahert, A, lang und einfach, R; dinn, R, fehlt; bei Allidiostoma (nach CROW-
SON 1950) A, (von CROWSON als D bezeichnet) sehr kurz und nach riickwarts verschoben.
Beine mit sehr grofem Grabvermdgen, Vorderhiiften lang und gekriimmt, Vorderschenkel
gefurcht (Dynamopus) oder dicht beborstet, aber ohne Furche (Allidiostoma). Endsporne
der Mittel- und Hinterhuften bei Allidiostoma ungleich und spitzig, bei Dynamopus gleich,
platt, gekriimmt und an der Spitze stark beborstet (Anpassung zur Psammophilie).

Es gelang uns nicht, den Aedeagus von Allidiostoma zu untersuchen. Bei Dynamopus 1st
das neunte Urit (Fig. 12 ¢) mit einem grofien Sternit versehen, das mit den beiden, an der
Spitze vereinigten Pleuriten eine dreieckige Platte bildet, Tergit reduziert. Aedeagus
(Fig. 12 d) gerade, mit groBem Tegmen und zwei miteinander verschmolzenen Parameren,
dazwischen ragt die Penisspitze vor.

Larve und Okologie unbekannt. Allidiostoma lebt in Ausiralien, offenbar xerophil.
Dynamopus (3 Arten) ist den Sandkiisten der Paldarktis eigen. Die Gruppe bildet ein
Relikt, scheint den Vorfahren der Aegialitinae am nachsten zu stehen und von den
Hybosorinae genugend entfernt zu sein (schon durch ihr Metendosternit).

5. Unterfamilie Aegialitinae

Vereinigt die Unterfamilien der Aegialitinae und Chironinge von A. SCHMIDT (in
JUNKS Catalogus) und 146t sich in drei Tribus einteilen: Chironini (1 Gattung),
Aegialitini (3—4 Gattungen) und Eremazini (1 Gattung), insgesamt kaum 40 Arten.

Korper klein, gestreckt. Mundteile vom Clypeus bedeckt, doch ragen die Mandibelspitzen
darunter hervor, sonst sind sie etwa wie bei den Aphodiinae gebaut. Fuhler neungiiedrig
mit einer kleinen behaarten Endkeule, die aus drei ahnlichen Gliedern besteht. Mittel-
hiften vom ersten Typus. Hinterleib von den Flugeldecken ganz bedeckt, mit 7 Stigmen-
paaren, alle laparostict. Metendosternit von charakteristischer V-Form, mit breiter Lamelle
und ohne Crista (Fig. 1 g—h, 17 ¢). Fliigel oft mehr oder weniger reduziert mit spérlicher
Nervatur, bei Chiron aber funktionell (Fig. 5e€), ohne Recurrent-Ader M, A; fehlt und A,
ganz und einfach. Die Jugaladern gelang es uns nicht zu entdecken. Vorderschenkel ge-
furcht. Hintertibien mit zwei Spornen. Bei dem Mannchen ist das neunte Urit in einen
Sack umgebildet, der keine Spuren von Ndhten aufweist (Fig. 6 d). Aedeagus symmetrisch,
mit grofem Tegmen und abgesonderten Parameren, die bei Chiron (Fig. 11 e—f) lang und
schmal, bei Aegialia kurz sind. Larve unbekannt.

Bei den Eremazini ist das Metendosternit wie bei den Aphodiinae gebildet, denen sie viel
naher stehen als die anderen Aegialitinae, auch ihrer Gesamtbildung nach. Auch haben
wir Eremazus unistriatus MULS. im trockenen Mist in Gesellschaft von einigen Aphodius-
Arten gefunden. Sonst scheinen die Aegialitinae saprophag zu sein und sich im leichten
Boden zu entwickeln.
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Die Unterfamilie ist zweifelsochne mit den Aphodiinae verwandt und mag als ein Binde-
glicd zwischen ihnen und den Allidiostominae gelten, sonst bildet sie offenbar eine
Reliktgruppe.

6. Unterfamilie Aphodiinae

Nach A. SCHMIDT besteht die Unterfamilie aus 5 (JUNKS Catalogus), nach BALTHASAR
(1963) aus 7 Tribus und mag etwa zweitausend Arten enthalten.

Meist kleinc und lingliche Arten. Mundteile vom Clypeus ganz bedeckt, Labrum merm-
brands, waagerechl, ganz verborgen, Mandibeln lappenfdrmig, dicht beborstet, mit sehr
breiter Basis. Stipes langlich, Galea oder Lacinia kdnnen mit Zdhnen bewaffnet sein,
Maxillentaster kurz und diinn. Labium breit, zweilappig, Zunge kurz, mit zwel Para-
glossen, Lippentaster kurz und dinn. Fuhler 3-9gliedrig mit dreigliedriger behaarter
Endkeulc, die stets aus ahnlichen Gliedern besteht. Mittelhiiften vom ersten oder dritten
Typus {(ob auch nicht vom zweiten?). Hinterleib von den Flugeldecken ganz bedeckt, mit
7 'Stigmenpaaren, die alle laparocstict sind. Metendosternit (Fig. 1 1) vom Scarabaeuts-
Typus, mitunter mit verkiirzter Stielrippe, auch das Fligelgedder vom selben Typus, doch
sind die zahlreichen Radialadern viel feiner, was mit der Grofie des Korpers korreliert
(Fig. 4 b). Vorderschenkel gewdhnlich gefurcht. Hintertibien normal mit zweil Dornen,
die auch sehr klein sein kdnnen, selten mit einem (Demarziellini), der bei Sybacodes
(Rhypariini), wie iibrigens alle Tibiendorne, fehlen kann. Aedeagus mit grofem und
langen Tegmen und mehr oder weniger verkiirzten, gewéhnlich mit dem Tegmen verbun-
denen, unbeweglichen, oft asymmetrischen Parameren (IABLOKOFF-KHNZORIJAN 1967,
Tafel. 2—3).

Larven, soweit bekannt, chne Stridulationsorgan.

Bei den Aphodiinae hat die Lage der Mittelhiiften dieselbe Evolution erfahren wie bel
den Scarabaeinae und Orphninae, doch hat sie hier eine andere biologische Bedeutung.
Die meisten Arten haben ihre primitive Hiftenbildung behalten, da sie nicht im festen
Boden zu graben brauchten. Doch entwickeln sich die Eupariini (ob alle ?) im morschen
Holz, weswegen sie offenbar mit der Umdrehung der Mittelhiften ihr Grabvermogen ver-
starkten. Jedoch hat sich diese Evolutionsrichtung bei den anderen Aphodiinae nicht durch-
gesctzt.

Alle Arten entwickeln sich in der Erde, viele sind saprophag, andere koprophag, einige sind
Krautern schadlich. Keine Brutpflege bekannt.

Die Arten besiedeln alle Erdteile, sind auch in der Tundra, in den Wisten und im Hoch-
gebirge nicht selten.

7u dieser Unterfamilic und der Tribus Eupariini gehort auch die Gattung Aulonocnemus
KLUG, die mehr Aufsehen erregt hat, als ndtig war. ERICHSON (1848) stellt sie zu den
Coprini, wegen ihrer Hinterleibbildung (mit verschmolzenen Sterniten), Brust (mit weit
voneinander entfernten Mittelhiiften vom dritten Typus) und der Hintertibien, die nur
einen Enddorn besitzen sollten. Nun hat schen LACORDAIRE (1856) die Gattung richtig
zu den Aphodiinae gestellt und dabei bemerkt, daf die Hintertibien zwei, wenn auch
winzige, Enddorne tragen. Doch tibersah er, dafi bei den Eupariini die Brust genau wie
bei Aulonocnemus gebildet ist, besonders bei der Gattung Ataerius (z. B. A. horticola
ITAR.)). Verschmolzene Sternite besitzen auch viele Aphodiinae, namlich beir den
Corythoderini, Demarziellini, Aphodiini (z. B. Didactyla). Dazu sind diz Augen von
Aulonocnemus auch von oben sichtbar, wenn auch schlecht, weder die Mundteile noch das
Labrum ragen aus dem Clypeus hervor, und das Pygidium ist von oben nicht besser sicht-
bar als bei Ataenius, der sonst mit Auionocnemus nahe verwandt zu sein scheint. Damit
mag der richtige Platz der Gattung festgestellt scin (wir haben nur A. opatrina KLUG
untersucht).
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Abb. 15. Pachypus candidae PETAGNA.

a: rechter Fliigel — b: Metendosternit, Lateralansicht — c: Aedeagus, Lateral- und Dorsal-

ansicht — d: Labium, Dorsalansicht — e: rechte Maxille, Ventralansicht — {: rechte Man-
dibel, Dorsalansicht.

Vergrofjerung: a 6x, b—f 20x.

Die Beziehungen der Tribus zueinander sind nicht klar und erfordern ein entsprechendes
Studium, dagegen ist die Stellung der Unterfamilie leicht zu verstehen, da sie einen
Endast der Lamellicornia vorstellen, deren Vorfahren den Aegialitinae nahe standen.
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7. Unterfamilie Hybosorinae

Gattungsbestand unklar, nach ARROW (JUNKS Catalogus) 20 Gatlungen mit etwa 159
Arten, wovon die meisten friher zu den Trogidae gestellt wurden. Unsere Diagnose ist
hauptsachlich auf die Gattung Hybosoris begriindet.

Korper konvex, klein bis mittelgrof, gewohnlich plump und gedrungen. Mundteile mehroder
weniger aus dem Clypeus hervorragend. Fiithler zehngliedrig mit dreigliedriger Endkeule,
ibr erstes Glied gewohnlich sehr grof und glatt, mit Endaushdhlung zur Aufnahme dor
folgenden Glieder, seltener nur ein wenig arofier als die anderen. Mittelhiiften vom ersten
Typus. Hinterleib von den Fligeldecken ganz bedeckt, sein achtes Urosternit sichtbar
oder verborgen, 8 Stigmenpaare, davon das achte auf dem Tergit, die anderen laparostict.
Metendosternit (Fig. 1f) vom Cefonia-Typus, doch sind seine Fliugel gerade. Fliigelgeader
(Fig. 3d) lamellicorn, aber vercinfacht, bei Hybosorus fehlt Ry, R; verzweigt, offenbar
mit R, verschmolzen, aber doch dinn, A; fehlt, A- lang und einfach; bei Phaeochrus (nach
CROWSON 1950) ist das Geader dhnlich, A, aber vorhanden, A, etwas verkurzt. Vorder-
schenkel ganz an der Basis gepolstert (Hybosorus). Hintertibien mit zwei kraftigen
Dornen. Neuntes Urit des Mannchens sackformig. Aedeagus von Hybosorus stark asym-
metrisch (IABLOKOFF-KHNZORIAN 1967, Taf. 1), mit stark asymmetrischen Parameren,
was PAULIAN veranlafit hatte, eine Familie Hybosoridae abzusondern, deren Bestand
aber nicht besprochen wurde. Penisspitze ragt hervor.

Larve von Hybosorus mit Stridulationsorgan auf den Vorderbeinen. Sie lebt in der Erde.
Einige Arten sind rhizophag und schadlich. Entwicklung unbekannt.

Die Unterfamilie zeichnet sich durch einige primitive Merkmale aus, die Bildung des
Metendosternits und des Aedeagus, sie scheint am néichsten mit den Ochodaeinae ver-
wandt zu sein.

8. Unterfamilie QOchodaeinae

Vier benachbarte Gattungen mit insgesamt etwa 70 Arten, wovon fast alle zur Gattung
Ochodaeus gehdren.

Korper klein, kurz und platt. Mundteile ganz frei, vorragend, Labrum grof und weage-
recht, Labium fast quadratisch. Augen im Gegensatz zu allen anderen Laparosticti (aufer
gewissen Lucanidae) rund, ohne Ausrandung. Fihler zehngliedrig mit behaarter drei-
gliedriger Endkeule, deren Glieder dhnlich sind (die zwei ersten jedoch konkav). Mittel-
hiften vom ersten Typus. Hinterleib mit sichtbarem zweiten und achten Urosternit, sein
Pygidium von den kurzen Fliigeldecken nicht bedeckt, sein siebentes und achtes Stigmen-
paar auf dem Tergit, die anderen laparostict. Metendosternit dem von Hybosorus dhnlich
(Fig. 2 0-p), das Fliigelgedder (Fig. 3f) etwa wie bei Apkodius, einige Radialadern,
Ry verkirzt, Rs lang, A, ziemlich lang, A, verdoppelt, eine Jugalader. Vorderschenkel glatt.
Mitteltibien mit zwei Enddernen, wovon der innere lang und dicht gezdhnelt ist, ein
Merkmal, das sonst bei den Lamellicornia nicht vorkommt. Hintertibien mit zwei un-
gleichen starken Spornen. Das neunte Urit und der Aedeagus scheinen stets weich zu
bleiben. Das neunte Urit auffallend scheibenférmig (Fig. 13 a, ¢), sein Mittelstiick (auf
unserer Zeichnung punktiert) scheint sein Sternit zu sein, das durch breite und beinahe
cbenso stark chitinisierte Membranen mit den Pleuriten verbunden ist, diese letzteren
tragen einen langen Nebenast und sind distal davon in dinne Spitzen ausgezogen, die
an ihrem Ende verbreitert und miteinander verbunden sind. Am AuBfenrand bilden die
Pleurite je einen abgerundeten Lappen, der dichter punktiert und behaart ist, dazwischen
liegt ein dhnlich gebildeter breiter Mittellappen, der den Rest des Tergits darstellen mag.
Das ganze Sklerit kann herausgezogen werden, wie aus seiner Behaarung hervorgeht. Auf
unserer Figur (Fig. 13 a) ist der Aedeagus in seiner Ruhelage gezeichnet, er besitzt ein
langes rohremformiges Tegmen, daran schliessen sich zwei verwachsene Parameren an,
deren Spitze hakenformig nach unten gekrimmt ist (Fig. 13 b), diese Spitzen halten in
der Ruhelage am Urit fest. Im ganzen ist dieser Aedeagus eher vom Loxosticti-Typus.
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I ebensweise und Larve unbekannt. Die Tiere werden oft beim Flug erbeutet, besondars
an Lichtquellen, aber auch bei Tageslicht. Ochodaeus-Arten sind in Mittelasien stellen-
weise an Flufjufern haufig.

