
Stuttgarter Beiträge zur Naturkunde

^ Serie A (Biologie)

Herausgeber:

Staatliches Museum für Naturkunde, Rosenstein 1, D-70191 Stuttgart

Stuttgarter Beitr. Naturk. Ser.A Nr. 537 101 S. Stuttgart, 31.5. 1996

Die Kopulationsorgane des Maikäfers

Melolontha melolontha

(Insecta: Coleoptera: Scarabaeidae).

- Ein Beitrag zur vergleichenden

und funktionellen Anatomie

der ektodermalen Genitalien der Coleoptera

The Copulatory Organs of the Cockchafer Melolontha melolontha

(Insecta: Coleoptera: Scarabaeidae).

- A Contribution to Comparative and Functional Anatomy

of Ectodermal Genitalia of the Coleoptera

Von Frank-Thorsten Kr eil, Würzburg
o^\tHS0/V%

Mit 49 Abbildungen und 1 Tabelle ._„, \
APR 4.1997

S u m m a r y
Xv\JJBRARl£5-

Sclerites, mcmbranes and muscles of male and female copulatory apparatus of the cockcha-

fer Melolontha melolontha (Linnacus, 1758) (Insecta: Coleoptera: Scarabaeidae: Melo-

lonthinae) are dcscribcd at rcst and during copulation. For the tust ume, the course ol copu

lation of Melolontha is dcscribed complctely. By comparing resting position, copulation and

supposed oviposition the functions of Single parts of the copulatory organs are inferred. I>\

means of a functional morphological scenario the functioning of copulation is depicted. \

possiblc strategy of the female to stop copulation before Insemination Starts is described

(cryptic female choicc). At rest, the aedeagus lies on its lateral side ("deversement"). The
course of cjaculatory duct and trachcae indicate a "retournement", a longitudinal IST rota
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tion of the aedeagus during evolution, which is described for the first time in Scarabaeoidea.

Male and female ectodermal genitalia possess extensive correspondence in musculature, which

is described for the first time in Pterygota. The term homology cannot be used for corre-

sponding structures between the sexes. By myological comparison of both sexes the following

hypotheses are inferred: 1. Aedeagus and vaginal palps are derivatives of different urites. 2.

Spiculum gastrale and vaginal palps are derivatives of urite IX. 3. The caudal part of Spiculum

gastrale is of sternal or pleural origin. 4. The aedeagus is derived from urite X (or from inter-

segmental area IX/X). 5. The bursa copulatrix is derived from urite x (or from intersegmental

area ix/x). 6. The female genital tract has no structures corresponding to the aedeagus.

Keywords: Coleoptera, Scarabaeidae, functional morphology, homology, copulatory

apparatus, cryptic female choice.

Zusammenfassung

Sklerite, Membranen und Muskeln des männlichen und weiblichen Kopulationsapparates

des Maikäfers Melolontha melolontha (Linnaeus, 1758) (Insecta: Coleoptera: Scarabaeidae:

Melolonthinae) werden in Ruhe und in Copula beschrieben. Erstmalig wird der Ablauf der

Kopulation bei Melolontha vollständig dargestellt. Aus dem Vergleich zwischen Ruhelage,

Kopulationspositionen und mutmaßlicher Ovipositionsstellung werden die Funktionen der

einzelnen Elemente der Kopulationsorgane erschlossen. In einem funktionsmorphologischen

Szenario wird das Funktionieren der Kopula geschildert. Eine mögliche Strategie des Weib-

chens, die Kopulation vor der Insemination zu beenden, wird beschrieben (cryptic female

choice). Der Aedoeagus liegt in Ruhe auf der Seite („deversement"). Der Verlauf von Ductus

ejaculatorius und Tracheen spricht für ein „retournement", eine Längsrotation des Aedoeagus
um 180° während der Evolution, was erstmalig für die Scarabaeoidea festgestellt wird. Die

männlichen und weiblichen ektodermalen Genitalien weisen eine entsprechende Muskelaus-

stattung auf, was bei Pterygota erstmalig festgestellt wird. Der Terminus Homologie kann für

Entsprechungen zwischen den beiden Geschlechtern einer Art nicht angewandt werden. Aus
dem myologischen Vergleich beider Geschlechter werden folgende Hypothesen abgeleitet: 1.

Aedoeagus und Vaginalpalpen sind Derivate unterschiedlicher Urite. 2. Spiculum gastrale und
Vaginalpalpen sind Derivate des Urits IX. 3. Der caudale Teil des Spiculum gastrale ist sterna-

len oder pleuralen Ursprungs. 4. Der Aedoeagus ist ein Derivat des Urits X 1

) (oder des Inter-

segmentalbereichs IX/X). 5. Die Bursa copulatrix ist ein Derivat des Urits x (oder des Inter-

segmentalbereichs ix/x). 6. Der weibliche Genitaltrakt besitzt keine dem Aedoeagus entspre-

chenden Sklerite.
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1. Einführung

Im Jahre 1848 entdeckte der französische Apotheker Pi pro Orman< EY, daß der

männliche Kopulationsapparat der Käfer im allgemeinen artspezifisch ausgeprägt

ist. Ein Jahr darauf publizierte er eine ausführliche Studie /ti diesem Thema (Or-

manci.y 1849). Nachdem die Genitalmorphologie in Jen darauffolgenden Jahrzehn-

ten nur sehr vereinzelt in der coleopterologischen Forschung berücksichtigt wurde,

ist es vor allem l\c\' [nsistenz des Berliner Professors Gustav K.raatz zu verdanken,

daß die taxonomische Bedeutung der Genitalmorphologie publik gemacht winde

(zum Beispiel Kraatz 1881; Smith 1889: 483f). Doch erst nach dem Erscheinen der

umfangreichen Monographie von Sharp cv Mi ir (1912) winde die Genitalunter-

suchung außerhalb des deutschen Sprachraumes /ur gängigen taxonomischen Me
thode (Nichols 1986).
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Bis heute werden die äußeren Genitalien zur Diagnostizierung von Biospecies be-

vorzugt verwandt, da in den Kopulationsorganen anscheinend unmittelbar ein in-

terspezifischer Isolationsmechanismus manifestiert ist: das mechanische Schlüssel-

Schloß-Prinzip (lock-key), das Leon Dufour im Jahre 1844 (p. 253) in seinen Unter-

suchungen über die Kopulationsorgane der Diptera formuliert hatte. Wie jedoch be-

reits Jeannel (1941: 107) erkannte, ist gerade bei Käfern ein mechanisches Schlüssel-

Schloß-Prinzip aus konstruktiven Gründen ausgeschlossen. Hier ist zwar der

Schlüssel, der männliche Aedoeagus, ausgesprochen vielgestaltig; das weibliche Ge-

genstück, die Vagina, weist hingegen keine Sklerite auf, die einem falschen Schlüssel

in irgendeiner Weise passiven Widerstand leisten könnten [cf. Eberhard 1992: 1780

(„because there is simply no female 'lock,'")]. Aktiver Widerstand ist hingegen mög-

lich. Mehrfach konnte ich beobachten, daß ein Weibchen den bereits penetrierten

Aedoeagus eines artgleichen Männchens nicht akzeptierte und die Kopulation been-

dete, was die „female-choice-hypothesis" (Eberhard 1985) unterstützt. Diese Hypo-
these, nach der das Weibchen durch Wahlverhalten sexuelle Selektion bewirkt, er-

klärt nach Eberhard (1985) die hohe interspezifische Variabilität der männlichen Ge-

nitalien im Tierreich.

Erst in den letzten Jahren wurden bei mittelamerikanischen Melolonthinae die

anatomischen Grundlagen des weiblichen Abwehrverhaltens während der Kopula-

tion untersucht (Eberhard 1992, 1993b), ohne jedoch die Muskulatur zu berücksich-

tigen. In der vorliegenden Studie werden die funktionsmorphologischen Grundla-

gen der Strategie des Melolontba-We'ibchem zur Verhinderung der Insemination

nach erfolgter Penetration untersucht.

Um die konstruktionsbedingte, intraspezifisch mögliche, morphologische Varia-

tionsbreite des Aedoeagus und hier ansetzende Selektionsprozesse ergründen zu

können, müssen wir das Funktionieren der Kopulation und die Funktion der Kopu-

lationsorgane und der Bestandteile dieser Organe verstehen. Die vorrangige Funk-

tion des männlichen Kopulationsapparates besteht im Überführen des flüssigen

Spermas oder der Spermatophoren-Masse in die Bursa copulatrix des Weibchens.

Möglicherweise dient der Aedoeagus bei manchen Käfern auch zur Dispersion von

Duftstoffen (Sexualpheromonen?), wie dies Linsenmair (1969: 197) nach Beobach-

tungen an Schwarzkäfern (Tenebrionidae) vermutet. Beide Funktionen verlangen

ein Ausfahren des Kopulationsapparates aus dem Abdomen. Der weibliche Kopula-

tionsapparat muß zwei Anforderungen genügen, die unterschiedliche konstruktive

Vorgaben verlangen. Die Rezeption des Spermas findet bei eingestülpter Kloake

statt. Zur Oviposition hingegen werden Vulva und Kloake mehr oder weniger aus-

gestülpt (Ovipositor) (Dimitriu 1935: 217; Nonveiller 1960: 43). Ebenso kann vor

der Kopulation die Kloake ausgestülpt werden, um Sexualpheromone zu dispergie-

ren (Travis 1939: 691; Nonveiller 1958: 176; Ivascenko et alii 1972; Zamotailov 1988:

61f;MAHALetalii 1991:28).

Die frühesten Darstellungen der äußeren und inneren Genitalien der Lamellicor-

nia finden wir bei Swammerdamm (1737: 341-345; 1738: Taf. 30, Abb. 8-10), der den

Nashornkäfer Oryctes nasicornis (L.) (Dynastinae) sezierte, ausführlich beschreibt

und genau abbildet. Rösel beschreibt und zeigt den Aedoeagus von Lucanus cervus

(L.) (Lucanidae) (1749: 38f, Taf. 5, Abb. 10-11) sowie die äußeren und inneren Ge-

nitalien beider Geschlechter von Oryctes nasicornis (1749: 54f, 62-72; Taf. 7, Abb. 9;
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Taf. 9, Abb. 6-7, 9-12)2
). Die männlichen und weiblichen Genitalien von Melolontha

melolontha zeigt und beschreibt erstmals Gaede (1815: 21f, Taf. 2), der jedoch nur ei-

nen einzigen Muskel, den Musculus bursae, berücksichtigt. Eine sehr sorgfältige,

aber kaum beachtete Studie der Genitalien, die mehrere Muskeln und erstmals den

Endophallus darstellt, veröffentlicht Suckow im Jahre 1823 in den „Verhandlungen

des Großherzoglich Badischen landwirtschaftlichen Vereins zu Ettlingen" und ein

Jahr darauf als Monographie. Die Myologie der Genitalien beider Geschlechter wird

dann ausführlich von Straus-Durckheim (1828) in seiner umfangreichen anatomi-

schen Monographie über den Maikäfer {Melolontha melolontha) behandelt, deren

Vollständigkeit bis heute unübertroffen bleibt. Er beschreibt die Genitalmuskulatur

in Ruhelage und fügt recht genaue Abbildungen bei. Jedoch erfaßte er die Muskula-

tur nicht vollständig. Später untersucht Boas (1893) den Ablauf (das „Funktionie-

ren
1

sensu Mollenhauer 1970, p. 30, und Peters et alii 1971, „functioning"; „func-

tion" sensu Bock & von Wahlert 1965) der Kopulation bei Melolontha. Landa

(1960a,b) beschreibt die Entwicklung und Übertragung der Spermatophore, nimmt

jedoch nur selten Bezug auf die Muskulatur.

Zwar wurden in den letzten 30 Jahren mehrere funktionsmorphologische Studien

über die Kopulationsapparate der Lamellicornia publiziert. Auch wurde die Copula

in situ von Siebold (1837), Stein (1847: 85ff), Boas (1893), Rittershaus (1927), Landa

(1960a), Menees (1963), Stringer (1990) und Eberhard (1992, 1993a, b) anatomisch un-

tersucht. Eine vollständige anatomische Beschreibung und zeichnerische Darstellung

der Copula einschließlich der Muskulatur, die für die funktionelle Interpretation

grundlegend sind, existieren jedoch nicht. In der vorliegenden Arbeit werden die Ko-

pulationsorgane von Melolontha melolontha und ihre Muskelausstattung in Ruhe und

in Aktion verglichen und auf dieser Grundlage funktionsmorphologisch diskutiert.

Die Merkmalsevolution bei den männlichen äußeren Genitalien in den verschie-

denen Großgruppen der Lamellicornia wurde erst in den letzten Jahren im Rahmen
einer M.Sc.Thesis in Pretoria untersucht (Le Lagadec 1989; D'Hotman & Schultz

1990a,b). Diese Studien erfolgten an Museumsmaterial, das heißt ohne Berücksichti-

gung von Muskulatur, feinen Membranen und anderen Weichteilen. Eine zukünf-

tige, vergleichende Bearbeitung der Genital-Myologie der Lamellicornia soll hier er-

gänzende Informationen liefern. Die vorliegende ausführliche Darstellung des Ko-
pulationsapparates des europäischen Gemeinen Maikäfers soll als Grundlage für

diesen Vergleich dienen.

2. Material, Methoden und Abkürzungen

2.1. M a terial

Untersucht wurden maturc fmagincs von Melolontha melolontha (L.), gesammelt an fol-

genden Orten:

- Süddcutschland, Hohe Schwabenalb (Naturraum Raichberg-kuppenalb [093»]), Onst-

mettingen, Raichberg; MTB 7619SE, R=3499,5 H=5351,6; ca. 940 m ü.NN; an Acer

spec.;leg. Krim 07.VI.I990.

:

) Auffällig ist hierbei, daß die R< >si i sehen Figuren 6, 7 und 9 den S\\ wi\n RDAMMschen VIII, \

und IX einschließlich der Beschriftung gleichen, jedoch spiegelbildlich ausgeführt sind. Sie

unterscheiden sich nur ,\n wenigen Stellen, vor allem bei der Darstellung der lartspc/iti-

sehen) Sklerite (Caput, Parameren). Ob sich Rösi i bei seinen Darstellungen nur ,\n S\\\\i-

MERDAMM angelehnt hat oder aber große Teile der Abbildungen unkritisch übernommen
hat, ist nicht zu entscheiden.
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- Süddeutschland, Kaiserstuhl (Naturraum Westlicher Kaiserstuhl [203oi]), Sasbach-Lei-

selheim, beim Hüttenbühl; MTB 7811SE, R=3398, H=5332; 230-250 m ü.NN; vor-

nehmlich an Acer campestre L., Salix spec, Rosa spec; leg. Krell 13.V.1991, 11.00-15.30

Uhr MESZ.
- Süddeutschland, Mittleres Albvorland (Naturraum Steinlach [101 m]), Dußlingen, Im

Brühl; MTB 7520NW, R=3504, H=5368; 390 m ÜNN; Ortsrand; leg. Krell 23.V.1994.

2.2.Methoden

Die Beobachtungen der Kopulationen erfolgte an Tieren, die in einem geräumigen Terra-

rium gehalten wurden. Einzelne Verhaltensweisen während der Kopulation konnten auch im
Gelände verfolgt werden. Sie unterschieden sich nicht von den Laborbeobachtungen. Eber-

hard (1992: 1782) stellt bei Individuen mittelamerikanischer Macrodactylus-Arten (Melo-

lonthinae) Verhaltensabweichungen in Gefangenschaft fest, was auch bei den in Kapitel 4.1.

dargelegten Beobachtungen an Melolontha in geringem Umfang nicht ausgeschlossen werden
kann.

Die Fixierung der Copula in situ wurde durch Chlorethan-Vereisung nach Zwick (1970)

erreicht. Bewährt hat sich hierfür das Spray Chloraethyl „Dr. Henning" (Dr. Georg Friedrich

Henning Chemische Fabrik, D-69190 Walldorf). Spraydosen sind mühelos zu transportieren

und auch in diffizilen Situationen einsetzbar, zum Beispiel wenn die Kopulation im Gestrüpp

stattfindet. Die Methode ist daher hervorragend geländetauglich. Auch Eberhard (1993a)

wandte sie erfolgreich an. Bei größeren Organismen, wie beim Maikäfer, empfielt es sich, das

kopulierende Pärchen von zwei Seiten zugleich zu besprühen, um so eine gleichzeitige Stille-

gung der Muskulatur im ganzen Körper sicherzustellen.

Die histologische Fixierung erfolgte in alkoholischer BouiNscher Lösung nach Duboscq-

Brasil (Bock 1990: 97f), in der die Tiere zwischen 24 und 48 Stunden verblieben. Die Lösung
wurde fertig angesetzt und sukzessive verwendet, da alte Lösung nach Gregory (1970) und
Gregory et alii (1980) bessere Ergebnisse liefert. Anschließend erfolgte mehrfaches Auswa-
schen und Aufbewahrung in Ethanol 80%. Die Präparation wurde ebenfalls in Ethanol 80%
durchgeführt. Gezeichnet wurden ungefärbte Objekte in Ethanol sowie mit Methylenblau

1% gefärbe Objekte in Aqua demineralisata. Während der Zeichnung wurden die Ganz-
präparate mit Nadeln auf einem dunklen Paraffin-Bienenwachs-Ruß-Gemisch festgesteckt.

Die Sagittal- und Querschnitte wurden mit Hilfe einer Rasierklinge von Ganzpräparaten an-

gefertigt und präparatorisch nachbearbeitet. Als Hilfsmittel für die Vorzeichnungen diente ein

Okular-Netzmikrometer in einem LEiTZ-Binokular (Greenough). Nur die Abbildungen 15

und 16 wurden mit Hilfe eines Zeichenapparates am Zeiss SV 5 erstellt. - Anhand eines

frischtoten, methylenblau gefärbten Präparates (cf aus Dußlingen) wurde die Muskulatur mit

fixiertem Material verglichen. Soweit dies durch bloße Präparation zu beurteilen ist, ließen

sich signifikante Verkürzungen der Muskeln bei BouiN-fixiertem Material nicht erkennen.

Da die Insektenmuskeln keine äußere Umhüllung besitzen, können deren Querschnitte an

Abschnittsflächen je nach Auffächerung sehr unterschiedlich sein. Daher lassen die gezeich-

neten Querschnitte, vor allem im fixierten, verhärteten Zustand, nicht immer auf die Stärke

des Muskels schließen.

Abbildungen: Die Maßstäbe (= 5 mm) auf den Abb. 1, 17, 38, 44 gelten jeweils nur

für die unmittelbar nachfolgenden Zeichnungen.

2.3. Abkürzungen

aEphScl apikales Endophallus-Sklerit (apical endophallic sclerite)

An Anus
ApexPm Apex der Parameren (parameral apex)

ApodPhb Phallobasalapodem (apodem of phallobasis)

B Borstenfeld (setose field)

BuCop Bursa copulatrix (copulatric burse)

CavEph Cavum endophalli (space between inner and outer endophallic membrane)

Clo Cloaca/Kloake
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dPaVag Palpus vaginalis dorsalis (dorsal vaginal palp)

DuctBu Ductus bursae (bursal duct)

DuctEj Ductus ejaculatorius (ejaculatoric duct)

eEphM Membrana endophalli externa (outer endophallic membrane)
Eph Endophallus

fem first connecting membrane
Gl Glandula/Drüsenzellen (glandulär cells)

GlAcc Glandula accessoria (accessory gland)

GlRec Glandula reeeptaculi

iEphM Membrana endophalli interna (inner endophallic membrane)
ins Insertio (insertion)

ins sem Insertio der second connecting membrane
LPm ventrale Lamina der Parameren (ventral parameral lamina)

LumEph Lumen endophalli (inside width of endophallus)

M(x) Musculus (muscle)

N Nerv (nerve)

or Origo (origin)

OnfEph Orificium endophalli (external opening of endophallus)

Ovd Oviductus communis (common oviduet)

pEphScl proximales Endophallus-Sklerit (proximal endophallic sclerite)

Phb Phallobasis (phallobase)

Pm Paramere

PrPyg Processus pygidialis (pygidial process)

Pyg Pygidium (Urotergit VIII)

RecSem Receptaculum seminis

Rect Rectum
sem second connecting membrane
Spie Cranialer Teil des Spiculum gastrale (cranial part of spiculum gastrale)

Spic :
'

Caudaler Teil des Spiculum gastrale (caudal part of spiculum gastrale)

Sppb Spermatophore

St Sternit (Urosternit)

T Tergit (Urotergit)

tem third connecting membrane
TP Treffpunkt (area where muscles meet)

Tr Trachea

Rect Rectum
Vag Vagina

vPaVag Palpus vaginalis ventralis (ventral vaginal palp)

V Vulva.