Verwandtschaftsbezichungen der Ochodaecinae sind besonders zu den Aclopinae leicht
feststellbar, ndamlich in der Bildung des neunten Urits und des Metendosternits, des-
wegen hat BALTHASAR sie sehr geistreich mit den Aclopinae in einer Familie vereinigt,
aber keine Erlduterung dazu gegeben. Auch stehen sie, wegen ihrer Metendosternit-
bildung, den Hybosorinae nahe und konnen als ein Bindeglied zwischen ihnen und den
Loxosticti betrachtet werden.

9. Unterfamilie Aclopinae

Nur zwei Gattungen (Aclopus und Phaenognatha} aus Sidamerika und Australien mit
insgesamt 14 Arten.

OHAUS (1909) hat die Gattung Aclopus studiert und die Mundteile abgebildet, doch
sttmmen seine Angaben mit den unsrigen nicht immer liberein. Er hat auch etwas uber
den Aedeagus von Pleocoma geschrieben, das aber fir uns so unverstandlich ist, daB
auch seine anderen Aussagen uns verdachtig erschemen.

Mundteile vom grofen Labrum ganz bedeckt (Fig. 14 a), von oben nicht sichtbar, obschon
nach OHAUS die Mandibeln den Clypeusrand iiberragen mn Ubereinstimmung mit
LACORDAIRE (1856): ,Mandibules dépassant le chaperon et embrassant le labre”. Labrum
mit dem Clypeus durch eine Membrane verbunden. Mandibeln weich, ohne Membrane,
mit Haarschopf (Fig. 14 a), nach OHAUS sollen sie zum Graben dienen. Maxillen sind zu
Tragern ihrer Palpen umgeformt, mit langem Cardo und Stipes, nach OHAUS soll A. intei-
medius BLANCH. eine Galea und den Rest der Lacinia besitzen, die be1 A. brunneus ER.
verschwunden sind, bei unserer Art (als A. intermedius bestimmt) ist das auch der Fall
(Fig. 14 ¢). Das Labium 1st eigentimlich, das Kinn ist ein konisches Gebilde, mit aut-
fallend langen und dicken Borsten bedeckt, die langen Taster sind an seiner Basis von
hinten befestigt und zusammen verschmolzen (Fig. 14 b, dic auch mit der entsprechenden
Figur von OHAUS {bereinstimmt). Augen mit Ausschnitt. Fithler neungliedrig mit kleiner
dreiglicdriger Endkeule, deren Glieder nackt und dhnlich sind. Mittelhiften vom ersicn
Typus. Hinterleib lang, Propygidium und Pygidium aus dem Fliigeldeckenrand hervor-
ragend, 8 Stigmenpaare, bei dem Mannchen alle laparostict (Fig. 12 k). Metendosternit
(Fig. 121i) von Cetonia-Typus. Flugelgedder lamellicorn (Fig. 12h), Ry, Rz und R; gut
ausgebildet, A, kurz, A, isoliert und A; parallel. Vorderschenkel glatt. Hintertibien mit
einem Paar langer Sporne. Krallen des Méannchens mit kleinem Basalzahn, der bei dem
Weibchen fehlen soll (OHAUS). Neuntes Urit des Mannchens (Fig. 12 m) eigenartig, etwa
wie bei Ochodaeus gebildet, doch sind das Tergit, das in eine lange Medianspitze ausg.:-
zogen ist, und die Pleurite auf das Sternit zurtickgeschlagen und mit ihm verschmolzen.
Aedeagus (Fig. 12 n) vom Loxosticti-Typus, mit langem Tegmen und langen Parameren.

In den Sammlungen scheint das Weibchen auBerst selten zu sein, weder ARROW (1904)
noch uns gelang es, eines zu sehen, wohl aber OHAUS, der  ein cinziges Weibchen am
20. IX. fand, das unter einem vermoderten Urwaldbaum ziemlich tief in der Erde steckte”,
dagegen fand er Mannchen am Licht oder auf waldwegen kriechend. Dieses Weibchen
war pleurostict, bei thm liegen die vier letzten Stigmen mitten in den Sterniten, weit
von dem Pleuralrand entfernt’. Mit diescr Beschreibung ist nicht klar, ob die Anlage
orthostict oder pleurostict sein mag. Einerseits scheint es, daff die Stigmen gleich ent-
fernt waren, da sie aber weit vom Pleuralrand entfernt sind, passen sie auch schlecht
-u den Orthosticti. Auch wissen wir nicht, ob dieses Weibchen wirklich zu Aclopus gehort
and nicht zu einer noch unbekannten Gattung., deren Maénnchen auch pleurostict sein
kénnten und einfache Krallen besitzen.

Nach OHAUS soll Phaenognatha in viclen Bezichungen von Aclopus entfernt sein, die
mdachtig entwickelte Oberlippe tberragt namlich das Kopfschild nach vorn, sie ist voll-
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Abb. 16. Glaphyrus micans FALD., neuntes
Urit in Ventral- (etwas schrag) und Apikal-
ansicht (20x).

kommen hornig und mit dem Kopfschild unbeweglich verwachsen, die Maxillen haben
Galea und Lacinia verloren, das zweite Tasterglied des Labiums ist auffallig kahnformig
erweitert (nach einem Maéannchen von P. jenseni HELLER beschrieben). Diese Gattung
mag woh! in eine besondere Tribus gehoren.

Die phylogenetischen Beziehungen der Unterfamilie wurden eingehend von OHAUS be-
sprochen. Seiner Meinung nach soll sie in die Anthobia sensu BURMEISTER gehdren und
steht den Pachypodinae nahe. Er teilt auch die Meinung von JENSEN, dal, die Gruppe
Aclopus-Phaenognatha-Pachypus die Wurzelgruppe der Melolonthiden (worunter alle Pleu-
rosticti gemeint sind) bildet, obschon er auf die Schwierigkeiten hinweist, die mit dieser
Losung verbunden sind; auch spricht er von den Beziehungen der Aclopinae zu den
Geotrupinae, Pleocomidae, Idiostoma, Ochodaeus, Anaides, Chaetodes und Cloeotus, auch
zu Castanochilus und Acylochilus (beide gehdren zu den Leptodinae), den Rutelinae,
Mesystoechus, Oryctomorphus, gewissen Cyclocephala, nicht aber zu Calomelopus
(Trichiini), obwohl diese mit Aclcpus nahe verwandt zu sein scheinen. Auch versucht er
nicht die phylogenetischen Beziehungen von den anagenetischen zu trennen. Unseres
Erachtens sind aber folgende Merkmale mafigebend:

1) Die Metendosternitbildung, die die Aclopinae einerseits mit den Ochodaeinae und
andererseits mit den Loxosticti, besonders mit den Trichiini verbindet, was auch der Bil-
dung der Aedeagi und einigen anderen Merkmalen entspricht.
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2) Bildung des neunten Urits, die die Unterfamilie mit den Ochodaeinde verbindet und
sie von allen anderen Lamellicornia absondert.

3) Bildung der Mundteile, die sie mit den Pachypodinae verbindet, womit sie auch andere
gemeinsame Zuge besitzt.

Durch diese Merkmale 1aft sich der richtige Platz der Unterfamilie einwandfrei feststellen.

10. Unterfamilie Pachypodinae
Nur eine Gattung mit zwel Arten.

Koérper kurz, gedrungen, einer Zwergform von Phyllognathus dhnlich. Clypeus groff, von
der Stirne durch eine Naht getrennt, vorn mit einem schief nach unten abgeschlagenen
Rand, das Labrum hingt daran und ist schief nach unten und hinten gerichtet, von auhen
nicht sichtbar. Mandibeln (Fig. 15f) lappenformig, Maxillen konisch, ohne Spur von
Galea oder Lacinia, sie dienen als Tastertrager (Fig. 15e). Labium (Fig. 15d) kurz und
breit, mit sehr langen und dichten Borsten bekleidet, von oben sichtbar, die Zunge ein-
gezogen und mit dem buckeligen Kinn verschmolzen, ihre Taster an der Basis ver-
einigt und auf der Unterseite des Kinns befestigt. Die Mundwerkzeuge von Pachypiis
coesus ER. wurden von OHAUS (1909) beschrieben und abgebildet, sie scheinen von den
oben beschriebenen bedeutend verschieden zu sein. Flhler achigliedrig mit einem grofien,
nackten, funfgliedrigen Ficher (etwa wic bei dem Maikifer). Mittelhuften zueinander
um ginen rechten Winkel gedreht, Hinterleib mit 8 Stigmenpaaren, davon 7 laparostict,
das achte auf dem Tergit. Metendosternit vom Glaphyrus-Typus (Fig. 15 b), seine Lamelle
mit einem Unterrandwulst, etwa wie bei Melolontha, doch fehlt ihr die charakteristische
Umbiegung der Crista. Flugelgedder dem der Glaphyrinae ahnlich, doch vereinfacht, R,
und R; verschmolzen und mit R; fast parallel, A, fehlt (Fig. 15 a), das Flugvermogen soli
gering sein. Bei dem Weibchen fehlen Fliigel und Fligeldecken. Klauen mit grolem Basal-
zahn. Aedeagus (Fig. 15 e) mit langen, verschmolzenen, symmetrischen Parameren, voin
Loxosticti-Typus.

Larve mit einem Stridulationsorgan auf den Mandibeln, der vom Loxosticti-Typus sein
soll, doch ist die Larvenbeschreibung schon alt und nicht zuverlassig (PAULIAN 1959).
Entwicklung in der Erde, Larve wahrscheinlich saprophag und rhizophag.

Die Gattung ist im Mittelmeergebiet verbreitet.

Die Pachypodinae wurden frither zu den Dynastinae gestellt, spater wegen ihrer Stigmen-
bildung davon abgetrennt und den Aclopinae gendhert. BALTHASAR (1963) stellt sie als
eine selbstindige Familie zwischen die Geotrupinae und Glaphyrinae, genugend weit von
den Aclopinae, doch beweist die Bildung der Mundteile ihre enge Verwandtschaft. Sonst
sind sie auch mit den Glaphyrinac und den Orthosticti durch ihre Metendosternitbildung
und das Flugelgedder zweifelsohne verbunden. |

11. Unterfamilie Glaphyrinae

Zwei Tribus und 8 Gattungen, insgesamt etwa 80 Arten. Unldngst wurde diese Gruppe
von MACHATSCHKE (1959) studiert und in den Rang einer Superfamilie mit zweir Fami-
lien erhoben, die unseren Tribus entsprechen.

Korper langlich und platt, mittelgroff, bunt gefarbt. Alle Arten scheinen Anthophagen zu
sein, die Lichniini offenbar Nektarophagen. Mundteile sehr verschieden gebaut, Labrum
liegt gewdhnlich waagerecht in der Verléangerung des Clypeus, nur von vorn sichtbar.
Mandibeln lappenfdormig oder mit Zdhnen, Maxillen bei den Lichniini zu Saugorganen
umgebildet, mit langer Galea, die in einen Ast, etwa wie bei der Meloidengattung
Nemognatha, ausgezogen ist, die die Korperlange erreichen kann (Lichnia). Beil den
Glaphyrini sind die Maxillen normal, Galea mehr oder weniger lappenférmig, ohne Zahne,
Tacinia ausgebildet oder etwas reduziert. Labium variabel, bei den Lichniini sind Kinn
und Zunge getrennt, bei den Glaphyrini vereinigt, lang ausgezogen, die Zunge zwellappig,
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dic Paraglossen oft (bei Amphicoma) sehr lang, diitnn und gezdhnt. Fihler der Lichniini
neungliedrig, sonst zchngliedrig, doch besitzen sie bei Glaphyrus noch ein elftes Glied,
das im zchnten halb verborgen ist (MACHATSCHKE), Endkeule nicht tomentiert, stets
dreigliedrig, die Glieder dhnlich, oft facherartig. Mittelhtuften vom ersten Typus. Hinter-
leib lang, zugespitzt, die Fligeldecken weit tiberragend, das siebente und achte Urosternit
schliefen ohne Membrane an ihre Tergite an. GewOhnlich 8 Stigmenpaare, das achte und
oft auch das siebentc auf das Tergit verschoben, die anderen laparostict, bel Lichnia nur
das achte Paar auf dem Tergit, bei Cratoscelis ist das achte Paar verschwunden (nach
RITCHER 1969), nach MACHATSCHKE soll das siebente Paar bei Lichnia auch aut dem
Tergit liegen und bei Cratoscelis auch das achte Paar. Bildung der Stigmen eigenarhg
(HINTON 1967). Metendosternit vom Glaphyrus-Typus (Fig. 1e, 2r—t), wenigstens bei
dieser Gattung und Amphicoma (bei den anderen nicht untersucht). Flugelgeader lamelli-
corn, doch durch den parallelen Verlauf von R3 und Rs von allen anderen Lamellicornia
verschieden (Fig. 4 c), A; und A, lang und einfach, A; stark gekrummt, Jugalzone vor-
handen und mit Adern. Vorderschenkel glatt. Tibien mit Sporne, die verschieden ausge-
bildet sind (MACHATSCHKE 1. c.). Neuntes Urit eigenartig (Fig. 16) und ausschiebbar.
Tergit oval, transversal, behaart, von den Pleuriten ganz umschlossen, dieselben mit 1thm
und miteinander dorsal ganz verschmolzen, doch bleibt bei einigen Exemplaren die Spur
der Nihte sichtbar. Dorsal greifen die Pleurite etwas iibereinander und bilden zwel
Lappen, die durch eine Membran mit einem dicken Stift verbunden sind, der der Rest vom
Sternit sein mag. Lings seiner Rander ist diese Membran bewulstet, diese Wiilste scheinen
von den Endéasten der Pleurite gebildet zu sein. Aedeagus mit langem und gekrummtem
Tegmen, das eine geschlossene Rohre bildet und zwei kleine, voneinander weit en fernte
unbewegliche Parameren triagt (IABLOKOFF-KHNZORIAN 1967). Nervensystem primitiv
(sichc oben).