3. Terminologie

In den beschreibenden Kapiteln 6. bis 8. werden die Synonyme angegeben, die

sich in der Literatur für die bei Melolontha diskutierten Strukturen finden. Im fol-

genden sollen nur einige zentrale Termini besprochen werden. 1 ine ausführlichere

Diskussion der Terminologie, gründend auf die 1 Iomologieverhaltnis.se innerhalb

der Lamellicornia und der Coleoptera, soll in einer spateren vergleichenden Arbeit

erfolgen.

3.1. M v o 1 o e i e

In der Entomologie existiert keine allgemein anerkannte Konvention bezüglich

der mvologischen rermmologie. Selbst die Prinzipien der Benennung sind unter-

schiedlich. So ziehen manche Autoren funktionelle Namen vor, auch ohne MSI-
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cherte Kenntnis der Funktion, andere gehen allen terminologischen Problemen aus

dem Wege, indem sie die Muskeln durch Ordinalzahlen kennzeichnen. In der vor-

liegenden Studie erfolgt die Benennung der Muskeln wie bei von Keler (1955: 638ff)

und Hieke (1966) nach dem BERLESESchen Prinzip (1909) nach Ursprung (origo) und
Ansatz (insertio).

3.2. Sklerite und Membranen
Ebenfalls uneinheitlich ist die Terminologie der Genitalsklerite und -membranen

bei den Insekten: Tuxens (1970) Glossarium umfaßt 5400 genitalanatomische Ter-

mini auf 142 Seiten. In der vorliegenden Studie werden in der taxonomischen und
morphologischen Literatur eingebürgerte Termini in der folgenden Bedeutung ver-

wendet:
Aedoeagus: Nach von Keler (1963: 40) erstmalig von Foudras (1860: 144) als „Pedeage,

aedeagus" eingeführt. Foudras bezeichnete als Aedeagus „une piece cachee, cornee [. . .], qui

est l'instrument protecteur des organes particuliers qu'il recouvre." Damit ist zweifellos die

stark skierotisierte Struktur gemeint, die Harnisch (1915) als Penis bezeichnete und die heute

in der taxonomischen Literatur, wohl gründend auf der Definition von Sharp & Muir (1912:

481), weltweit als Aedoeagus/aedeagus/edeage benannt wird und aus Tegmen, Medianlobus

(Penis) und Endophallus besteht (cf. Lawrence & Britton 1991: 551). Snodgrass (1935: 596f;

1957: 29f) und von Keler (1963: 40) hingegen bezeichnen als Aedoeagus den Medianlobus

oder sogar den proximalen Teil des Endophallus (Snodgrass 1935: 596), wenn der Medianlo-

bus wie bei den Melolonthinae reduziert und nicht mehr vom Endophallus abgesetzt ist

(D'Hotman & Scholz 1990b: 7). Im folgenden werden als Aedoeagus die gesamten äußeren

(= ektodermalen) männlichen Genitalien bezeichnet (exkl. Urit IX), das heißt der sich in der

Genitaltasche befindende Kopulationsapparat (Parameren + Phallobasis + Endophallus). -

Fürsch (1973) diskutiert die beiden eingebürgerten Schreibweisen „Aedoeagus" und „Aedea-

gus" und stellt die etymologische Korrektheit beider Wortbildungen fest, wohingegen von

Keler (1963: 40) „Aedeagus" als etymologisch unrichtig ausdrücklich ablehnte. So bleibe ich

bei der in der deutschen taxonomischen Literatur geläufigen Schreibweise „Aedoeagus". - Bei

der Namengebung von am Aedoeagus entspringenden oder ansetzenden Muskeln wird in

Anlehnung an von Keler (1955: 676ff; 1963) „phallo-" bzw. ,,-phallicus" verwendet.

Membranen: Die Verbindungsmembran zwischen Endophallus (Penis) und Tegmen
wird als „first connecting membrane" (Sharp & Muir 1912: 481) bezeichnet, diejenige zwi-

schen Tegmen und Abdomen (Urit IX) als „second connecting membrane" (Sharp & Muir
1912: 482) (Tuxen 1970: 260, 327). Im vorliegenden Falle ist der Urit IX zum Spiculum ga-

strale reduziert und bildet einen Bestandteil der Genitaltasche, die craniad in das Abdomen
eingezogen ist. Zudem ist der Urit VIII bei den Lamellicornia als reguläres Abdominalseg-

ment ausgebildet: der Tergit VIII bildet das Pygidium und ist nicht in den Tergit VII invagi-

niert (Plesiomorphie der Polyphaga nach Bils 1976: 125). Dadurch befindet sich eine ausge-

dehnte, verbindende Membran zwischen dem Spiculum und dem regulär ausgeprägten Urit

VIII, die ich als „third connecting membrane" bezeichne.

Die englischen Bezeichnungen sind weithin gebräuchlich und werden als Termini technici

unverändert oder in Abkürzungen (fem, sem, tem) übernommen.
Ovipositor: Als Ovipositor bezeichnet man ein innerhalb der Ectognatha homologes

Organ, das aus den Gonapophysen der Urite VIII und IX sowie den Gonostyli des Urits IX
besteht (cf. Tuxen 1970: 298; Mickoleit 1973: 40). Die weiblichen Genitalsklerite sind bei Me-
lolontha stark reduziert. Da aber zumindest die Homologie von Vaginalpalpen der rezenten

Polyphaga mit Gonocoxae bzw. Gonostyli des Urits IX im Grundplan der Polyphaga ange-

nommen werden kann (Mickoleit 1973: 55; Bils 1976: 138), verwende ich den funktionell zu-

treffenden Terminus Ovipositor auch für den Bereich um Vulva und Vaginalpalpen bei den

Scarabaeoidea. Somit vermeide ich den Terminus Oviscapt (Crampton 1942: 81), der für den

sekundären Ovipositor der Nematocera (Diptera) eingeführt wurde. Als Oviscapt (= Antovi-

positor, Smith 1969: 1073) wird heute ein Legeapparat bezeichnet, der nicht mit dem oben be-

schriebenen, „orthopteroiden" Ovipositor der Ectognatha homolog ist (Tuxen 1970: 299) und
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durch Modifikation und Verlängerung der Urite VIII und IX gebildet wird (Scudder 1971:

393; Nichols 1989: 506). Für eine derartige sekundäre Bildung finden sich bei Melolontha

keine Hinweise.

Parameren: Caudal an der Phallobasis der Käfer gelenken paarige, leisten- bis röhren-

förmige, ursprünglich symmetrische Sklerite, für die von Verhoeff (1893: 1 19) der Terminus

„Parameren" geprägt wurde.

T e g m e n: Als Tegmen bezeichne ich Phallobasis (incl. Phallobasalapodem) + Parameren

(sensu Sharp & Muir 1912: 482f).

Urite: Siehe Fußnote 1 auf p. 2.

4. Ablauf der Kopulation

4.1. A b 1 a u f und Dauer der Kopulation
bei Melolontha melolontha

Der genaue Ablauf der Kopulation beim Maikäfer wurde bisher nur unvollstän-

dig oder gar unglaubhaft beschrieben. So berichtet Uffeln (in Reeker 1907), ohne

Angabe der Species, über eine gezielte Annäherung der Geschlechtspartner, die ein

Aufreiten des Männchens nicht erfordert: Das Männchen sitze auf der Oberseite ei-

nes Blattes, das Weibchen auf der Unterseite eines benachbarten Blattes; die Partner

bewegten sich rückwärts aufeinander zu bis die Abdomina einander berührten, „und

die Vereinigung der Geschlechtsteile ging nun sofort und schnell vor sich."; das

Weibchen ziehe das Männchen auf die Blattunterseite; das Männchen versuche, sich

während der Kopulation an der Vegetation festzuhalten. Dieses bemerkenswerte, an

die Kopulation der Passalidae (Schuster 1975) erinnernde Verhalten findet in der Li-

teratur keine Bestätigung und wurde auch vom Verfasser nicht beobachtet, so daß

die Schilderung Uffelns bezweifelt werden muß. Zutreffendere, doch ebenfalls un-

vollständige Beschreibungen des Ablaufs der Kopulation finden wir bei Raspail

(1893, 1896) und Boas (1893: 246f), später bei Weber (1915) und Tippmann (1964:

60ff). Publizierte Photographien der einzelnen Kopulationsphasen werden unten zi-

tiert.

Landa (1960a: 301) beobachtete 50 kopulierende Paare und stellte Kopulations-

zeiten von 30' bis 5 h fest. Eine Spermatophoren-Übertragung fand nur statt, wenn
die Kopulation länger als 2'/: h andauerte. Den Beobachtungen Tippmanns (1964: 61)

und Raspails (1893, 1896) zufolge dauert die Kopulation 4 h bis mehr als 7 h bzw. 3

h 15' bis 4 h 50', in einem Falle nur 1 h 30'. Dermigny (1877) hingegen berichtet, ohne

Angabe der Species, von durchschnittlich acht- bis zehnstündiger Kopulation bei

Melolontha und verweist auf ungenannte Literaturangaben, in denen gar 18 h oder

24 h Dauer angegeben werden, was aber in der neueren Literatur keine Bestätigung

findet und bezweifelt werden darf.