Larve mit Ocellen (ob bei allen Gattungen?), lang behaart, ohne Rasterung, ohne
Stridulationsorgan (bestritten, siehc oben), vom zweiten Typus. Entwicklung in der Erde,
Larve rhizophag, wahrscheinlich auch saprophag.

Die Arten sind in Amerika, im Mittelmeergebiet bis Mittelasien, in China und Japan
verbreitet (Areal vom Tethys-Typus), die Lichniini sind nur aus Sidamerika bekannt.
Dic grofie Mannigfaltigkeit vieler Merkmale bezeugt, daly wir jetzt nur zerstreute Reste
eines frither blthenden Zweiges vor uns haben.

Die mdglichen phylogenetischen Verwandtschaften lassen sich kurz folgendermafien be-
sprechen. Die Mundteile zeigen wohl die Anpassung an Anthophagie und konnen einen
gewissen Ubergang zwischen den Laparosticti und Pleurosticti darstellen, ohne jedoch
bestimmte Verbindungen mit anderen Unterfamilien zu veranschaulichen, beil den
Lichniini sind sie auffallend gebaut, doch von keinem phylogenetischen Wert. Die Fiihler
sind nackt, wie bei den Pleurosticti, und konnen einen Féacher tragen, was sonst bei den
Laparosticti nur bei den Pachypcdinae der Fall ist. Nach der Stigmenanordnung ist die
Unterfamilie laparostict, einige Stigmen auf den letzten Tergiten tragen auch einige
Geotrupini, Taurocerastini, Hybosorinae, Acanthoceridae, Ochodaeinae, Hopliini. Meten-
dosternit sehr charakteristisch, doch dem der Hopliini und Phaenomerinae ahnlich, auch
jenem von Chasmatopterus und Pachypus, das aber unten wulstig 1st. Fliigelgeader eigen-
artig, doch auch bei Pachypus und cinigen Loxosticti sind R; und Rs beinahe parallel. Das
neunte Urit des Mannchens ist eigenartig, 146t sich aber von dem der Ochodaeinae ab-
leiten, wenn wir annchmen, daff die Pleurite desselben sich umgeschlagen haben, ihre
Seitenaste verkiirzt wurden und das Sternit sich zum Stdbchen zusammengerollt hat. Auch
der Aedeagus ist eigenartig, doch 145t er sich von einem beliebigen primitiven Typus
ableiten, sonst finden wir eine ahnliche Bildung nur bei Ceraspis (Macrodactylinae).

MACHATSCHKE (1959) behauptet, daf bei den Glaphyrinae das achte Urosternit ver-
schwunden ist, dazu gibt er die Zeichnung des Hinterleibs von Glaphyrus. Seiner Meinung
dnnen wir nicht beistimmen. Tatsdchlich liegen alle Sternite ihren Tergiten gegendber,
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und das siebente Urosternit nach MACHATSCHKE ist nichts anderes, als das achte. Auch
finden wir in dem Kérper keinen Rest eines eingezogenen Sternits. Das zweite Urosternit
ist auch ausgebildet und von der Seite her sichtbar, wie es auch auf seiner Zeichnuing
richtig abgebildet ist, doch wurde es verkannt. Ubrigens wdare kaum eine Verschiebung
aller Sternite denkbar, die sich nicht in der Lage der Stigmcen widerspiegelt haben wurde.

B. Gruppe LOXOSTICTI
Besteht aus vier Unterfamilien.

Mundteile einheitlich, Labrum verborgen oder sichtbar, bei einigen Rutelinae eigenartiy,
unter dem Clypeus steil gelegen, oft mit gezdhnten Seitenrdndern, Mandibeln stets weich
und lappenférmig, Maxillen mit abgerundeter Galea, die mitunter gezahnt ist, Lacina
nicht abgesondert. Labium bei den Cetoninae der Anthophagie angepafit, bei anderen
Unterfamilien verschieden gebildet, aber doch stets von dem Cetonia-Typus abzuleiten,
die Zunge mit dem Kinn verwachsen. Fihler mit nackter Endkeule; die aus ahnlichen
Gliedern besteht (doch kann das zweite Glied verengt sein). Mittelhuften stets vom ersten
Typus. Hinterleib mit sichtbarem achten Urosternit, das siebente ist mit seinem Tergit zu
einem Ring verschmolzen. Pygidium von den Fliigeldecken nicht bedeckt. Die Sternite
oft miteinander verschmolzen. Stigmenanordnung teilweise laparostict, teillweise loxostict,
die letzten Stigmenpaare immer auf den Sterniten. Metendosternit vom Cetonia-Typus
(bestes Merkmal dieses Taxons). Fliigelgedder sehr einheitiich und wie bei den Orthostici,
R; ugd Rs lang und divergierend. Recurrentader M kurz, M; -+ Cu lang, Ay mehr oder
weniger verkurzt, A, lang und abgeson.dért, A; gekriimmt, zwei Jugaladern. Zuweilen ist
A, an der Spitze mit Az verbunden. Mittel- und Hintertibien mit zweil Spornen.

Die Larven (ob alle?) sollen ein Stridulationsorgan auf den Mundteilen tragen, das von
dem der Orthosticti etwas verschieden ist (siehe oben), ihre Analoffnung hat die Form
einer Querspalte (wie bei den Melolonthini). Ocellen sind fir einige Dynastinae und
Cetoninae angegeben. Die Arten entwickeln sich im morschen Holz oder in der Erde,
sind saprophag, rhizophag oder xylophag.

Fine sehr einheitliche Gruppe, sie in verschiedene Familien zu unterteilen ist kaum :u
empfchlen.

12. Unterfamilie Euchirinae

Dret Gattungen mit 12 Arten.

Korper grofi und langgestreckt (bis 78 mm). Kopf auffallend klein. Mundteile vom Clypeus
ganz bedeckt, doch ist das Labrum sichtbar. Galea gezahnt. Fuhler zehngliedrig. Meten-
dosternit vom Cetonia-Typus (Fig. 17 a). Fligelgedder loxostict (Fig. 5 a). Aedeagus eigen-
artig, mit dem von Inca (Trichiini) verwandt (SHARP und MUIR 1912). Bel dem Mannchen
sind die Vorderbeine oft riesig verlangert.

Die Arten entwickeln sich im morschen Holz.

Diese Gruppe wurde friher richtig neben die Trichiini gestellt, spater (POUILLAUDE
1913) wurde sie auf Grund von Ahnlichkeiten im Bau des Clypeus und der Krallen zu den
Melolonthinae gestellt, was jedoch leicht auf Anagenese zuriickzufithren ist. Dagegen sind
die echten Verwandtschaften einwandfrei durch die Bildung des Metendosternites und
durch die Stigmenanordnung feststellbar {diese letztere typisch loxostict). Die Arten sind
aus der Turkei und Sudasien bekannt.

13. Unterfamilie Cetoninae

Etwa fiinfhundert Gattungen und dreitausend Arten. Nach SCHENKLING (JUNKS
Catalogus) zahlt sie drei Unterfamilien, die unseren Tribus entsprechen, und 11 Tribus.

Kdrper kurz und abgeflacht, klein bis riesengrof,. Mundteile vom Clypeus ganz bedeckd,
Labium gewohnlich von charakteristischer Cefonia-Gestalt (MEDVEDEV 1964), lang, zur
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Spitze abgeschniirt und zweilappig verbreitert. Bei gewissen Galtungen, die Blumen
nicht besuchen, kann das Labium bedeutend geandert sein, doch 146t es sich von dem-
selben Typus ableiten (z. B. bei Clintorccera, vergl. MEDVEDEYV, Fig. 799, 800). Stigmen-
anordnung variabel, gewodhnlich sind nur die drei ersten abdominalen Stigmenpaarc
laparostict, bei den Trichiini oft zwei oder funf. Metendosternit mit eigenartigen lyron-
formigen Flugeln (Fig. 1 p, r—s, 2 u—v).

Aedeagus gekriimmt, Parameren lang und grof, gewdhnlich fast symmetrisch (IABLO-
KOFF-KHNZORIAN 1967, MEDVEDEY 1960, 1964), zur Tegmenachse geneigt oder senk-
decht stehend. Neuntes Urit mit mehr oder weniger spitzigem Spiculum gastrale
(Fig. 6 h, i). |

Die meisten Arten besuchen Blumen. Larve in der Erde oder im Mulm. Die Unterfamilic
ist auf der ganzen Erde, aufier den kalten Landern, verbreitet, auch in den Wisten, doch
nicht im Hochgebirge.

14, Unterfamilie Dynastinae

Nach ARROW (JUNKS Catalogus) funf Tribus, 170 Gatlungen und etwa 1500 Arten.

Kérper groh, plump, kurz und konvex, oft riesengrofi. Mundteile durch den blattartig
verbreiterten und leicht aufgebogenen Oberkieferrand ausgezeichnet (Hauptmerkmal der
Unterfamilie), der aus dem Clypeus hervorragt. Sonst sind die Mundteile vom Clypeus
ganz verdeckt. Labium gewdhnlich dem der Ceioninae ahnlich oder mn die Breite ausge-
zogen. Fihler gewdhnlich zehnaliedrig, selten mit acht oder neun Gliedern. Vorderrand
der Vorderbrust in der Mitte beulenférmig aufgetrieben und abstehend behaart. Auf dem
Hinterleib sind die 2-4 ersten Stigmenpaare laparostict, die anderen loxostict, das
siebente auf der Spur der Scheibe zwischen dem Sternit und Tergit gelegen. Metendoster-
nit loxostict, mit geraden Flugeln (Fig. 21i-1, x). Fligelgeader (MEDVEDEV 1960) loxo-
stict. Aedeagus wie bei den Cetoninae gebaut. Klauen nur sehr selten gezahnt.

Larven im Mulm oder in der Erde, gewisse Arten gelten als Schadlinge an Baumen oder
Krautern, bei einigen Arten ist eine Brutpflege beschrieben (sieche oben). Die
Cyclocephalini bilden eine primitive Tribus, die die Dynastinae mit den Ruielinge ver-
bindet. Auch stehen sie den Cetoninae sehr nahe. Die Beziehungen zwischen den Tribus
haben wir nicht untersucht,

Verbreitung vom gondwanischen Typus, die Arten sind besonders in Sudamerika zahlreich.

15. Unterfamilie Rutelinae

Ftwa 160 Cattungen und 3000 Arten, von OHAUS (JUNKS Catalogus) in 6 Tribus einge-
teilt; die Gattung Isoplia wurde in die Tribus Anomalini gestellt, BALTHASAR (1963)
hat sie in die Familie Phaenomeridae ubertrager:.

Korper klein bis grofi. Labrum sichtbar, zuweilen eigenartig oder wie bel den Melolo-
thini gebildet. Galea coft gezdhnt. Labium sehr verschieden gebaut, gewdhnlich aber wie
bei den Dynastinae. Fiuhler 9—10gliedrig. Auf dem Hinterleib die vier ersten Stigmen-
paare laparostict, die tlibrigen loxostict, das siebente auf dem Sternit. Metendosternit
(Fig. 1 0, 2w) und das Fliigelgedder (Fig. 4 d) loxostict. Klauen ungleich. Aedeagus etwa
wie bei den Dynastinae gebaut, doch liegen oft die Parameren in der Verlangerung des
Tegmens (wie beil den Orthosticti), bei den Adoretini sind sie zu einer Rohre verschmolzen.
Spiculum gastrale (Fig. 6 g) verschieden gebaut, gewohnlich mit spitziger Nadel.

Die meisten Arten entwickeln sich in der Erde, seltener im Mulm, keine Brutpflege be-

kannt. Die Arten sind — auBler im Hochgebirge und in der Tundra — auf der ganzen
Erde verbreitet.

Im Gegensatz zu den anderen Loxosticti sind die Ruielinae in vielen Merkmalen variabel
und erinnern oft an dic Melolonithinae. Zu dieser Unterfamilic gehort auch die Gattung
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Abb. 17, Metendosternit einiger Lamellicornia.

a: Propomacrus bimucronatus PALL. (9x) — b: Ceraspis brunneipennis BATES (18x) —
c: Chiron cylindricus F. (36x).

Dorsal- und Lateralansichten.

Isoplia {Tribus Isopliini). Hinterleib mit sehr groffem und langem, zu einem Ring ver-
schmolzenen sechsten und siebenten Segment, auch das achte sehr grofy, wie das siebente
von den kurzen und platten Fliigeldecken nicht bedeckt. Sieben Stigmenpaare aut dem
Hinterleib, davon die drei ersten laparostict, das siebente auf der wverschwundenen
Scheibe des siebenten Tergits und Sternits gelegen, die Ubrigen loxostict. Metendosternit
(Fig. 18 f) loxostict, doch eigenartig. Fliigelgedder (Fig. 18 e) loxostict, aber R, und Rj
sehr breit, Rs fehlt, A, nach riickwirts gerichtet und an der Spitze mit A, verbunden.
Vorderschenkel beborstet.

Diec Verbindungen der Rutelinac mit den Dynastinae sind genugend klar, doch bleibt
festzustellen, ob alle die zahlreichen gemeinsamen Merkmale mit den Melolonthinae nur
anagenetisch entstanden sind.
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Abb. 18. Phaenomeris beskei MNNH. (a—d), Isoplia lasiosoma FAIRM. (e—f), Maechidius
bilobiceps FAIRM. (g-h) und Lamprima varians GERM. (i).

a: rechter Fliigel (3,2x) — b: Metendosternit, Lateral- und Dorsalansicht (12x) — c: Labium,
Ventralansicht (16x) — d: Aedeagus, Lateral- und Dorsalansicht (8x) — e¢: rechter Flugel
(8x) — f: Metendosternit, Frontal- (etwas schrdg) und Lateralansicht (16x) — g: rechter
Fliigel (8x) — h: Metendosternit, Lateralansicht (36x) — i: rechter Flugel (4x).

/9
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C. Gruppe ORTHOSTICTI

Diese Abteilung ist eigentlich nur durch ihre Stigmenbildung gekennzeichnet, die jedoch
verschieden genug sein kann, dazu kommt noch das Metendosternit, das von dem der
anderen Lamellicornia stets verschieden ist. Auch wurden Unterschiede in dem Stridu-
lationsorgan der Larve gefunden, doch ist die Zahl der unbekannten Larven so groh, daf
dieses Merkmal jetzt kaum beniitzt werden kann.

Kdrper klein bis grof, niemals riesengrof3, nur selten mit Metallglanz, oft beschuppt,
Stirn und Halsschild niemals mit Hérnern oder Vorspriingen geziert, ohne Geschlechts-
auszeichnungen (wohl aber auf dem Clypeus oder Labrum). Mundteile verborgen, doch
ragen oft die Mandibeln seitlich von dem Clypeus hervor, Labrum verschieden gebaut,
Maxillen oft mit Zihnen auf der Galea, Lacinia nicht abgesondert. Labium mannigfaltig
gestaltet, doch ist stets die Zunge mit dem Kinn verwachsen, von dem Loxosticti-Typus
mehr oder weniger verschieden. Fithler oft geschlechtlich verschieden und mit nackter,
ficherartiger Endkeule, die aber einzelne Haare tragen kann. Mittelhuften gewdhnlich
vom. ersten Typus, seltener gedrecht, vom dritten Typus bei Phyllotocus und benachbarten
Gattungen. Hinterleib mit sichtbarem achten Sternit (Ausnahme: einige H opliinaz).
Stigmenanordnung variabel (unten besprochen). Metendcsternit von Glaphyrus- oder
Melolontha-Typus, auch kann die Crista fehlen. Fliigelgedder wie bei den Loxosticti,
Sporn- und Krallenbildung sehr verschieden. Aedeagus variabel, Parameren stets vor-
handen, gewdhnlich symmetrisch, voneinander abgesondert, oft gestreckt. Alle Arten
entwic}(eln sich in der Erde, sind saprophag und rhizophag, viele sind grofie Schadlinge.
Im Gegensatz zu den Loxosticti sind sie 'in der Wiste selten, in der Tundra und dem
Hochgebirge fehlen sie ganz.

Die Verbindungen dieser Gruppe mit den Glaphyrinae und Pachypodinae wurden schon
crwihnt. Sonst ist sie so wenig untersucht, daff die folgenden Einteilungen nur einen
vorlidufigen Wert haben konnen.

16. Unterfamilie Hopliinae

Etwa 70 Gattungen mit 900 Arten, die sich auf Tribus verteilen (mit der Gattung Diphy-
cerus).

Korper im allgemeinen klein, kurz und platt, Beine lang. Alle Arten scheinen Anthophagen
zu sein. Mundteile unter dem Clypeus verborgen, doch ist das dreieckige Labrum, das mit
dem Clypeus durch eine Membran verbunden ist, darunter sichtbar (Fig. 19 f). Labium
von der Zunge abgesondert (Pachycnemiri) oder damit verschmolzen, langlich, konvex
und distal abgeschniirt (Fig. 19 g). Fithler 8-10gliedrig, mit kleiner dreigliedriger End-
keule, die aus ahnlichen Gliedern besteht und bei dem Maénnchen zuweilen grofer ist.
Mittelhiiften vom ersten Typus. Metepisternen und Metepimeren bei den Hopliini wie oei
den Glaphyrinae, bei den Pachycnemini wie bei den Melclonthinae gebildet. Hinterl21b
kurz, sein Pygidium und Propygidium von den Fliigeldecken nicht bedeckt, seine Stig-
menanordnung veridnderlich, bei Hoplia alle Stigmen vom zweiten bis zum sechsten Paar
orthostict, am Rande der Sternite gelegen, das siebente Paar auf dem Tergit, das an sein
Sternit grenzt, doch deutlich getrennt. Metendosternit vom Glaphyrus-Typus (Fig. 1 m).
Fligelgeider (MEDVEDEV 1952) lamellicorn, A; abgeriickt und umgebogen, an der Spitze
mit der langen A, vereinigt. Vorderschenkel glatt, nur mit einem Sporn, der oft fehlt,
Tarsen nur mit einer Klaue oder einem Paar ungleicher Klauen. Aedeagus gewdhnlich
mit zwei langen Parameren (TABLOKOFF-KHNZORTAN 1967).

Die uns unbekannte Gattung Diphycerus wurde von MEDVEDEV (1952) in einer speziellen
Tribus isoliert, scheint aber doch den Hopliini anzugehdren.

Die Pachycremini stehen den Hopliini bestimmt sehr nahe, trotz der verschiedenen
Labium- und Brustbildung (LACORDAIRE 1856) und der grofien und eigenartigen
Hinterbeine des Mannchens.
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Abb. 19. Chasmatopterus villosulus TLLIG., ssp. paroi BARAUD ({(Paratypus (a-—e)- und
Hoplia pollinosa KRYN. (f—g).

a: rechter Fliigel (20x) — b: Labium, Dorsalansicht (40x) — c: Metendosternit, Lateral-
ansicht (36x) — d: linker Fithler (36x) — e: Aedeagus, Lateral- und Dorsalansicht (20x) -
f. Labrum, Dorsalansicht (40x) — g: Labium, Ventralansicht (40x).

Die Unterfamilie ist mit den Glephyrinae geniigend eng verbunden, auch steht sie den
Phaenomerinae nahe {wegen ihres Labiums, Metendosternits, Aedeagus, Flugelgeaders).
Die meisten Arten sind Stdafrika und Madagaskar eigen, sonst ist die Unterfamilie in
allen Erdteilen vertreten.

17. Unterfamilie Phaenomerinae

Drei Gattungen mit etwa 15 Arten. Wie schon angegeben, gehort Isoplia zu den Rutelinae.
Korper Cetonia dhnlich, bunt gefdrbt. Anthophagen. Labrum hervorstehend, grof, vorn
eingeschnitten, Mandibeln seitlich sichtbar. Labium spezialisiert (Fig. 18 c) wie bei ge-
wissen Rutelinae gebaut. Fihler 9-10gliedrig mit kleiner dreigliedriger Endkeule in
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beiden Geschlechtern. Mittelbrust mit sehr grofem Fortsatz, der die Vorderbrust bedeckt.
Hinterleib mit verschmolzenen Sterniten, Pygidium groff und frei. Das siebente Urosternit
an sein Tergit dicht angeschlossen, jedoch davon deutlich abgesondert. Auf dem Hinter-
leib 7 Stigmenpaare, die drei ersten laparostict, die vier folgenden orthostict dicht am
Sternitrand liegend. Metendosternit (Fig. 18 b) ungefahr von dem Glaphyrus-Typus, die
Crista aber mehr vorgeriickt und rippenartig. Flugelgedder etwa wie bei den Hopliinae
(Fig. 18 a), A, an der Spitze mit der langen A, vereinigt. Vorderhuiften zapfenformig mit
Querleiste (wie bei den Melolonthinae). Vorderschenkel glatt. Hintertibien mit zwel Spor-
nen. Aedeagus (Fig. 18 d) etwa wie bei Hoplia, Parameren behaart.

Die Gattung Pyronota aus Neuseeland ist Phaenomeris recht dhnlich, doch 1st die Ober-
lippe doppelbuchtig, der Mandibeloberrand von oben sichtbar, Metendosternit und
Flugelgedader wie bei Phaenomeris.

Die Gattung Oxychirus wurde nicht studiert, auch Colymbomorpha nicht nach LACOR-
DAIRE gehort sie hierher.

Aufier den Phaenomerinae besitzen viele Pleurosticti einen Fortsatz auf der Mittelbrust.

Diese Unterfamilie wurde von LACORDAIRE teilweise zu den Rulelinae (Phaenomeris),
teilweise zu den Chasmatopterinae gestellt, BALTHASAR hat eine Familie Phaenomeridde
abgesondert, die den Melolonthidae gendhert wurde, obschon ERICHSON (1848) seit

langem ihren richtigen Platz angegeben hatte.
|
18. Unterfamilie Macrodactylinae

Nach DALLA TORRE (JUNKS Catalogus) etwa 50 Gattungen mit 500 Arten, seitdem wurden
viele neue Arten beschrieben. Wir haben nur die Gattung Ceraspis studiert.

Korper klein und bunt. Mundteile vom Clypeus bedeckt, doch ist das Labrum ganz frei.
Labium vom Hoplia-Typus. Mittelhiiften vom ersten Typus, doch konnen sie auch schiet
zueinander liegen. Hinterleibstigmen nach RITCHER stets orthostict, gewohnlich 7 Paare,
bei Gymnopyge 5-6, das siebente Sternit mit seinem Tergit verschmolzen oder davon
getrennt. Metendosternit (Fig. 5b) bei Ceraspis ohne Crista, mit verdicktem Hinterrand
seiner Lamelle, sonst dem von Scrica dhnlich. Fliugelgedder (Fig. 5 b) orthostict, A; nach
vorn gerichtet, distal A, gendhert, A3 verzweigt. Vorderschenkel glatt. Hintertibien mit
zwei Spornen. Aedeagus (Fig. 11 g—h) mit langem rohrenférmigen, stark gekrummeiermn
Tegmen und kleinen, gebogenen, voneinander vdllig getrennten Parameren, die auch
asymmetrisch sein konnen.

7Zu dieser Gruppe scheint auch Maechidius zu gehoren, obschon DALLA TORRE sie zu
den Laparethrini zahlt. Leider haben wir nur ein Weibchen gesehen. Der Kopf 1st dem
Graben angepafit, das grofie trapezformige Labrum wird vom Clypeus umfant. Die Mittel-
hilften stehen etwas schief zueinander. Das Mctendosternit (Fig. 18 h) hat weder Crista
noch Unterrandwulst, 1aft sich aber mit dem von Ceraspis vergleichen. Fliigelgeader
(Fig. 18 g) vereinfacht, R; fehlt, A; lang, verlauft zu A, parallel, Flugvermogen gering.
vorderschenkel glatt. Hintertibien mit zwei langen Spornen. Nach FREY (1969) sind die
Parameren mit dem Tegmen zu einer kurzen, geraden Rohre verwachsen, dhnlich der der
Adoretini.

In dieser Gruppe wurden alle Orthosticti mit sichtbarem Labrum untergebracht, aulier
den Phaenomerinae. Ob sie natiirlich ist, wissen wir nicht. Sie entspricht den Sericoides
von LACORDAIRE (1856). Allerdings ist bei ihr der Aedeagus sehr verschieden gebaut.