Die Kopulation bei Melolontha melolontha verläuft in fünf Phasen, die im fol-

genden nach eigenen Beobachtungen beschrieben werden. \^.\ die Fixierung ver-

schiedener Kopulationsstadien Priorität besaß, konnte nur eine Kopulation durch-

gehend bis zur Trennung der Geschlechtspartner beobachtet werden.

Phase 1 (Aufreiten)

Das Männchen besteigt das Weibchen von caudal her und fährt eleu AedoeagUS

aus oder reitet manchmal mit schon ausgefahrenem Aedoeagus auf. Es sit/t einige

Zeit auf dem Weibchen und versucht dann mehrfach, den Pvgidialprocessus des

Weibchens mit den Paramcrcnspitzen zu ergreifen.
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Phase 2 (Offnen der Kloake)

Das Männchen ergreift mit den Paramerenspitzen den Pygidialprocessus des

Weibchens und hakt sich ein3
). Der Aedoeagus wird bis zur Maximalposition ausge-

fahren. Die Parameren werden rechtwinklig zur Phallobasis gestellt (Abb. 13). Die

Membran zwischen Phallobasis und Parameren wird gespannt, und die Parameren

werden basal lateralwärts gespreizt. Durch nickende Bewegungen der Parameren

wird das Weibchen stimuliert, wobei zumeist die Spitze des weiblichen Pygidialpro-

cessus in der Rinne zwischen den Parameren basalwärts verschoben wird. Das

Männchen krallt sich im Regelfall mit den Vorderklauen am cranialen Prothorax-

Rand und mit den Mittelklauen an den Elytren-Rändern im Bereich des 2. oder 3. la-

teralen Abdomen-Makels beim Weibchen fest (cf. Raspail 1893: 205). Durch starke

Krümmung des abgeflachten Abdomen nach ventral erscheinen die Elytren des

Männchens leicht angehoben. Ein deutliches Streicheln der männlichen Hintertar-

sen am weiblichen Abdomen, wie es Weber (1915: 221) beschreibt, konnte nicht

festgestellt werden. Das Weibchen hält sich nur mit den beiden vorderen Beinpaaren

am Untergrund fest und bewegt die angehobenen Hinterbeine langsam „rudernd".

Eine gezielte Abwehrbewegung gegen das Männchen ist jedoch nicht festzustellen

(im Gegensatz zu einer gezielten Bewegung gegen den Aedoeagus bei massiver

Störung während der Kopulation). Das Männchen bewegt sich sukzessive auf dem
Weibchen nach hinten, bis sich der zweite Lateralmakel der Abdominalsternite des

Männchens auf gleicher Höhe mit dem Elytren-Apex des Weibchens befindet. Be-

obachtete Fälle: a) nach 17' Versuch abgebrochen; sofort (1' später) erneuter Ver-

such. - b) nach ca. 20' Versuch abgebrochen, aber bereits ca. 8' später ist der Aedoea-

gus wieder weit ausgefahren. - In einem Fall wurde das Abdomen des Weibchens

stark dorsalwärts gezogen, so daß im Bereich zwischen den ersten beiden Lateral-

makeln ein Knick entstand. Möglicherweise sperrte sich das Weibchen hier beson-

ders energisch gegen die Penetration.

Phase 3 (Penetration) [Abb. 15; Scheerpeltz (1934: 11), Tippmann (1964: 61,

Abb. 7)]

24' nach dem Aufreiten gelingt es dem beobachteten Männchen, die Parameren

bis zur Hälfte schnell in die Vagina einzuführen (Raspail 1893: 206: 45' nach dem
Aufreiten). In einem anderen Fall führt das Männchen ca. 25' nach dem Aufreiten

zuerst nur die Spitze der Parameren ein, wobei nach weiteren 21' die vollständige

Penetration erfolgt (das Weibchen wurde in diesem Falle bei der Penetration sehr

unruhig). Die vollständige Penetration erfolgt, indem der Aedoeagus noch weiter

ausgefahren und gerade gestellt wird, das heißt der Winkel zwischen Phallobasis und

Parameren erreicht nahezu 180°, und nur noch der craniale Apex des Phallobasal-

apodems befindet sich im männlichen Abdomen. Dabei verringert sich der spitze

Winkel zwischen Sternum des Männchens und Aedoeagus auf 10°-20°. Der Pygi-

dialprocessus des Weibchens liegt in dieser Phase noch außerhalb des Aedoeagus. -

Die Antennen des Weibchens sind angelegt, die des Männchens bei geschlossener

Fahne ausgestellt. Auch wenn die Parameren schon vollständig eingeführt sind, das

heißt der Winkel zwischen Phallobasis und Parameren 180° beträgt, kann das Weib-

chen die Kopulation abrupt beenden, indem es die Hinterbeine gegen den Aedoea-

3

) Ein gleichartiges Verhalten konnte ich bei Amphimallon solstitiale (L.) (Melolonthinae) be-

obachten.
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gus stemmt. Ähnliche stemmende Abwehrbewegungen beobachtete Eberhard

(1993a) bei Melolonthinae der Gattung Phyllophaga. Gleichwohl konnte trotz die-

ser Abwehr auch dort, wie bei Melolontha, die Kopulation erfolgen.

Phase 4 (Hintüberkippen und Starre) [Abb. 16; Hintüberkippen: Hurpin (1962:

35, Abb. 24). - Starre: Abb. 16; Escherich (1923: 68, Abb. 46), Scheerpeltz (1934: 12),

Kratochvil et alii (1953: 41, Abb. 27), Tippmann (1964: 62, Abb. 8), Ural (1968: 17,

19, Abb. 8, 10-11), Keller (1984: 38)]

Das Männchen läßt sich nach hinten fallen und zieht die Phallobasis mitsamt dem
weiblichen Pygidialprocessus in sein Abdomen ein (bei vier beobachteten Männ-
chen 1 '30", 3', 4', und 6' nach der vollständigen Penetration; 30' nach Raspaii. 1893:

206). Es rudert mit den Hinterbeinen gegen den Urit viii des Weibchens (als ob es

dieses aus sich herausschieben wollte). Der Winkel zwischen den beiden Partnern

beträgt dabei noch 135 Grad. Es folgen leichte Vor- und Rückbewegungen des

Aedoeagus. Nach weiteren 7'30" sind die Bewegungen des Männchens nicht mehr

kontinuierlich, sondern treten nur noch schubweise auf. Eine weitere Minute später

erfolgen Pumpbewegungen des Weibchens: Das Abdomen bewegt sich auf und ab.

Das Männchen stemmt sich gegen Propygidium und Elytren-Apex des Weibchens,

vielleicht um den Winkel zwischen den beiden Körpern zu vergrößern. Bald wird

der maximale Winkel von annähernd 180° erreicht. 1 h 17' nach Beginn des Aufrei-

tens frißt das Weibchen wieder. 1 h 25': anhaltende Pumpbewegungen des Weib-

chens, das Männchen bleibt jedoch währenddessen starr. 1 h 50' bis 2 h: Das Männ-
chen wird nach Störung durch Artgenossen aktiv, verfällt danach wieder in Starre.

Die Pumpbewegungen sind nach 2 h 30' nur noch schwach. - Nach Raspails (1893:

205, 207; 1896: 337f, 341) Beobachtungen kann das Umklappen kurze Zeit („peu de

temps") nach dem Aufreiten oder erst 30-50', in einem Falle erst 2 h danach erfol-

gen. Eine Zeitdauer von ca. 40' entspricht meinen Erfahrungen. Durch Präparation

verschiedener Kopulationsstadien konnte ich feststellen, daß die Ausstülpung des

Endophallus und die Übertragung des Spermas erst in der hintübergekippten Stel-

lung erfolgen und nicht, wie Weber (1915: 221) behauptet, kurz zuvor. Nach Landa

(1960a: 302) beginnt die Ausstülpung 15' nach der Penetration.

Phase 5 (Trennung)

Die Trennung erfolgte im beobachteten Fall nach ca. 5 Stunden. Ein anderer Tren-

nungsvorgang konnte direkt beobachtet werden: Das Männchen „strampelt", beugt

sich wieder über das Weibchen und zieht dabei den Aedoeagus heraus. Dieser wird

dabei so weit oder noch weiter als in Phase 2 ausgefahren.

4.2. K o p u 1 a t i o n s v o r g a n g bei n a h e v e r w a n d t e n A r t e n

Der Ablauf der Kopulation und die Stellung der beiden Partner zueinander

während der Insemination ist bei den Käfern im allgemeinen artspezifisch 4
). Allem

die Stellen, an denen sieh das Männchen mit seinen Tarsen am Weibchen verankert,

können je nach Neigung des Untergrundes innerartlich differieren (Schäfer 1954:

4

) Ein einziger Fall von Stellungs-1 )imorphismus wurde mir bekannt, und zwar heim Linier-

ten Graurülsler, Sitona lincata (L.) (Curculionidae), beschrieben von Andersen (1931: 46).

Hier liegt das Männehen entweder dem weihliehen Dorsum direkt auf, oder aber seine

Körperlängsachsc bildet mit der des Weibchens einen Winkel von ca. JO ,
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404). Auf Grund dieser Spezifität ist anzunehmen, daß unterschiedliche Kopulati-

onsabläufe sich auch in anatomischen Unterschieden manifestieren. Die Stellung, bei

der das Männchen auf dem Rücken des Weibchens sitzt, den gekrümmten Aedoea-

gus von caudodorsal her einführt und auf dem Weibchen sitzend verharrt, ist die

häufigste Kopulationsposition bei den Käfern. Wir finden sie bei den Polyphaga und
den Adephaga, und zumindest zu Beginn der Kopulation auch bei den Scarabae-

oidea und den Lucanidae. Dieses Aufreiten der Männchen ist die innerhalb der Co-
leoptera mutmaßlich plesiomorphe Kopulationsposition (Crowson 1981: 338), die

vermutlich bereits im Grundplan der Coleoptera vorhanden war. Speziell bei den

Scarabaeoidea, aber auch bei den Curculionoidea kippt das Männchen im Verlauf

der Kopulation, durch die penetrierten Genitalien im Weibchen verankert, nach hin-

ten (Paulian 1988: 277). Das vollständige Hintüberkippen mit zusätzlicher pygidia-

ler Verankerung, wie wir es bei Melolontha beobachten, ist ein seltener Sonderfall.