19. Unterfamilie Chasmatopterinae

Nach DALLA TORRE (JUNKS Catalogus) 7 Gattungen mit etwa 14 Arten, dazwischen
Oncerus und Chnaunanthus, die amerikanischen Arten wurden von SAYLOR (1937) stu-
diert, doch blieb uns diese Arbeit unzugéinglich. Von uns wurde nur die Gattung
Chasmatopterus untersucht und danach die folgende Diagnose aufgestellt:
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Korper mittelgrof;, gestreckt, platt, oft bunt gefarbt. Anthophagen. Mundteile vom
Clypeus bedeckt, doch bleiben die Mandibelrander sichibar. Labrum eingezogen, mit
dem Clypeus durch eine Membran verbunden, sein Aufienrand von aufien als feine
Platte sichtbar. Labium zur Anthophagie etwas spezialisiert (Fig. 19 b), doch breiter als
lang. Fiithler (Fig, 19d) wie bei Hoplia, neungliedrig, mit kleiner dreigliedriger End-
keule, ohne Geschlechtsauszeichnungen. Verderhiiften zapfenférmig, mit einer Querleiste.
Mittelhiiften vom ersten Typus. Hinterleib von den Fliigeldecken nicht ganz bedeckt, das
sichtbare achte Urosternit mit seinem Tergit verschmolzen, aber mit leistchentormiger
Scheide an seinem distalen Teil. Die zwei ersten Stigmenpaare laparostict, die vier folgen-
den orthostict, das siebente auf der Scheide des Segments. Metendosternit (Fig. 19 ¢) vom
Glaphyrus-Typus und mit einem Unterrandwulst auf der Lamelle, der wie bel den Melo-
lonthinae gebildet ist. Fliigelgedder (Fig. 19 a) lamellicorn, aber vereinfacht, A; und A;
fehlen, A, sehr lang, Jugalzone eng. Vorderschenkel glatt. Tibien mit zwei Spornen.
Tegmen ziemlich kurz, Parameren lang, an der Basis miteinander und mit dem Tegmen
verwachsen, aber durch Nihte getrennt, an der Spitze nackt und gekrimmt (Fig. 19 ¢).
Larve unbekannt.

Diese Gattung bildet ein ausgezeichnetes Bindeglied zwischen den Hopliinae und Melo-
lonthinae, besonders im Bau des Metendosiernits und der Mundtetle.

Bei Chnaunanthus (RITCHER 1969) ist das achte Sternit von seinem Tergit durch eine
Membran getrennt, die sechs ersten Hinterleibstigmenpaare sind laparostict, das siebente
und die Spur des achten auf das Tergit verschoben, somit gehort die Gattung eigentlich zu
den Laparosticti. Dasselbe mag auch fur einige andere Gattungen gelten, die in dieser
Unterfamilie untergebracht wurden also nicht dazu gehodren. Ob das, was wirklich darin
verbleiben kann, ein= Unterfamilie bildet, ist fraglich, eher dirfte sie eine Tibus der
Melolonthinae sein, wie es auch DALLA TORRE annahm.

20. Unterfamilie Melolonthinae

Der Bestand ist ganz besonders unklar. DALLA TORRE rechnet dazu acht Tribus, davon
wurden dret von uns als Unterfamilien behandelt. BALTHASAR (1963) betrachtet die
Tribus Systellopini als eine selbstindige Familie Systellcpodidae (10 Gattungen), die
ibrigen Gattungen wurden der Familie Melolonthidae zugeschrieben, mit zweil Unter-
familien und sieben Tribus, davon gehodren die Melolonthini, Liparetrini und Pachydemini,
offenbar im Sinne von DALLA TORRE, zu unserer Unterfamilie Melolonthinae, obschon
die Pachydemini (etwa 60 Gattungen mit 400 Arten) eine kunstliche und geheimnisvolle
Gruppe bilden, die wahrscheinlich polyphyletisch ist und einer griindlichen Bearbeitung
bedart.

Von dieser ,Tribus” haben wir nur zwei benachbarte Gattungen, Tanyproctus und
Hemictenius, studiert. Ihre Bildung paft ungefdhr zu den Melolonthinae, die Fthler
tragen einen vier- oder fiinfgliedrigen Facher, die Stigmenanordnung ist eher orthostict,
obschon die letzten Stigmenpaare ein wenig divergieren. Das Metendosternit (Fig. 1 n)
ist dagegen loxostict, doch ist die Crista rippenformig. Die Vorderbrust ist etwa wie bel
den Dynastinage gebildet, hinten mit Mittelkiel. Das Fligelgedder (MEDVEDEV 1952)
ist ganz wie bel Serica gebildet, die Mundteile mit sichtbarem, wenn auch eingezogenem
Labrum, die Kdrperform wie bei den Melolonthinae. Vielleicht gehoren die Pachydemini
zu einem Nebenzweig, der sich zwischen den Orthosticti und Loxosticti weiterentwickelt.

Die Systellopini und Liparetrini untersuchten wir nicht. Die Melolonthini sensu DALLA
TORRE wurden von MEDVEDEV (1951) in drei Tribus, die Melolonthini, Heptophyllini
und Rhizotrogini, gespalten. Fiur diese drei letzten Tribus kann man folgende Diagnose
annehmen:

Korper von mittlerer bis bedeutender Grdfie. Mundteile vom Clypeus bedeckt, doch
bleibt das vorn ausgerandete Labrum von auBlen als feine Lamelle sichtbar und zuweilen
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asymmetrisch, der Clypeus ist damit durch eine Membran verbunden. Mandibeln von der
Scite sichtbar, chitinisiert. Maxillen oft mit gezdhnelter Galea und einer damit verbunde-
nen Lacinia. Labium breiter als lang. Fahler 7-10gliedrig mit 3—7gliedriger Endkeule, die
gewdhnlich sexualdimorph ist. Mittelhtiften vom ersten Typus. Hinterleib mit ver-
wachsenen Sterniten, seine Stigmen proximal laparostict, distal orthostict. Metendosternit
(Fig. 1t) vom Melolontha-Typus. Flugelgedder (MEDVEDEV 1951) orthostict und schr
cinheitlich. Vorderschenkel gefurcht. Hinterbeine mit zwei Spornen, die in verschiedener
Weise gelagert sind, die Tarsen seitwirts davon befestigt. Aedeagus (IABLOKOFE-
KHNZORIAN 1967) mit langen oder kurzen, gekrimmten oder geraden, freien oder ver-
schmolzenen Parameren, oft eigenartig (Fig. 7).

Die Vollkerfe sind phytophag oder aphag, niemals anthophag, Larve hauptsachlich
rhizophag, viele Arten sind sehr schadlich.

Die Unterfamilie ist auf der ganzen Erde verbreitet.

21. Unterfamilie Sericinae

Nach MACHATSCHKE (1959 a) mit dret Tribus und 162 Gattungen, seitdem wurdsen
noch einige Gattungen beschrieben, im ganzen etwa anderthalbtausend Arten.

Korper klein bis mittelgrofi, gestreckt. Labrum mit dem Clypeus verwachsen (nach
MACHATSCHKE, Hauptmerkmal der Unterfamilie). Fihler 9-10gliedrig mit 3-5glied-
riger Endkeule, die oft sexualdimorph ist und einen Facher bildet. Vorderhiften zapfen-
ft&rmié und glatt. Mittelhiiften gewohnlich vom ersten Typus, bei Phyllotocus und den
benachbarten Gattungen vom dritten (ob Zwischenstufen existieren, wissen wir nicht).
Siebentes Urosternit von seinem Tergit abgesondert oder damit verwachsen, doch bleibt
in diesem Fall die Trennungsnaht sichtbar. Stigmenbildung wvariabel, zwei1, vier, funf,
sechs und sogar sieben (Serica) Stigmenpaare des Hinterleibs konnen laparostict sein,
die Ubrigen sind orthostict (RITCHER 1969). Metendosternit vom Melolontha-Typus
(Fig. 1 0). Fligelgedader (MEDVEDEV 1952) wie bei den Melolonthinae, A; kann aber
etwas nach hinten gerichtet sein. Hintertibien mit zwei Spornen, ihr Spitzenrand hinten
offen, die Tarsen zwischen den Spornen befestigt. Grabvermdgen ziemlich gering (wes-
wegen die Arten an leichten Boden angepaft sind). Aedeagus mit grofem Tegmen, langen
oder kurzen, gestreckten oder gekrimmten, mitunter asymmetrischen, oft teilweise ver-
schmolzenen Parameren (JABLOKOFF-KHNZORIAN 1967).

Die Arten sind besonders in den Tropen zahlreich, fast die Halfte davon sind aus der
Athiopischen Region bekannt,

Sowelt bekannt, entwickeln sich alle Arten in der Erde, die Vollkerfe sind niemals
anthophag.

Die Liparetrini werden von BALTHASAR als eine Tribus der Sericinde betrachtet,
MACHATSCHKE stellt sie zu den Melolonthinae, wie es auch wir angenommen haben.
Allerdings scheinen sie die nachsten Nachbarn der Sericinae vorzustellen.,

E. PHYLOGENETISCHE ANALYSE

Das Ziel dieser Arbeit ist, die phylogenetischen Beziehungen zwischen den Haupttaxa
der Lamellicornia zu Klaren. Vorher haben wir die wichtigsten Tatsachen ihrer Morpho-
logie zusammengestellt. Doch scheinen viele angegebene Merkmale nicht nur phyloge-
netische, sondern auch oft anagenetische Beziehungen darzustellen, da wir in vielen
Fallen eine parallele Evolution beil verschiedenen Gruppen verfolgen konnten, wie es z. B,
bei den Mundteilen, dem Aedeagus usw. leicht sichtbar ist. Offenbar ist die Variabilitat
der morphologischen Merkmale so grofB}, da die phylogenetischen Verwandtschaften oft
davon verdeckt werden, deswegen wollen wir versuchen, auch andere Mittel fur unser
Studium zu benutzen. Als bestes Mittel erscheint uns die Untersuchung der Wege, die
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die Evolution der entsprechenden Gruppen sich bahnen mufBite unter der wechselnden
Einwirkung der Umwelt, denn letztlich ist die ganze Evolution auf die Notwendigkeit
fur alles Lebende zuriickzufiihren, sich an sich dndernde Lebensbedingungen in jedem
Augenblick anzupassen.

Schon das Bewufitsein, daf in den von uns untersuchten Gruppen die Evolution sich in
ahnlicher Richtung verfolgen ldft, erlaubt uns eine Vorstellung auch von solchen Formen
zu gewinnen, die jetzt nicht mehr existieren oder uns noch nicht bekannt sind, wenn wir
jiingere Formen kennen, die daraus entstanden sein mogen.

Unserer persdnlichen Anschauung geméafB sind alle Kafer nur aus zweir Urformen ent-
standen, die offenbar beide an Flufufern lebten {Ochthobionten). Die erste Urform besal3
kraftige Mandibeln, Laufbeine und konnte nach anderen Tieren jagen, die Larven warin
campodeiform und lebten auch durch Raub. Die zweite Urform war wenig beweglich,
hatte zarte Mandibeln und war auf weiche Nahrung angewiesen, die dazu in gentugender
Menge verfiigbar sein mufte. Daraus entstanden die ersten Dendrobionten, die sich vom
Mulm niahrten, aber nicht vom Holz, das sie ja nicht verdauen konnten, sondern von den
darin wimmelnden Organismen und Pilzen. Diese Urform war grof, plump und mehr
oder weniger grabfihig. Thre Larve sah etwa aus wie ein Engerling und besali auch ein
gewisses Grabvermdgen (vielleicht etwa wie bei Cupes). Aus dieser Urform entstand
auch die erste Lamellicornia-Art. Wie schon erldutert wurde, gehorte sie weder zu den
Havlogastra noch zu den Heterogastra sensu JEANNEL, denen sie aber naher stand. Aus
ihr ientstand ein Zweiqg, der sich schon lange von den anderen Kafern absonderte und
eine Gruppe von demselben Rang gebildet hat wie z. B. die Adephaga. Dieser Urform
kann man die folgende Diagnose zuschreiben:

Kérper grof und plump. Mundteile vorragend, Mandibeln weich. Fihler elfgliedrig mit
kompakter, behaarter, dreigliedriger Endkeule, deren Glieder unbeweglich waren und
einander dhnlich. Mittelhiiften vom ersten Typus. Hinterleib mit sieben sichtbaren Ster-
niten (vom zweiten bis zum achten Urosternit), acht Hinterleibstigmenpaare, alle lapa-
rostict. Fliigeldecken gestreift, den Hinterleib bedeckend, ohne Nahtstreif (wie auch bei
allen gegenwartigen Lamellicornia). Metendosternit und Fligel wie bei Pleocoma gebildet,
das Gedder vom Cantharoiden-Typus, die Flugfdhigkeit war gering. Vorderbeine dzm
Graben angepafit, mit gezahnelten Tibien, was dem Weibchen erlaubte, seine Eier in
festen Grund zu legen und es veranlafte, schon einen gewissen Brutfiirsorgeinstinkt in der
Wah! des Platzes der Eiablage zu zeigen. Dadurch wurde aber auch die Fertilitat des
weibchens beschriankt, da es nicht die notwendige Zeit finden konnle, um fir eine groBe
Anzahl von Eiern zu sorgen. Die geringe Fertilitdt ist seitdem ein Kennzeichen aller
Lamellicornia geworden. Die Beweglichkeit des Vollkerfs war gering, seine Beine waren
kurz und dick, alle mit finfgliedrigen Tarsen versehen, die Klauen waren einfach. Dig
vorderschenkel waren gefurcht. Das neunte Urit war primitiv, etwa wie bel Necrophorus
gebaut, und bildete einen Ring, der vier ahnliche dreieckige Sklerite vereinigte. Dieses
Urit war in den Leib eingezogen und an den Aedeagus dicht angeschlossen, der etwa wie
bei der Gattung Lamprima gebildet gewesen sein durfle, der Penis trug zwei chitinisierte
Bashlstabchen, die mit entsprechender Muskulatur verbunden waren, was Ein- und Aus-
stillpung erlaubte. Die Parameren waren lang und konnten sich um ihre Basis gelenkig
drehen. Diese Urform sah wahrscheinlich etwa wie eine Pleocoma aus, doch war sie nicht
so stark gedrungen. Sie lebte in feuchten Waildern, entwickelte sich in den gefallencn
Stammen alter Baume, grub wie ihre Larve, Gange im morschen Holz und ndhrte sich
von Pilzen und Mikroorganismen, die sie selbst in threm Hinterdarm zichtete und mit
Holz fiitterte. Diese Trophie erlaubte der Larve, trotz ihrer begrenzten Beweglichkeit
sich stets die notwendige Futtermenge zu verschaffen. Da die Tiere, und noch mehr die
Larven, durch ihr verborgenes Leben von Rdubern und Parasiten (falls Parasiten damals
iberhaupt vorhanden waren) gut geschiitzt war, konnten sie ihren Entwicklungszyklus
gefahrlos verlangern, ein Zug, der auch fir die Lamellicornia charakteristisch ist und oft
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zur Bildung von Riesenformen fiihrt, Bei den rezenten Lamellicornia sind bis jetzt multi-
voltine Arten nur bei den Gattungen Aphodius und Onthophagus bekannt, sonst dauert
dieser Zyklus mindestens ein Jahr, oft viel langer, bei Pleocoma mindestens acht Jahre.