In der Literatur finden sich nur wenige und zumeist ungenaue Angaben zum Ab-
lauf der Kopulation bei Lamellicornia. Da die vergleichende Untersuchung der Co-
pulae bei verschiedenen Taxa der Lamellicornia Thema einer nachfolgenden Studie

sein soll, beschränkt sich die folgende Diskussion auf die Gattung Melolontha.

Über Melolontha hippocastani F. berichtet Burchard (1988: 54): „Zumeist saß das

Männchen während der gesamten Kopulation auf dem Rücken des Weibchens fest-

geklammert. Es wurden nur ganz wenige Kopulationspaare beobachtet, bei denen

das Männchen [. . .] kopfüber am Weibchen hing." Später ergänzt Burchard (münd-

liche Mitteilung III. 1993), daß nahezu alle Männchen der untersuchten Population

zum Beobachtungszeitpunkt Kümmerformen waren und das ungewöhnliche Kopu-
lationsverhalten daher rühren könnte. Die beschriebene Beobachtung stelle einen

Ausnahmefall dar. Schon Couturier & Robert (1956: 441) stellen fest, daß zwischen

dem Kopulationsverhalten von M. melolontha und M. hippocastani kein merkbarer

Unterschied besteht: „Lorsqu'un male [von M. hippocastani - Verfasser] rencontre

une compagne, il se pose sur son dos et essaye aussitöt d'introduire son penis. La co-

pulation a generalement lieu immediatement, mais quelquefois le male ne reussit ä

s'accoupler qu'apres 3 ou 4 tentatives. Une fois le penis entierement enfonce, rapi-

dement le male se renverse en arriere et se laisse pendre ä l'abdomen de la femelle, de

la merae fac,on que chez M. melolontha." Jedoch bemerken sie weiter: „L'accouple-

ment est de courte duree", ohne aber die Dauer selbst anzugeben. Auch Persohn

(mündliche Mitteilung, 27.VI.1991) berichtet nach Beobachtungen während des

Massenauftretens von M. hippocastani im Haardtwald bei Karlsruhe 1991 vom glei-

chen Kopulationsverhalten bei beiden häufigeren mitteleuropäischen Melolontha-

Arten. Zu M. pectoralis Meg., der seltenen dritten mitteleuropäischen Art, wurden
keine Beobachtungen dokumentiert.

5. Oviposition

5.1. Oviposition bei Melolontha melolontha

Die Eiablage von Melolontha melolontha erfolgt, abhängig von den Bodenver-

hältnissen, subterran in einer Tiefe 1,5-60 cm (Altum 1891: 280; Jancke 1928: 98;

Schuch 1935: 171). Die Eier werden in Gruppen zu 10 bis 20 Stück abgelegt (Tipp-

mann 1964; 62). Ob für jedes Ei eine Eikammer geformt wird, wie dies im nachfol-

genden Kapitel beschrieben wird, ist nicht bekannt, da der Vorgang der Oviposition
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bisher nicht beobachtet wurde. Trotz intensiver, mehrwöchiger Bemühungen gelang

dies auch dem Verfasser nicht. Daher wurde bei mutmaßlich zur Eiablage eingegra-

benen Weibchen mit bereits leicht geöffneter Kloake das Abdomen mechanisch

komprimiert, so daß sich die Kloake ausstülpte und in dieser Position vereist und fi-

xiert werden konnte (Abb. 38—41). Ob sich dabei tatsächlich nur diejenigen Teile der

Kloake ausstülpten, die sich auch vor oder während der Eiablage außerhalb der Ab-

dominalöffnung befinden, ist nicht feststellbar. Die funktionsmorphologische Inter-

pretation (Kapitel 9.2.) bleibt daher spekulativ. Doch auch bei Diabrotica undecim-

punctata howardi Barber (Chrysomelidae) befinden sich in analoger Weise der Anus

in dorsaler und die Vulva in ventraler Position außerhalb des Abdomen, „when the

segments are extended" (Mendoza & Peters 1968: 128lf), so daß eine ähnliche Aus-

stülpungsweise bei Melolontha nicht auszuschließen ist.

Der Kloakalbereich um den Anus, der sich bei der simulierten Oviposition außer-

halb des Kloakenraums befindet, wird beim Koten bei Melolontha nicht ausgestülpt.

5.2. Oviposition bei nahe verwandten Arten

Photographisch dokumentiert und beschrieben wird die Oviposition bei Amphi-

mallon majale (Razoum.) (Melolonthinae: Rhizotrogini) von Tashiro (1987: 121f,

Taf. 25): „Evagination of the vaginal tract creates a balloonlike organ that compres-

ses the moist soil and forms a cell. An egg is deposited simultaneously with the in-

vagination of the vagina." Bei dem ausgestülpten Organ, das Tashiro als „vagina"

oder „vaginal tract" bezeichnet, handelt es sich um die Kloake. Auf den Photogra-

phien in Tashiro (1987: Taf. 25) sind die ventralen Vaginalpalpen ventral beiderseits

der Ovipositions-Öffnung deutlich zu erkennen. Merkwürdigerweise sind auf der

Photographie in Tashiros früherer Arbeit (Tashiro et alii 1969: 26) auf der Ventral-

seite des ausgestülpten Organs keine Vaginalpalpen zu erkennen, so daß ich an-

nehme, daß es sich hier um den künstlich herausgepreßten Analbereich handelt.

Auch bei anderen „pleurosticten" Scarabaeidae 5
) wird die Kloake zur Oviposi-

tion ausgestülpt. Nonveiller (1960: 43) zeigt eine Photographie der „Partie exva-

ginee de l'organe feminin au moment de la ponte" von Miltotrogus aequinoctialis

(Herbst) (Melolonthinae: Rhizotrogini); „on peut apercevoir l'oeuf ä travers les pa-

rois": Kloake und Vulva sind evaginiert, die Borsten der Vaginalpalpen stehen nach

hinten ab. Über Tropinota hirta (Poda) (Cetoniinae) berichtet Dimitriu (1935: 228):

„Während der Eiablage befindet sich das Weibchen mit dem Rücken nach unten, der

Uterus [= Kloake; Verf.] wird ausgestülpt, es erfolgt die Ausstossung des kies, und

dann wird der Uterus wieder eingestülpt."

Die vorbereitende Funktion der ausgestülpten Kloake, die Formung der I'.ikam-

mer, wurde bei drei Vertretern der Rutelinae festgestellt, bei Popillia japonica Ncw-
man (Fleming 1972: 47; Ci.air & Kramer 1989: 90), Anomala orknLilis Waterhouse

(Tashiro 1987: 122) und Adoretus sinicus Burm. (Habeck 1964: 400: „The o\ ipositor

extrudes three to four millimeters and makes a small pocket in the soil about three

s

) Gemeint ist der „Orphninae to Valginae clade" in der Terminologie von Si h< >ltz cv Chi >\\ \

(1995: 360-363); diese Gruppe bezeichnete ich in früheren Arbeiten als Familie Melo-

lonthidae (cf. Kiun. 1992), richte mich aber nun nach System und Nomenklatur von I
•

wrence & Newton (1995) und Schultz & Chown (1995).
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times the size of the egg which is deposited trierein."). Tashiro (1987: 122) nimmt an,

daß bei denjenigen Arten der Scarabaeoidea, die für jedes Ei eine kleine Erdkammer
formen, der Ablauf der Oviposition übereinstimmt.

Weitere Beschreibungen oder Abbildungen der Oviposition oder des Ovipositors

von „pleurosticten" Scarabaeidae sind mir nicht bekannt.

6. Morphologie des männlichen Kopulationsapparates von
Melolontha melolontha (Sklerite, Membranen und Drüsen)

Die in der Einleitung bereits genannten Arbeiten von Straus-Durckheim (1828),

Boas (1893) und Landa (1960a,b) stellen eine ausgezeichnete Grundlage für die fol-

gende vergleichende Studie der Kopulationsorgane in Ruhe und in Copula dar. Sie

ersparen jedoch nicht eine erneute, vollständige zeichnerische Darstellung der topo-

graphischen, insbesondere der myologischen Verhältnisse, die in Kapitel 8. bespro-

chen werden.

Da eine Öffnung der Kloakenkammer der Kopulation und der Oviposition vor-

ausgehen muß, sollen auch die hierfür verantwortlichen prägenitalen Urite VII und

VIII in die Untersuchung einbezogen werden.

6.1. Urite VII und VIII

Der Tergit VII (Propygidium) ist bei den Lamellicornia stark skierotisiert, wo-
hingegen die anterioren, von den Elytren bedeckten Tergite schwach skierotisiert bis

membranös ausgeprägt sind. Tergit VII und Sternit VII sind bei Melolontha zu ei-

nem Ring verschmolzen (Abb. 48). Die Sutur ist nur noch in der cranialen Hälfte

äußerlich sichtbar (Abb. 13: Pfeil). Der ringförmige Urit VII bietet den stabilen Rah-

men, an dem der Urit VIII einlenkt, der während der Öffnung, insbesondere bei der

Kopulation, hohe Druck- und Zugkräfte auf das Abdomen überträgt. Der Urit VIII

ist nicht in den Urit VII invaginiert, sondern liegt caudal des Urits VII und bildet

den Apex des Abdomen. Der Tergit VIII (Pygidium) ist bei beiden Geschlechtern

median in einen langen Processus ausgezogen, der bei den Weibchen durchschnitt-

lich kürzer ist.

6.1.1. Third connecting membrane

S y n .: cloaque (Boas 1893).