Aus dieser Urform soll die ganze Masse der gegenwartigen Lamellicornia entstanden sein,
wodurch sich die Einheitlichkeit dieser Superfamilie trotz der aufierordentlichen Mannig-
faltigkeit vieler Bildungen erkldren 1aft. So haben alle ithre Vertreter vordere Grabbeine,
weiche Mandibeln, eigenartige Fiihlerkeule, Fligelgedder, Metendosternitbildung usw.
von der Urform behalten, auch sind die Larven wenig beweglich geblieben. Mit diesen
morphologischen Merkmalen sind auch c¢kologische verbunden, die die Evolution der
Gruppe stark beeinflufit haben, woriiber schon gesprochen wurde. Da keine gefahrlichen
Feinde vorhanden waren, richtete sich die Evolution hauptsdchlich nach der Erschliefung
neuer Biotope und neuer Futterquellen.

Die Eroberung von neuen Biotopen war durch das verborgene Larvenleben gewisser-
mafien erleichtert, da in der Erde (und im Holz) die Temperatur- und Feuchtigkeits-
schwankungen gering sind, was z. B. den Maikdfern erlaubte, stellenweise den Polarkreis
zu erreichen, doch sind die Lamellicornia in den Tropen viel reicher vertreten als in
kialten Gegenden. Offenbar sind alle Lamellicornia im Grunde doch thermophil geblie-
ben, wie das auch fiir die Urform anzunehmen ist. Auch war die Bodenstruktur von grofcr
Bedeutung, da die meisten Arten noch jetzt auf leichten Boden angewiesen sind. Daher
enthalten die Lamellicornia viele Wiistenbewchner, aber keine Wasserformen und auch
nur wenige Hochgebirgsformen. Dazu kam, dafy die beschrankte Beweglichkeit der Larven
sie zwang, nur solches Futter zu nutzen, das in gentigender Menge auf einem beschrank-
ten Platz vorhanden sein konnte. Doch wurde diese Bedingung dadurch gemildert, daf
einige Engerlinge eine grdfere Beweglichkeit erwarben (Orthosticti), bei anderen lernten
die Imagines die notwendige Futtermenge zu speichern, und schliefilich bildeten einige
Mistkafer Zwergformen, die nur wenig Futter brauchten. Allerdings blieb die ursprung-
liche Anpassung an weiches Futter fur alle Lamellicornia maBgebend, wie auch das ver-
borgene Leben der Larven, das ja ihr bester Schutz blieb, und das Eingraben der Eier.
Diesen Eigenttiimlichkeiten verdankt die Gruppe ihren Erfolg im Kampf um die Existenc.

JEANNEL hat mehrmals betont, dafi alle seine phylogenetischen Studien zu zwel Evoli-
tionszentren gefihrt haben, und zwar war das Zentrum gondwanisch, wenn die Ent-
wicklung im Mesozoikum stattfand, und angarisch, wenn sie sich im Tertidr vollzog.
Ob diese Regel fur alle Kafer giiltig ist, bleibt fraglich, aber fir die Lamellicornia scheint
die Herkunft aller Gruppen gondwanisch zu sein, was auf ihre Entstehung im Mesozoikum
deutet, dagegen ist keine angarische Gruppe bekannt. Gewisse Gruppen sind aber regional
begrenzt, die primitiven Formen sind besonders zahlreich in der Neotropischen Region,
wie die Taurocerastini, Eucraniides sensu GILLET, Lichniini, andere zeigen ein ,tethys’-
sches” Verbreitungsmuster, wie die Glaphyrini, Pachypodinae, Glaresini, Euchirinae, aber
sie sind offenbar ebenfalls gondwanischen Ursprungs, die Systellopini sind der Palaogea
eigen. Dagegen finden wir in der Paldarktis (auBier dem Mittelmeergebiet) keine alten
Endemiker. Daraus folgt, daf die Hauptrichtung der Evolution der Lamellicornia in det
siidlichen Hemisphéare stattfand, und schon am Ende des Mesozoikums alle grofien Taxa
gebildet waren.

Wie wir schon hervorhoben (IABLOKOFF-KHNZORIAN 1963), fallen die Kreuzungs-
punkte der Evolution der verschiedensten Gruppen mit gewissen Perioden zusammen, die
sich durch grofe Klimaschwankungen auszeichnen. Einen solchen Punkt finden wir am
Anfang der Kreide, als die Lamellicornia, die bereits frither existierten, thre Hauptzweige
bildeten, die spater die Unmenge der gegenwirtigen Taxa erzeugten. Von diesem
Kreuzungspunkt an beginnt auch die intensive Entwicklung der Sdugetiere, die dieselbe
einiger Lamellicornia férderte. Einen anderen Wendepunkt mufite das massenhafte Auf-
treten der Bliitenpflanzen {(Angiospermen) bieten, die man (BAKER und HURD 1968) der
Mitte der Kreide zuschreibt. Von da an mufiten auch die ersten Anthobia auftreten. Einen
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dritten, aber viel schwacheren Wendepunkt kann man im Miozan feststellen, seine Be-
deutung ist hauptsachlich fur die Bildung der Steppenfauna wichtig, wie wir es schon
erortert haben (1961).

Wir glauben, dafi die Evolution stets nach dem Grundsatz der adaptiven Radiation von

OSBORN verlauft. So haben wir auch in unserem Schema der Evolution der Lamellicornia
diesen Grundsatz angewandit.

Wie oben gesagt, war die Evolution der Lamellicornia autf die ErschlieRung neuer
Futterguellen gerichtet, doch hat sie sich in verschiedenen Richtungen vollzogen.

Ein Teil der Gattungen behielt seine urspringliche Trophie, doch spezialisierten sich
einige Arten auf die Erndhrung nur durch Mikroorganismen, andere nur auf die Myce-
tophagie, vicle Gruppen wurden saprophag oder rhizophag. Alle Trox-Arten sind kera-
tophag. Dic Lethrini nutzen nur grunc Pflanzen.

Als alteste spezialisierte Mycetophagen mogen die Passalidae gelten, doch bilden sie
eine Sackgasse, die aus den Tropen kaum herauskam. Ob die Lucanidae auch mycetophag
sind, wissen wir nicht, doch sind sie mit den Passalidae eng verwandt. Allerdings bilden
sie eine gut abgescnderte Gruppe, deren Evolution sich schon morphologisch leicht ver-
folgen lafit. Doch haben sie alle ihre urspriangliche Nahrung und ihren Biotop beibe-
halten. Da aber thre Evolution sich auch an den Mundteilen widerspiegelt, so mufi sich
die Nahrung des Vollkerts geandert haben, doch wissen wir daruber nichts Genaues.

Der richtige Platz von Pleocoma 1st schwieriger festzustellen.

Wie schon erlautert, ist ihr Penis mit einer Platte versehen, die derselben von Lucanus
homolog sein mufi. Sonst finden wir beil den Kafern keine sclche Platte, nur die Cupedidae
besitzen etwas Ahnliches, das als der Rest des zehnten Urits gedeutet wird (JEANNEL
1955). In unserem Fall ist aber eine soiche Deutung unmoglich, da diese Platte vomn
Tegmen umschlossen i1st. Auch liegt beir vielen primitiven Carabidae der Innensack auf
einer Platte, die sich spater in die Penisrohre umbildet, und es kOonnen darin Stabchen
vorhanden sein, doch liegen diese nicht auf dem Innensack, sondern darinnen. Im ganzen
scheint hier keine Homologie mit Pleocoma “feststellbar. Von Lucanus entfernt sich
Pleocoma durch viele Merkmale, wovon die wichtigsten zu den typischen Merkmalen der
Scarabacidae gehoren {in den Fihlern, Mundteilen usw.). Sc bleibt uns die Pleocoma von
primitiven Lucanidae abzuleiten, die doch wverhdltnismafig einfache Mundteile besaBen.
Auch bei Pleocoma konnen die Mandibeln nicht zusammenstoBen, und der Clypeus ist
vorgequollen, was bei den Scarabaeidae nicht vorkommt und an die Lucanidae erinnert.
Auch dadurch bilden sie ein Bindeglied zwischen den Lucanidae und Scarabaeidae. Sqnst
stellt Pleocoma offenbar das Endstadium einer sehr langen Ewvolution dar, deren
Zwischenstufen verschwunden sind. Diese Evolution, die mit der Rhizophagie der Pleo-
comd verbunden sein durfte, hat diese Gattung so weit von den Lucanidae entfernt, dag
cie als eine eigene Familie gewertet werden mus.

e, BT TN,

Diese Betrachtungen erlauben, den naturlichen Platz von Pleocoma festzustellen, doch
wird der Verlauf ihrer Entstehung nicht klar, denn entweder sind dic Lucaninae von den
Chiasognathinae herzuleiten, die keine Penisplatte besitzen, und dann 1st dieselbe bei
Lucanus und Pleocoma unabhangig entstanden, oder die Lucaninae bilden einen Neben-
zwelg, der alle seine Familienmerkmale, auch die Mundteile, unabhidngig von andercn
Lucanidae erworben hat, was doch unwahrscheinlich aussieht. So glauben wir, dafy bei
den ersten Lucanidae die vier Sklerite, woraus die Penisrohre aller Kafer gebildet ist,
noch getrennt waren, bei Pleocoma und Lucanus sind sie paarweise verschmolzen, bet
den anderen Lamellicornia, wie auch bei den rezenten Chiasognathinae, bilden sie schon
eine echte Penisrohre,.

Die Evolution der Geotrupinae kann auf Grund ihrer vermutlichen Mycetophagie erklart
werden. In dieser Unterfamilie bilden dic Bolbelasmini die offenbar primitive Tribus,
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die aus Bo!belasmus-ahnlichen Formen entstanden sein konnte. Bolbelasmius entwickelt
sich in Triiffeln. Seine Entstehung kann man sich folgendermafBen vorstellen: Die Urform
lebte im morschen Holz, entwickelte sich in Pilzfruchtkdrpern, die darauf wuchsen und
deren Sporen der Vollkerf bei Entomoendochorie zerstreute, was die Verbreitung diescr
pilve férderte. Dabei verbesserte sich der Flug der Kafer, da sie Pilze aufsuchen mubften,
was auch den Pilzen selbst niitzlich war, verstarkte sich das Fligelgedder und verdnderte
sich die Gestalt, bis sie sich an die Form der Pilze anpafite.

So lift sich das erste Stadium der Entstehung der Geotrupinae als die Wirkung dos
trophischen Faktors verstehen. Aber danach schienen die Klimafaktoren zu wirken. In
gewissen Gegenden wurden die Pilze veranlaBt, ihre Fruchtkdrper wegen der Aridisierung
des Klimas tiefer und tiefer in die Erde zu verlegen. So entstanden die Triffeln. Diese
Evolution wurde aber nur deswegen moglich, weil die Pilzsporen durch Incekten, wahr-
scheinlich ausschliefilich durch Xafer, verbreitet wurdcn. Naturlich wurden die Kafer
gezwungen, nach den Pilzen Stollen zu graben. Spater lernten die Kéafer bei Triffelmanygel
Stollen miit verschiedenen Nahrstoffen zu fillen, worauf Pilze gedeihen konnten. Dabei
entstanden allmihlich die entsprechenden Brutpflegeinstinkte. Spater benutzten die
Geotrupinae fir ihre Pilzkultur hauptsachlich Mist, aber auch anderes Futter, darunter
auch griine Pflanzen. So entstanden die Lethrini, die Linder bewohnten (Mongolei?),
wo der Mist, den ihre Vorfahren brauchten, selten wurde, wahrscheinlich wegen Klima-
wechsels der fir die Wiederkduer ungiinstig ausfiel, vielleicht im Oligozan und allerdings
vor der Ansiedlung der Hipparion-Fauna. Das veranlafte die Kaler, Pflanzen zu Dbe-
nutzen, die ihre Vorfahren auch frither nicht verschmiahten. Die Lethrini scheinen aus
gewissen (ausgestorbenen) Geotriipini unmittelbar entstanden zu sein.

Vom phylogenetischen Standpunkt aus stehen die Geoirupinae den Pleocomidae am
niachsten. Die bedeutenden Trennungsmerkmale lassen sich dadurch erkldren, daf die
gemeinsame Urform der Geotrupinae und Pleocomidae einer primitiven Gruppe ange-
horte, die noch mycetophag war und einen einfachen Aedeagus besafi. Diese Form stand
auch den Lucanidae nahe, was die auffallende Ahnlichkeit des Stridulationsorgans vou
Platycerus- und Geotrupes-Larven erklaren kann.

Rei den Scarabaeinae erreichte der Brutpflegeinstinkt einen besonders hohen Grad der
Vollkommenheit, und die Tiere formten aus Mist ,kinstliche Triiffeln” und schleppien
sie in ihre Stollen ein. So sind diese Pillen keine Abbildung der Sonne, wie es die
Agypter glaubten, sondern ein Truffelersatz. Dadurch lassen sich die Scarabaeinae von
den Bolbelasmini ableiten. Leider sind die Zwischenstufen verschwunden, wahrscheinlich
weil sie mit Sdugetieren verbunden waren, die scit langem ausgestorben sind. Auch kann
man vermuten, dafi diese Tiere klein waren, so daf die Kafer den Mist erst sammeln
mubften, um Pillen zu bilden. Leider wissen wir nichts tber die Okologie von Eucraniuir
und den anderen benachbarten Gattungen, doch sind die Hauptunters chiede zwischen
den Geotrupinae und Scarabaeini auf die Spezialisierung der letzteren zurickzufuhren. Da
die Mittel- und Hinterbeine sich dabei an das Rollen der Pillen anpafiten, wird der Kopf
sum Graben benutzt. Zu diesem Zweck wird der Clypeus grofi und gezahnt, die Mund-
teile verbergen sich darunter, dcch behalten sie ihre primitive Geotrupes-Bildung. Die
Erweiterung des Clypeus beobachtet man bei vielen Scarabaeidae. Sie scheint die not-
wendige Folge des Grabvermdgens der Vorderbeine zu sein, sobald das Tier seine Grab-
fahigkeit verstarken mufi. Bei den Scarabaeini ging dabei ein Teil der Grabfahigkeit
der Geotrupinae verloren, was sie zwang, nur leichten Boden zu besiedeln.

Die Evolutiocn der Scarabaeinae 146t sich folgendermaRien schildern.

Am Anfang der Kreide beginnen die Sdugeticre sich intensiv zu vermehren und bilden
cine reiche Waldfauna. Da diese Tiere grofie Massen von Kot ausscheiden, wurde diese
neue Futterquelle von Insekten benutzt. Doch noch jetzt lockt sie nur einige Fliegen,
Scarabaeidae und Hydrophilidae an, dicse letzfcren scheinen aber ihrem Artenbestand
nach noch junge, wahrscheinlich tertiare Findringlinge zu sein.
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Scarabaeinae sind offenbiar in warmen Landern mit dichter Vegetation und im Jahres-
verlauf wechselnden Regen- und Trockenperioden entstanden, also in Gegenden, die den
gegenwartigen Savannen entsprechen. Thre tropische Herkunft lagt sich anhand ihrer Ver-
breitung leicht feststellen. Sie haben gelernt, nicht nur Kotpillen zu bilden, sondern sie auch
schnell auf eine gewisse Strecke zu rollen. Die Zweckmafigkeit dieser Instinkte zeigt sich
in Gegenden mit dichtem Pflanzenwuchs, wo die Saugetiere sich langs enger Pfade be-
wegen und an Tranken und Ruhestellen aufthalten. Unter diesen Bedingungen kommt es
fiir den Kafer darauf an, Pillen so schnell wie moglich zu bilden und wegzurollen, um
von den Saugetieren nicht zertreten zu werden. So haben wir in der Kara-Kum-Wiste
Scarabaeus babori BALTH. beobachtet, die um eine Kamelkarawane herumflogen. Sobald
ein Stiick Kot zu Boden fiel, drangten die Scarabaeus-Mannchen heran, bildeten ihre
Pillen, kdmpften miteinander und brachten sie weg, ehe das nachfolgende Kamel, das nur
5—-6 m weiter hinten schritt, herbeikam. Dabeir vermieden die Kafer Sandgruben und
zogen auf Hugel, als ob sie wtiiten, dal die Kamele diesec nicht besteigen. Obwohl die
Vegetation in dieser Wiiste gar nicht dicht war, existierten cenge Pfade, und die Kafer
wurden, falls sie darauf verblieben, unvermeidlich zertreten. Sobald die Mannchen sich
von den Pfaden entfernten, kamen die Weibchen hinzu, setzten sich auf die Pillen und
lieen sich mit ihnen davonvollen,

Die Verbreitung der Scarabaeinae wurde durch die der grofien Saugeticre bestimmi,
denen die Kéafer folgten. Wie schon erwahnt, lebten die ersten Formen in feuchten Ge-
genden, dann zogen sic nach den trockenen Savannen und Steppen und sogar Wusten,
wo der Boden oft schwer und trccken war. Dort bildeten die Saugetiere Heere, die sich
tuberiall vermehrten und aufhielten; so wurde es nicht mehr notig, Pillen zu rollen, da-
gegen mufite das Grabvermogen verbessert sein. Diese Evolution laft sich leicht an der
Reihenfolge der Sphaerotektoren, Apionotektoren und Amygdalotektoren verfolgen. Da-
bei wurden die Brutpflegeinstinkte nicht verbessert, sondern vereinfacht. So sind die
Pillen von Cymnopleurus viel schlechter gestaltet als bet der alteren Gattung Scarabaeus,
auch bleiben die Kafer oft lange Zeit auf den Misthaufen sitzen, was bei Scarabaeus nie-
mals der Fall ist. Die Apionotektoren verzichten auf die Pillen und die Amygdalotektoren
auch auf die Brutbirnen, doch behalten sie die Technik der Eikammern bei, dig den
Geotrupinae fremd 1st.

Die Evolution der Scarabaeinae 1aRt sich auch morphologisch verfolgen. Die Verdrehung
der Mitteltibien {(vom zweitzn zum dritten Typus) findet schon bei den Sphaerotektoren
statt, doch ohne grofien Nutzen, weil die anderen Beine schlank bleiben; bei den
Sisvphus-Arten, die schon paralicle Mittelhiften besitzen, ist das Grabvermogen gering,
was einige Arten veranlafit hat, ihre Pillen auBben an Pflanzen zu befestigen. Naturlich
ist das nur in feuchten Waldern moglich. Dagegen wurde die Umbildung der Mittel- und
Hinterfufie zu Grabbeinen sehr niitzlich und erlaubte den Amygdalotektoren, in festen
Bdden zu graben, die sonst von keinen anderen Lamellicornia bewohnt sind.

Bei ihrem Aufbau wird die Brutbirne lange Zeit krafitig geprefit, wahrscheinlich um kleine
Mistkafer zu zerdriicken, die in den Birnen schmarotzen. So wurde z. B. einmal in den
Riesenbirnen von Synapsis tmolus SOLSKY eine Copris-Art gefunden. Der Kafer lebte
noch, doch verlor er alle Bewegungsfahigkeit.

Obwohl die Brutbirne eine ausgezeichnete Nahrung bildet, kann sie doch nur in solchen
Gegenden benutzt werden, wo eine Regenzeit vorhanden ist, da ihre Schale so hart sein
muf, daf sie den Mist vor Austrocknung schiitzen, so dafy sie nur von kraftigem Regen
erweicht werden kann, wodurch dem erwachsenen Kafer das Verlassen der Birne moglich
wird. Diese Bedingungen haben die Verbreitung der Sphaero- und Apionotektoren auf
Steppen und Savannen beschriankt, cbschon einige Arten auch Wisten und andere
Biotope besiedeln, wenn der Boeden dort ndmlich im Friahling, erweicht wird, die
Amygdalotektoren haben dagegen die ganze Welt besiedelt, doch sind sie auf Sandboden
sehr selten.
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Die Orphninae stehen den Scarabaeinae sehr nahe und mogen dieselben Vorfahren
besitzen. Leider wissen wir nichts uber ithre Trophie, auBier dafi sie niemals auf Mist ge-
funden worden sind. Offenbar sind sie auf eine unglnstige Nahrung spezialisiert, was
ihre Ausbreitung hemmte,

Dic Acanthoceridae scheinen den Bolbelasmini am nidchsten zu stehen. Waren sie auch
mycetophag, so ware es verlockend, sie in einer Gruppe mit den Passalidae, Lucanidae,
Geotrupinae, Scarabazinae und Orphninae zu vereinigen. Sonst sind sie von allen an-
deren Lamellicornia so bedeutend verschieden, daff ihre Verbindung mit einer anderen
Gruppe in einer Familie, z. B. mit den Trogidae, wie es cft getan wurde, uns nicht ge-
rechtfertigt scheint. Auch kann man von einer Analogie mit den Liodidae sprechen. Auch 1n
dieser Gruppe finden wir einerseits Arten, die an unterirdische Pilze, auch Triffeln, ge-
bunden sind, und andere, jliingere Formen, die auch mycetophag sind und ein Kugel-
vermogen besitzen.

Die Trogidae werden oft als die altesten Lamellicornia betrachtet, doch spricht dagegen
die Bildung ihres neunten Urits, auch haben gewisse Lucanidae einen ganz primitiven
Aedeagus. Allerdings scheinen die gegenwartigen Vertreter der Familie nur durch Spe-
zialisation der Vernichtung entgangen zu sein, die Troginae durch ihre Keratophagie, dic
Glaresinae durch ihr Leben in Sandwusten.

Obwohl einige Scarabaeidae-Gruppen den Trogidae nahe stehen, 1lafit sich keine davon
unmittelbar ableiten, wie es besonders klar aus der Bildung des neunten Urits hervorgeht.
Aufier den oben besprochenen Unterfamilien Scarabaeinae und Geotrupinae kann man
hier drei Richtungen absondern, die alle keine Brutpflegeinstinkte besitzen (abgesehen
von einigen Dynastinge) und eine verhaltnismaBig bedeutende Larvenbeweglichkeit er-
worben haben. Wohl sind aber viele Larven unbekannt, bei anderen bleibt die Beweglich-
keit noch sehr bescheiden (Cetoninae, Dynastinae). Eine von diesen drei Richtungen ent-
spricht den Trogidae und mag als eine Sackgasse gelten. Der zweiten kann man Alli-
diostominae, Aegialitinae und Aphkodiinae zuschreiben. In dieser Gruppe sind die meisten
Arten saprophag, daraus entstanden spédter einige Koprophagen, doch findet man sogar
in der Riesengattung Aphodius, neben sehr zahlreichen Koprophagen auch Saprophagen
und sogar Rhizophagen. Zwischen den Aegialitinae und Aphodiinae einerseits und
Orphninae und Scarabaeinae andererseits lafit sich eine parallele Evolution beobachten.
Sonst bilden die Aegialitinae ein gutes Bindeglied zwischen den Allidiostominae (Dynamo-
pus) und Aphodiinae (durch Eremazus).

Die dritte Richtung ist mit dem Entstehen und der grofartigen Entwicklung der
Pleurosticti verbunden, dazu zahlen wir auch die Hybosorinae, Ochodaeinae, Aclopina.,
Pachypodinae und Glaphyrinae, wic es schon nach der Bildung des Metendosternits, des
neunten Urits und anderer Merkmale festgestellt werden kann. Die drei ersten diesor
Unterfamilien sind mit den Loxosticti, die zwel anderen mit den Orthosticti verbunden.
Leider kennen wir kaum die Okologie der entsprechenden Arten, doch scheinen da-
zwischen keine Dendrobionten vorhanden zu sein (nur fir Aclopinae zweifelhaft), nicht-
destotrotz waren ihre Vorfahren (fiir die drei ersten Unterfamilien) wahrscheinlich
vylophag.