Tergit und Sternit VIII sind durch die straffe „third connecting membrane" (tcm)

verbunden (Abb. 13: tcm; Abb. 44, 45: or tcm), die im Inneren des Abdomen an der

Ventralseite des Spiculum gastrale inseriert, und zwar caudal an den Innenseiten der

Skleritspangen des cranialen Teils des Spiculum (Abb. 19, 29: tcm; Abb. 44, 45: ins

tcm). Sie bildet, wohl zusammen mit dem dorsocaudalen Bereich der „second

connecting membrane" (scm), die Kloaken-Membran. Die tcm bedeckt ventral den

caudalen, V-förmigen Teil des Spiculum, der auf Abb. 29 durch eine gestrichelte Li-

nie angedeutet ist. Da das Spiculum nur den ventralen Teil der Genitaltasche ver-

steift, im dorsalen und in den lateralen Bereichen hingegen keine Sklerite ausgebildet

sind, können „second" und „third connecting membrane" hier nicht abgegrenzt

werden. Sekundäre, funktionell bedingte Sklerotisierungen der tcm existieren nicht,

jedoch befindet sich im Laterobasalbereich beiderseits ein Rudiment des Stigma VIII

(Abb. 17-18: Stig).
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Die Stigmen I-VI liegen bei Melolontha im schwach skierotisierten, auf die Dor-

salfläche umgebogenen, dorsalen Teil der Ventralsklerite der Urite. Ist dieser Be-

reich, wie bei Amphimallon majale, membranös, wird er gemeinhin als Pleura be-

zeichnet: Nach Menees (1963) liegen bei A. majale die Stigmen I-VI in der Pleural-

membran. Bei Melolontha ist die Pleura nur noch in den Uriten I-III membranös.

Caudalwärts nimmt der Sklerotisierungsgrad zu. Die Pleurite sind außer durch die

schwächere Sklerotisierung nicht von den Sterniten abgesetzt, denn wie bei den mei-

sten Insekten sind Sternum und Pleurum verschmolzen (von Keler 1963: 497). Eine

Sternopleuralsutur fehlt. Tergite und Pleurite sind jedoch durch eine Membran ge-

trennt. Die Pleurite bilden eine Falte, die von starken segmentalen Tergosternalmus-

keln hervorgerufen wird. Diese verbinden jeweils die lateralen Enden der Tergite

und Sternite und überspannen den Pleuralbereich. Zudem befindet sich in jedem

Urit beiderseits ein Sternopleural-Muskel. Da sich die tergosternalen Muskeln bei

Adephaga und Polyphaga finden [cf. Hieke 1966: 52 {Harpalus, Carabidae), 94 (Ano-

plotrupes, Geotrupidae): M.urot.st.], ist zu vermuten, daß sie bereits im Grundplan

der Coleoptera vorhanden waren (als Plesiomorphie), zumal sie auch in anderen In-

sektengruppen existieren (Snodgrass 1935: 262; Bitsch 1979: 296ff).

Im Urit VII ist durch die Verschmelzung von Sternit und Tergit kein membranö-
ser Bereich mehr ausgebildet, keine Pleura erkennbar. Zwischen Tergit VIII und

Sternit VIII hingegen ist ein wieder membranöser Bereich vorhanden: die „third

connecting membrane", die ein Stigmenrudiment trägt (Abb. 17: Stig). An ihr inse-

riert der Muskel Ml (Abb. 19), der als homodynam zu den Sternopleural-Muskeln

der anterioren Urite angesehen werden kann und daher als M. urosterno-pleuralis

benannt wird. Die tcm wird überspannt vom M. urotergo-sternalis posterior (Abb.

18: M2), der homodynam zu den Tergosternal-Muskeln der anterioren Urite sein

dürfte. Auf Grund der Lage von Muskeln und Stigmenrudiment betrachten wir zu-

mindest den laterocranialen Bereich der tcm als „pleurale Bildung" 6
). Der cau-

dale Bereich der tcm ist aus topographischen Gründen vermutlich ein Derivat der

Intersegmentalmembran VIII/IX.

Menees' (1963: 26) Aussage „A pleural area is lacking in segment 8" [bei Amphi-
mallon majale], die nicht näher erläutert wird, darf angezweifelt werden, da auch

dort eine tcm ausgebildet ist (Menees I.e.: 53, Abb. 22; 57: Abb. 37). Ein Rudiment

des Stigma VIII fehlt jedoch bei Amphimallon.

6.2. Urit IX

Der Urit IX ist bei den Lamellicornia in das Abdomen eingezogen und bildet hier

die Genitaltasche, die den Aedoeagus röhrenförmig umschließt. Die Sklerotisierung

der Genitaltasche ist bei Melolontha, wie bei den meisten Lamellicornia, stark redu-

ziert. Ein ventrales, bilateralsymmetrisches, zweiteiliges, Y-förmiges Sklerit, das Spi-

culum gastrale, bildet die einzige Versteifung der membranösen Pasche. Zudem be-

") Nach Deuve (1988, 1993) handelt es sich bei dem ventralen Sklerit des Urits VIII der Co-
leoptera um fusionierte Latcrotcrgitc. Ein Sternit VIII existiere nicht. In diesem Falle wäre

die tcm eine rein tergalc Bildung. Unterstützt wird diese Hypothese durch I In ms (1971)

Annahme, die Inscrtio der tcm, der craniale Teil des Spiculum gastrale, sei tergaler Her-

kunft. Die Muskulatur des Urits VIII müßte dann anders interpretiert werden. Da die hier

vorliegenden Befunden nichts zu dieser I I\ pothese beitragen können, soll sie im Rahmen
der vorliegenden Studie nicht weiter diskutiert werden.
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findet sich eine sehr kleine paarige Sklerotisierung am Treffpunkt mehrerer Muskeln

(Treffpunkt 2, Kap. 6.2.2.) im Lateralbereich der Tasche.

6.2.1. Spiculum gastrale mit Treffpunkt 1

S y n .: stylet cloacal (Boas 1893). - Caudaler Bereich: synsclerit ventral (Deuve 1992).

Das Spiculum gastrale besteht aus einem cranialen, Y-förmigen Teil (Abb. 25, 30:

Spie), und einem breit V-förmigen, caudalen Teil (Abb. 25, 30: Spic ;:

"), dessen cauda-

ler Bereich den cranialen Teil des Spiculum überlagert (Abb. 48). Der craniale Teil

des Spiculum der Lamellicornia wird von Hieke (1966: 154; 1971) als lateroventrad

gewanderte und sekundär cranial verschmolzene Derivate der Tergalapodeme IX ge-

deutet. Hier inseriert ventrocaudal die tem (Abb. 44: ins tem), die den caudalen Teil

des Spiculum (Abb. 29: gestrichelte Linie) vollständig bedeckt. Am caudalen Teil,

der möglicherweise aus dem Sternit IX hervorging, entspringt dorsal, das heißt dem
Aedoeagus zugekehrt, die sem (Abb. 44: or scm). An den caudalen, lateralen Apices

des Spiculum inserieren die Muskeln D, E und G, und es entspringen hier die Mus-
keln F und H (Abb. 20). Diesen Bereich bezeichne ich als Treffpunkt 1

.

Die Darstellung von Snodgrass (1935: 596; übernommen von Bitsch 1979: 479),

auf der der unpaare Ast („ventral apodeme") des Spiculum bei Phyllophaga „chiri-

quiana" [= chiriquina Bates] frei in die Leibeshöhle ragt, ist fehlerhaft, da auch die-

ser Ast membranös und muskulös in die Genitaltasche integriert ist (cf. Abb. 25).

Funktion: Das im Urit VIII muskulös verspannte Spiculum gastrale dient dem
Muskelansatz der Aedoeagus-Rotatoren und -Protraktoren und damit der Führung

des Aedoeagus beim Aus- und Einfahren.

6.2.2. Second connecting membrane mit Treffpunkt 2

S y n .: scm: morceau de laparoi cloacale (Boas 1893).

Die „second connecting membrane" (scm) verbindet den Sklerit des Urits IX, das

Spiculum gastrale, mit dem Tegmen. Der ventrale Ursprung der scm liegt an der dor-

salen, dem Aedoeagus zugewandten Seite des Spiculum, und zwar an den Außenseiten

des V-förmigen caudalen Teils (Abb. 24a: or scm; Abb. 48: Spic" :

"). Lateral und dorsal

gehen scm und tem in einander über. Die scm bildet im Cranialbereich des Phalloba-

salapodems eine Falte, an der M(A)/(A') und M(B)/(B') inserieren (Abb. 24a, 25, 31).

Dorsomedian ist die scm erweitert und bildet eine in den Innenraum der Phallobasis

reichende Tasche aus, in die sich während der Kopulation der Pygidialprocessus des

Weibchens schiebt (Abb. 31: Pfeil; Abb. 25: (PygProc); Abb. 45: Pfeil links von T viii).

Die scm inseriert

- a) dorsal außen am Tegmen an der Grenze zwischen Phallobasis und Phalloba-

salapodem (Abb. 44, 45: ins scm) und
- b) ventral an der Basis der Parameren (Abb. 44: ins scm).

An einer Stelle im Dorsolateralbereich der scm, an der sich die Muskeln F, I, J, K
und L treffen, im folgenden als Treffpunkt 2 bezeichnet, befindet sich ein kleiner,

unscharf begrenzter, skierotisierter Bereich, den ich Sklerit der „second
connecting membrane" benenne (Abb. 24: Sei scm).

6.3. Aedoeagus - „retournement" und „deversement"
S y n .: male genital organ (Snodgrass 1957); penis (Landa 1960a; Matsuda 1976). - Tegmen:
tambour (Straus-Durckheim 1828). - Entspricht in der hier verwendeten Bedeutung nicht
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dem SNODGRAssschen aedeagus (1935, 1957); dieser umfaßt nur den Medianlobus oder, bei Re-
duktion des Medianlobus, den proximalen Teil des Endophallus.

Eingestülpt in die vom Urit IX gebildete Genitaltasche liegt der Aedoeagus, der

eigentliche Kopulationsapparat. Er wird zur Kopulation aus dem Abdomen ausge-

fahren und dringt partiell in die Vagina ein.

Der Aedoeagus besteht aus dem Tegmen (cranial: Phallobasis/Phallobasalapo-

dem, caudal: Parameren, Länge: ca. 12 mm) und, darin eingestülpt, dem Endophal-

lus. Während der Kopulation dringen die Parameren bis ans craniale Ende der Va-

gina vor. Danach wird der Endophallus, der die Spermatophoren-Substanz trans-

portiert, aus dem Tegmen herausgestülpt und in die Bursa copulatrix eingebracht.

Der Aedoeagus liegt in Ruhe auf der Seite: Die im ausgefahrenen Zustand rechte

Seite des Aedoeagus liegt in Ruhe dem Sternum an. Für diese rotierte Ruheposition

wurde von Jeannel (1955: 100) der Terminus „deversement" eingeführt. Der Ductus

ejaculatorius sowie die zu diesem parallel verlaufende linke 7
) Haupt-Trachea des

Aedoeagus treten cranial aus dem Öffnungsbereich des Phallobasalapodems aus

(Abb. 1: DuctEj, Tr) und verlaufen, anliegend an die sem, an der linken Seite der

Phallobasis dorsocaudad, um dann dorsal der Genitaltasche auf die rechte Körper-

seite zu ziehen (Abb. 8: DuctEj, Tr; cf. Yung 1889-1894: 161 (Abb. 76), 172 (Abb.

82), 173). Die Trachea mündet nahe des rechten rudimentären Stigma VIII in einen

Tracheen-Knotenpunkt, von dem aus die Muskulatur der rechten Seite des Urits

VIII versorgt wird. Die rechte Haupt-Trachea des Aedoeagus (Abb. 1: Tr') tritt

rechts der linken Haupt-Trachea (Abb. 1: Tr) aus dem Phallobasalapodem aus und

verläuft caudad zur linken Körperseite, um hier im Bereich des linken rudimentäten

Stigma VIII (Abb. 17-18: Stig) in einen Tracheen-Knotenpunkt zu münden. Eine

Überkreuzung der beiden Haupt-Tracheen, deren Verlauf durch die Pfeile in Abb. 1

angedeutet wird, liegt nicht vor.

Zusammenfassend ist festzustellen, daß die Trachea, die die rechte Seite des

Aedoeagus versorgt, auf der linken Körperseite entspringt; die Trachea, die die linke

Seite des Aedoeagus versorgt, entspringt hingegen auf der rechten Körperseite.

Zudem beschreiben die linke Haupt-Trachea des Aedoeagus sowie der Ductus

ejaculatorius im Ruhezustand des Aedoeagus einen Kreisbogen von nahezu 180 im

Uhrzeigersinn [von 9 Uhr (ApodPhb) bis 3 Uhr (Ansatz auf der rechten Körper-

seite); von caudal betrachtet]. Wird der Aedoeagus ausgefahren, rotiert er um 90 im

Gegenuhrzeigersinn um seine Längsachse, um von der Ruhelage in Kopulationsstel-

lung zu kommen. Da die Ansatzstellen von Trachea und Ductus auf der rechten

Körperseite nicht mitrotieren, wird dabei der Kreisbogen, den Trachea und Ductus

beschreiben, auf 240° vergrößert [von 6 Uhr (ApodPhb) bis 3 Uhr]. Gründe der Ma-

terialersparnis sprächen eher für einen Verlauf von Trachea und Ductus über die

rechte Seile der Phallobasis zur rechten Körperseite, weil in diesem lalle deren Weg-

strecke bei ausgefahrenem Aedoeagus um zwei Drittel kurzer wäre. Da diese mate-

rialsparende Konstruktion nicht vorliegt, ist anzunehmen, daß hier historisch be-

dingte, konstruktive Vorgaben eine ökonomische Ausprägung verhindern („histori-

cal/phylogenetic constraints" sensu Rin et alii, 1985: 2} 1
)). Unter Berücksichtigung

') Als Referenz für die Bestimmuni; der Seiten verwende ich, wie auch bei der Besprechung

der Muskulatur, die Lageverhältnisse beim ausgefahrenen Aedoeagus. Die linke Haupt-

Trachea versorgt die Muskulatur der linken Seite des Aedoeagus, die rechte 1 laupt- 1 rachea

die der rechten Seite.
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der kreuzweisen trachealen Versorgung des Aedoeagus läßt sich schließen, daß die

Dorsalseite des ausgefahrenen Aedoeagus wahrscheinlich phylogenetisch die Ven-

tralseite darstellt: Der Aedoeagus vollzog im Verlauf der Evolution eine 180°-Dre-

hung im Gegenuhrzeigersinn um seine Längsachse, die sich noch im Verlauf von

Tracheen und Ductus zeigt, weil deren distale Ansatzpunkte (Tracheensystem und

Hoden) die Rotation nicht mitvollzogen haben. Für die Rotation des männlichen

Kopulationsapparates um seine Längsachse während der Evolution (bzw. Ontoge-

nese) führte Jeannel (1955: 91) den Terminus „rctournement" ein.

Phylogenie: In der Literatur dokumentierte Befunde weisen auf ähnliche

morphologische Verhältnisse in mehreren Gruppen der Coleoptera und sogar in an-

deren Ordnungen der Holometabola hin. Rotationen der männlichen ektodermalen

Genitalien finden wir bei Coleoptera, Hymenoptera, Heteroptera und Diptera

(Matsuda 1976: 5). Bei den Diptera unterliegen jedoch auch die apikalen Abdomi-

nalsegmente der Torsion. Die transversale Rotation beim ausgefahrenen Aedoeagus

der Coleoptera um mindestens 180° findet man bei nahezu allen Adephaga außer bei

den Gyrinidae [Beutel & Roughley 1988: 390f; Deuve 1993: 87f; Heberdey 1928: 550,

sogar 225° bei Hydroporus ferrugineus (Dytiscidae)]. Die Gyrinidae bilden das mut-

maßliche Adelphotaxon von allen übrigen Adephaga (Beutel 1993). Unter den Po-

lyphaga wurden „retournements" festgestellt bei den Staphylinoidea (Silphidae, Sta-

phylinidae, Pselaphidae, Scydmaenidae; Jeannel & Paulian 1944: 75; Jeannel 1955:

91; Paulian 1988: 64) s
), Tenebrionoidea (Tenebrionidae; Kerschner 1913: 363) und

den Chrysomeloidea [Cerambycidae und Chrysomelidae (inkl. Bruchinae, cf.

S< HMITT 1989); Verma 1994]. Innerhalb der Lamellicornia wurde bisher lediglich bei

den Passalidae auf Grund des gewundenen Verlaufes des Ductus ejaculatorius („ca-

nal deferente") eine Rotation um 180° postuliert, die sowohl in Ruhelage als auch bei

ausgefahrenem Aedoeagus gleichermaßen vorliegt (Bürnheim 1978: 10). Trotz recht

genauer anatomischer Untersuchungen (Menees 1963; Hilkl 1966), wurde bei den

Scarabaeoidea s.str. (Lamellicornia ohne Lucanoidea/Passalidae) bisher kein „re-

tournement" beschrieben. Allein eine Zeichnung von Hardy (1981: 69) hält den ge-

wundenen Verlauf des Ductus ejaculatorius fest. Hiekes (1966: 154; 1971) Hypo-
these, das ventral gelegene Spiculum gastrale (bzw. dessen cranialer, Y-förmiger Teil)

sei ein Derivat der Tergalapodeme, ist kein Hinweis für ein rctournement, wie dies

etwa D'Hotman & Schultz (1990: 5) irrtümlich annehmen. Nach Hieke (1966: 15S)

wandern die beiden lateralen Tergalapodeme ventrad und verschmelzen dann ven-

trocranial. Deren ventrale Position ist nicht durch eine Rotation bedingt. Das d o r-

s a I gelegene Spiculum bei Trogidae (D'Hotman & Scholtz 1990: 5) ist eine konver-

gente Reduktion der Genitalkapsel, wenn hier kein „retournement" des Aedoeagus

nachgewiesen werden wird.

Sehen wird che Richtung der Torsion angegeben. Bei Hydroporus (Dytiscidae;

llimuim 1928: 550) und Passalidae (BüRNHElM 1978: 10) erfolgt die Drehung im

Uhrzeigersinn, also bezüglich Melolontha und Amphimallon in der Gegenrichtung.

s

) Beutel & Roughley (1988: 391), die sieh nur aul die älteste der genannten Quellen b<

hen, gehen d.n on aus, daß hei den genannten Staphylinoidea nur ein „de\ ersement" ausge-

prägt ist, das heißt d.\ß hei ausgefahrenem Aedoeagus keine Torsion vorliegt. Aus der ge-

nannten neueren Literatur läßt sich, not/ mangelharter Beschreibung, entnehmen, daß auf

Grund von Chiasmata der Tracheen in Ruheposition auch bei diesen Taxa durchaus ein

echtes „retournement" zu finden ist.
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Das „retournement" bei den Chrysomelidae erfolgt zumeist ebenfalls im Uhrzeiger-

sinn, kann jedoch intraspezifisch variieren (Verma 1994: 356). Diese intraspezifische

Variabilität zeigt an, daß der Richtung des „retournement" auf Grund der hohen

Konvergenzwahrscheinlichkeit als konstitutivem Merkmal nur geringe Bedeutung

zugemessen werden darf, zumal die spiegelbildliche Änderung der Links-Rechts-

Polarität durch einzelne Mutationen hervorgerufen werden können (Yokoyama

etalii 1993).

Bei Galerucella (Chrysomelidae) und wohl auch bei Carabidae wird die Torsion

gegen Ende der Puppen-Phase vollzogen (Verma 1969: 182; Jeannel 1955: 102), bei

Tenebrio molitor (Tenebrionidae) „bei oder nach dem Ausschlüpfen" (Kerschner

1913: 360), bei Aspidomorpha (Chrysomelidae) hingegen erst 132 h bis 144 h nach

dem Schlüpfen der Imago (Verma & Kumar 1972: 712), das heißt die Morphogenese

des männlichen Kopulationsapparates unterliegt heterochronen Modifikationen. Zu
welchem Zeitpunkt der Ontogenese die Torsion bei den Lamellicornia erfolgt, ist

nicht bekannt.