Um die richtigen Verhaltnisse der Scarabaeidae zu verstehen, muf man zuerst die Frage
beantworten, ob die bewegliche Fithlerkeule phylogenetisch oder anagenetisch entstanden
ist. Da die Bildung der Fiithlerkeule das auffallendste Merkmal der Familie darstellt und
es sonst bei keiner anderen Familie vorkommt (auBier den Pleocomidae), scheint es uns
logisch, seine monophyletische Herkunft anzunehmen, was wir als Grundzug unseres
phylogenetischen Schemas verwertet haben. Auch glauben wir in der Bildung der Crista
metendosternalis und des neunten Urits echte phylogenetische Verwandtschaften ge-
funden zu haben. Dagegen scheint der Aedeagus keine bestandigen Merkmale zu tragen,
die die obenerwdahnten Richtungen kennzeichnen,
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Die Aphodius-Richtung 1aft sich am besten durch die Metendosternitbildung charakteri-
sieren, die derselben bei den Scarabaeinae ahnlich ist (und doch kann man kaum die
Selbstandigkeit der beiden Zweige bezweifeln), vielleicht kann diese Richtung auch
trophisch bedingt sein, doch fehlen noch Beobachtungen hierfir. Auch die Loxosticti-
Richtung lagt sich nach dem Metendosternil erkennen, sonst finden wir eine Reihe von
guten Bindegliedern, besonders unter den Ochodaeinae, Aclopinae und Loxosticti. Un-
cere dritte Richtung, dic alle Pleurosticti betrifft, scheint mit dem Aufbluhen der Bluten-
pflanzen verbunden zu sein. Diese neue, reiche und leicht zugangliche Nahrung lockte
vicle Kafer, wovon einige, z. B. dic Nitidulidae, seit langem daran angepalit sind,
andere anderten ihre Okologie. Abter als diese Nische genugend besicdelt war, setzte sich
die Evolution vieler Anthophagen in andere Richtungen fort. So kann man in vielen
Familien cin anthophiles Stadium feststellen, das zur Entstchung von Blatenkafern fuhrt,
offenbar mit der Mitte der Kreide zusammenfallt und sich nachdem weiterentwickzalt,
obschon die Hauptevolution dieser Familien in andere Richtungen verlief. Dieses Stadium
lait sich z. B. leicht bei den Cerambycidae verfolgen, wo die alteste Unterfamilie die
Prioninae, die schon aus dem Jura bekannt ist, keine Anthophagen einschliefit, dagegen
werden sie zahlreich bei den jungeren Tribus der Lepturinae, €in wenig seltener bei den
Cerambycinae, um bei den Lamiinae zu verschwinden. Ein ahnliches Bild finden wir auch
bei den Buprestidae, wo die &lteste Gruppe, die Sternocerini, keine Anthophilen besitzt,
wie auch die jingsten, dagegen sind sie bei den Polycestini und Anthaxiini sehr zahlreich;
bei den Chrysomelidae scheint dieses Stadium nur in der altesten Unterfamilie Orsodac-
ninge aufzutreten, usw. Bei den Lamellicornia ist dieser Vorgang leicht zu verfolgen und
fishrt zur Entstehung der Anthobia im Sinne von BURMEISTER, dagegen enthalten die
jiingsten Gruppen, die Melolonthinae, Sericinae, keine Anthophagen oder nur sehr selten
(Rutelinae).

Unsere Vorstellungen tiber die Phylogenie der Pleurosticti wurzeln in der Einteilung der-
selben in zwei Gruppen, die von LACORDAIRE ausygeht (1656), doch hielt er diese Grup-
pen flir zwel Teile eines Ganzen. RITCHER (1969) spricht die Meinung aus, daf3 die
Orthosticti wegen ihrer variablen Stigmenbildung ein Bindeglied zwischen den Laparo-
stictt und Loxosticti darstellen. Damit wirde die Reihe dieser Evolution etwa folgender-
mafien aussehen: QOrthosticti-Rutelinae-Dynastinae-Cetoninae (die Euchirinae untersuchte
er nicht). Dieser Standpunkt ist schon aus biologischen Grinden nicht annehmbar, denn Bel-
spiele von Dendrobionten, die sich zu Pedobionten umformten, sind zahllos, z. B. be1 Tene-
brionidae, Cerambycidae, Cicindelidae usw., das Gegenteil ist uns nicht bekannt. Noch
schwieriger ist es, sich vorzustellen, daf sich Dendrobionten in Pedobionten umformen und
spater wieder Dendrobionten werden. Auch ist es unwahrscheinlich, daff die primitiven
Orthosticti alle dendrobiont waren, spater aber ganz ausstarben. Dasselbe gilt auch fur die
Anthophagen. Auch hier ist kaum anzunchmen, daf§ der Ubergang zur Anthophilie sich
zweimal in zwel entgegengesetzten Richtungen vollziehen konnte, was auch sonst beil
anderen Kifern niemals beobachtet wurde. Auch vom morphologischen Standpunkt aus ist
nicht leicht zu verstehen, wie der Cetonia-Typus des Metendosternits zweimal entstehen
kdonnte, wie auch einige oben besprochene Verbindungsmerkmale. Diese Betrachtungen
scheinen einwandfrei auf das Vorhandensein von wenigstens zwel, vom Ursprung an ge-
trennte, doch gewissermaRen parallel sich entwickelnde Zweige zu deuten, die wegen der
dhnlichen Lebensbedingungen der zwei Endstufen, den Rufelinae und Melolonthinue,
dhnliche Zige erhalten haben. Diese Zweige scheinen beide aus den Ochodaeinae entstan-
den zu sein, der eine mit den Aclovinae, der andere mit den Pachypodinde. Bel den
Loxosticti sind die altesten Formen, die Euchirinae, noch keine Anthophagen, diesc
treten aber sehr zahlreich bei den Cetoninae auf und auch schon bei den primitiven Trichiini,
bei den anderen Unterfamilien werden sie viel seltener. Die Orthosticti scheimnen von
Anthophagen abzustammen, anthophag sind die primitiven Gruppen (Hopliinae, Phaeno-
meringe, die Gattung Chasmatopterus), die jiingsten entbehren der Anthophagen voll-
standig.
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Abb. 20. Schema der Phylogenie der Lamellicornia.

Unsere Anschauvungen sind in Fig. 20 schematisch dargestellt. Doch gelang es uns, nicht
darin die letzte Entwicklungsstufe der Lamellicornia im Miozan zu veranschaulichen,
weil diese Stufe, die mit der Entstehung der Steppenfauna verbunden ist, nur einige neue
Gattungen bildete, ohne die groffen Taxa zu beeinflussen. Auch gelang es nicht, die
phylogenetische Entfernung verschiedener Gruppen voneinander zu veranschaulichen, da
es dafiir an Platz fehlte. Dagegen sind auf unserem Schema die zwei Wendepunkte der
Lamellicornia-Evolution leicht kenntlich, der untere soll der unteren Kreide, der obere
der mittleren Kreide entsprechen.




IABLOKOFF-KHNZORIAN : Phylogenie der Lamellicornia 193

F. SCHLUSSWORT

Wir haben versucht, auf Grund der uns bekannten Tatsachen ein Bild der wahrscheinlichen
phylogenetischen Verbindungen zwischen den Lamellicornia zu entwerfen. Da aber, wie
schon betont wurde, viele Merkmale, besonders die anatomischen, nicht oder ungenugend
bekannt sind, kann unser Schema nur eine vorlaufige Lésung darstellen, die spater noch
ergdnzt, vielleicht auch bedeutend verdndert werden mufi. Dennoch scheint es moglich,
aus dieser Arbeit einige Folgerungen zu ziehen, die einen allgemeinen biologischen
Wert haben konnen.

Das Auffilligste in der Phylogenie der Lamellicornia ist die Haufung der Parallelismen,
dic sich in der Evolution verschiedener Gruppen verfolgen lassen. So finden wir die
Neigung, den primitiven ersten Typ der Lage der Mittethiften durch den dritten Typ
mit parallelen Hiiften zu erseizen, bei den Scarabaeinae, Orphninae, Aphodiinaz,
Sericinde, was ohne Zweifel voneinander unabhingig geschah, und doch ist diese Evo-
luticn bei anderen Kéfergruppen unbekannt, auch bei den Loxosticti. In der Evolution des
Aedeagus und des neunten Urits finden wir dhnliche Beispiele, doch nur bei den Laparo-
sticti. Noch wunderbarer ist das Auftauchen von Brutpflegeinstinkten bel einigen
Dynastinae, die doch sonst nur einigen Laparosticti eigen sind und bei keinen anderen
Kafern vorkommen. So scheinen gewisse Taxa viel besser durch ihre Evolutionspotenzen
charakterisicrt als durch ihre bestindigen Merkmale.

Diese Beispiele weisen darauf hin, dafi wichtige phylogenetische Beziehungen nicht nur
in sithtbaren Bildungen vorhanden sind; sondern in vielen Fallen versteckt bleiben und
nur gelegentlich zum Ausdruck kommen. Solche Erscheinungen sind aber keineswegs
nur fur die besprochenen Gruppen giiltig, sondern schon lange auf den verschiedensten
Gebieten der Biologie beobachtet worden und haben vielen Systematikern Enttiduschungen
bereitet. Die unvermeidlichen Folgerungen aus diesen Betrachtungen lauten, dafi die
Vorstellungen von GREGOR MENDEL f{iber die Existenz von sichtbarem dominanten
und versteckten rezessiven Merkmalen, welche seit langem in der Genetik anerkannt
sind, auch fiir die Phylogenie gelten. Anders gesagt, im Laufe der Evolution Uberdauern
gewisse rezessive Merkmale vielleicht Millionen Jahre, was aber bewiesen sein muSte.
Das gilt um so mehr, da diese Annahme die Phylogenetiker entwaffnet, denn wie kann
man eine Phylogenie schaffen auf Grund bald sichtbarer und bald verschwundener Merk-
male? Und doch scheint es, daf; dieser Vorgang in der Natur wirklich vorkommt. Aber
sein Verstindnis wird erst dann mdglich, wenn es uns gelingt, nicht nur ein erschopfen-
des Studium einer Gruppe durchzuftihren, sondern auch ihre Evolution in der Natur
unter der Wirkung des Wechsels der Umwelt zu verfolgen. Nun glauben wir, daff dieses
7iel erreichbar ist, doch erfordert es erschdpfende Untersuchungen aui allen notwendigen
Gebieten, darunter auch der Paldogeographie, Biogeographie, Biochemie usw. Wenn die
Forschung auf diesen Gebieten zu Ende gefithrt wird, muf auch die richtige Losung
unbedingt auftauchen.

Zusammenfassung

Es wird der Versuch unternommen, eine phylogenetische Analyse der Lamellicornia zu
erarbeiten, welche auf der Grundlage des Studiums aller zugénglichen Daten (besonders
iiber das Vollinsekt) basiert. Beriicksichtigt wurden Kopf, Brust, Fligel, Metendosternit,
Abdomen (hauptsichlich die letzten Segmente), Stigmen, Beine sowie minnliche und
weibliche Cenitalien. Ebenso wurden die Anatomie des Verdauungsapparates, des Nerven-
systems und der Sinnesorgane, die Karyologie, die Metamorphose der Larven und ihres
Stridulationsorganes sowie die Okologie mit der Brutfiirsorge berucksichtigt. Eine neuve
Klassifikation der Lamellicornia mit der Diagnose aller grofien Taxa wird gegeben. Ein
Schema der Evolution von den ancestralen Formen (unter Beriicksichtigung ihrer vermut-
lichen Lebensverhaltnisse) bis zu den gegenwartig lebenden wird entworfen, die Richtun-
gen ihrer Evolution werden besprochen. Die Lamellicornia werden in sechs Familien
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untergliedert: Passalidae, Lucanidae, Pleocomidae, Acanthoceridae, Trogidae und Scara-
baeidae. Die letztere Familie entwickelte sich aus den Pleocomidae und bildete wier
Zweige aus. Den ersten Zweig bilden die Geotrupinae, Scarabaeinae und Orphninge, den
zweiten die Allidiostominae, Aegialitinae und Aphodiinae, den dritten die Hybosorinae,
Ochodaeinae, Aclopinae und die ,Loxosticti” (Euchirinae, Cetoninae, Dynastinge und
Rutelinae), den vierten die Pachypodinae, Glaphyrinae und die ,Orthosticti” (Hopliinae,
Phaenomerinae, Macrodactylinae, Chasmatopterinae, Melolonthinae und Sericinae). Dic
Position einiger anderer Taxa bleibt fraglich. Zum Schluf wird auf die Moglichkeit einer
dauernden Existenz verborgener rezessiver Merkmale hingewiesen.

Summary

ON THE PHYLOGENY OF LAMELLICORNIA

A phylogenetic analysis of the Lamellicornia is proposed on the basis of the study of all
available data, especially for the imago morphology, including that of the head, breast,
wings, metendosternite, abdomen, particularly its ,terminalia”, stigmates, legs, malc and
female genitalia, with numerous new data. The anatomy of the digestive tract, the ner-
vous system, the organs of sense, the caryology, the larval structures with the organs
of stridulation and the ecology with the care for the descendants are also considered.
A new classification of Lamellicornia is proposed, with the diagnosis of all the big taxa.
A teptative evolutionary scheme is sketched with considerations about the presumed
conditions of life from the ancestral forms till the present ones, the trends of their evo-
lution are discussed. Six families are admitted: Passalidae, Lucanidae, Pleocomidae,
Acanthoceridae, Trogidae and Scarabaeidae. The last arose from the Pleocomidae and
formed 4 branches, the first including the Geotrupinae, Scarabaeinae and Orphninae, the
second — Allidiostominae, Aegialitinae and Aphodiinae, the third — Hybosorinae, Ocho-
daeinae, Aclopinae and the ,Loxosticti” (Euchirinae, Cetoninae, Dynastinae, Rutelinae), the
fourth — Pachypodinae, Glaphyrinae and the ,Orthosticti” (Hopliinae, Phaenomerinae,
Macrodactylinae, Chasmatopterinae, Melolonthinae, Sericinae). The position of some other

taxa remains dubious. In the conclusion the possibility of conservation of hidden reces-
sive characters is indicated.
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