Da sich bei der Copula der meisten Coleoptera das Männchen um 180° in der

Längsachse gedreht zum Weibchen befindet (Abb. 16), kann die Torsion der männ-
lichen Kopulationsorgane um 180° als Anpassung an diese Stellung betrachtet wer-

den (cf. Jeannel 1955: 92f), wenn wir willkürlich annehmen, daß der Vorfahr zumin-

dest der Coleoptera ursprünglich in caudal-caudaler Stellung und gleicher dorso-

ventraler Ausrichtung der Partner kopulierte, wie wir es bei mehreren Käfer-Fami-

lien vorfinden [Cantharidae, Lampyridae, Cryptophagidae, Scydmaenidae, Melo-

idae, Bostrychidae, Latridiidae part.; Gadeau de Kerville 1900: 104; Wing 1985: 628;

Paulian 1988: 277; Rücker 1994: 60; ebenso, aber „Bauch an Bauch" bei Corticaria

fulva (Latridiidae), Rücker 1994: 61]. Es ist jedoch nicht bekannt, ob bei Arten die-

ser Kopulationsstellung ein „retournement" fehlt.

Das „retournement" bedingt erhebliche Umkonstruktionen des männlichen Ko-
pulationsapparates sowie drastische Veränderungen des Kopulationsverhaltens.

Eine mögliche intermediäre Kopulationsstellung findet sich zu Anfang der Paarung

bei Hylecoetus dermestoides (Lymexylidae) (Lyngnes 1956): Das Männchen nähert

sich seitlich von links dem Weibchen und penetriert in dieser seitlichen Position. Der

Aedoeagus liegt bei dieser Species um 90° nach links gekippt. Nach Ansicht von

Baehr (1976) und Machatschke (1962) haben sich bei den Lymexyloidea mehrere

Plesiomorphien erhalten, die bei den übrigen Coleoptera verschwunden sind und
auf eine frühe Abzweigung dieser Gruppe hindeuten. Zumindest ist eine frühe Ab-
zweigung innerhalb der Cucujiformia anzunehmen (cf. Lawrence & Britton 1991:

644), so daß auch die Kopulationsstellung ursprünglich sein könnte.

Die komplexen notwendigen Umgestaltungen verringern die Konvergenzwahr-

scheinlichkeit von „retournements". Da jedoch die Lageverhältnisse des Aedoeagus

nur in sehr wenigen Gruppen untersucht sind und zudem Korrelationen zwischen

Kopulationsstellung und Torsion des Aedoeagus unbekannt sind, kann das „retour-

nement" phylogenetisch nicht interpretiert werden, zumal auch keine phylogeneti-

sche Analyse der Polyphaga existiert. Vor allem jedoch muß geklärt werden, ob be-

reits bei den frühest abgezweigten Taxa der Lamellicornia eine Torsion vorlag.

D'Hotman & Schultz (1990: 5) stellen fest: „In the more primitive scarabaeoids

[ohne nähere Definition], the large ventral plate of the genital capsule corresponds to

the well sclerotized, convex aspect of the aedeagus." Bei Melolontha, bei der das „re-

tournement" vorliegt, liegt (im ausgefahrenen Zustand) die konkave Seite des
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Aedoeagus ventral. Dies könnte darauf hindeuten, daß im Grundplan der Lamelli-

cornia noch keine Torsion vorlag.

Als sekundäre Anpassung an die Krümmung des Aedoeagus kann dieser in Ruhe
auf der Seite liegend platzsparend gelagert werden („deversement"). Dies ist der Re-

gelfall bei den Adephaga (exkl. Gyrinidae) und wurde auch beschrieben bei man-

chen Staphylinidae (cf. Peschke 1978: 168; aber: Paulian 1988: 64), Cucujiformia

(Meloidae, Gutta 1966: 741, 744; Languriidae, Erotylidae, Zia 1936: 324; Crypto-

phagidae, Evans 1962: 388; Coccinellidae, Klemm 1929: 238; Chrysomelidae, Har-
nisch 1915: 39 und 31, Abb. 26; Verma 1994: 355; aber: Zia 1936: 324; Scolytidae, K \-

ston 1936: 633) und nicht zuletzt bei Scarabaeoidea: Bei Heteronychus arator (Jo-

hannesson 1975: 16), Xylotrupes dichotomus (Dynastinae) (Mao 1935: 307), Melo-

lontha melolontha (s.o.; cf. Yung 1889-1894: 173), Costelytra zealandica (Stringer

1990: 329), Anomala ausonia (Lupo 1947: 217, Abb. XLIX,1), Amphimallon majale

(Melolonthinae) (Menees 1963: 33) liegt der Aedoeagus auf seiner rechten Seite oder

zumindest nach rechts geneigt, bei Coprophanaeus lancifer (Coprinae) (Edmonds

1974: 268) und Ochodaeus solskyi (Ochodaeinae) (Iablokoff-Khnzorian 1977: 164)

auf seiner linken Seite, bei Geotrupes stercorosus (Geotrupinae) ist er um 45° nach

links geneigt (Hieke 1966: 57). Die Befunde bei Harpalus (Carabidae, Hilrl 1966:

163), den Chrysomelidae und Melolontha zeigen, daß die Seitenlage durch eine Dre-

hung des Aedoeagus um bis zu 90° um die Längsachse in Gegenrichtung des „re-

tournement" erreicht wird. Daher liegt das vollständige „retournement" in diesen

Fällen nur beim ausgefahrenen Aedoeagus vor (cf. Verma 1969: 187).

Die Seitenlagerung des Aedoeagus im Abdomen ist die Konsequenz der Längs-

Krümmung des Aedoeagus, die wiederum durch die Kopulationsstellung und den

vorteilhaften Penetrationswinkel bedingt wird. Stellung und Winkel der Kopulation

unterscheiden sich jedoch vielfach bei Arten innerhalb einer nahen Verwandschafts-

gruppe.

Für das „deversement" sind nur relativ geringe Umkonstruktionen notwendig: a)

die Vergrößerung der Membranfläche der Genitaltasche, die Spielraum für die Tor-

sion des Aedoeagus bietet und b) der Funktionswechsel zweier Muskelpaare zu an-

tagonistischen Rotatoren, die die Seitenlage herbeiführen und wieder aufheben kön-

nen [bei Melolontha: M(B)/(B'), M(C)/(C'), cf. Kapitel 8.3.1.].

Funktionelle Bedingtheit und geringe Komplexität der notwendigen umkon-
struktion weisen auf eine hohe Konvergenzwahrscheinlichkeit des „deversement"

hin, die sich in der Ausprägung in vielen Taxa der Coleoptera manifestiert. Die Sei-

tenlage des Aedoeagus trägt nichts zur Klärung der Verwandschaft der Lamellicor-

nia bei.

6.3.1. Phallobasis und Phallobasalapodem

S y n .: Phallobasis: plaque basale (Boas 1893). - Phallobasalapodem: son prolongement
anterieur (Boas 1893).

Als Phallobasis wird der unpaare, craniale Teil des Tegmen bezeichnet, an dem
caudal die Parameren gelenken. Sie setzt sich aus der eigentlichen, caudal gelegenen

Phallobasis und dem cranialen Phallobasalapodem zusammen ( Abb. 26 I. Als Phallo-

basalapodem wird der Phallobasalbereich cranial des Ansatzes der sem bezeichnet

(Abb. 8, 9, 26, 44: ApodPhb). Im vorliegenden lall umfaßt es ungefähr zwei Drittel

der Länge der Phallobasis.
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6.3.2. Parameren

S y n .: Phallobasis + parameres (Snodgrass 1935).

Die paarigen Parameren umschließen röhrenförmig den Endophallus (Abb. 4:

Endophallus eingeschlossen von M(R)/(R) ::
"; Abb. 48). Ventrocranial sind sie durch

die scm verbunden (Abb. 26: scm). Ventrocaudal bilden sie schwächer skierotisierte

Platten aus, die ventralen Laminae der Parameren (Abb. 31, 48: LPm; in Abb. 32 ent-

fernt), die innen durch den ventrobasalen Teil (äußere Lage) der first connecting

membrane verbunden sind (Abb. 31, 48: fem). Dorsocaudal sind die Parameren
durch den dorsobasalen Teil (äußere Lage) der fem verbunden (Abb. 25-26, 35, 48:

fem). Sie stellen also bei Melolontha das skierotisierte Zwischenstück zwischen

Phallobasis und Endophallus dar (cf. Hieke 1966: 160 (Abb. 120); dieser bezeichnet

die Parameren als Bestandteile der phallobasalen Membran).

Unter den ventralen, basalen Auslappungen der Parameren befindet sich, lateral

des Endophallus, ein von Muskeln freier Raum, der mit mehreren großen

Luftsäcken gefüllt ist. Die Bemerkung Landas (1960a: 310), im Penis (= Aedoeagus)

befänden sich keine Luftsäcke, trifft in dieser Generalisierung nicht zu.

Funktion: Die Parameren dringen während der Kopulation in die Vagina bis

zum Ductus bursae ein. Sie führen damit den ausstülpbaren Teil des Endophallus an

die Stelle heran, an der er sich ohne Widerstand entfalten und die Spermatophoren-

Substanz übertragen kann. Form der Paramerenspitze ist angepaßt an das Einhaken

am Pygidialprocessus des Weibchens, das Eindringen in den Kloakenraum des

Weibchens und das Verankern in einer Falte der Vagina bei der Spermatophoren-

übertragung (cf. Kapitel 4.1. und 9.1.).

6.3.3. First connecting membrane

S y n .: phallotheca (Landa 1960a).

Die „first connecting membrane" (fem) verbindet röhrenförmig das Tegmen mit

dem Endophallus. Sie entspringt

- a) ventral: caudal an den proximalen Rändern der Laminae der Parameren (Abb.

27: fem, der caudale Anschnitt liegt hier direkt an der Knickstelle der fem; Abb. 31:

fem, hier ist die äußere Lage der fem zu sehen; die fem knickt caudal zwischen den

Apices der Parameren nach innen cranialwärts um, um in den Endophallus überzu-

gehen; Abb. 44: or fem),

- b) dorsal an den Innenseiten der Parameren (Abb. 48: fem); die zwischen den

Parameren liegende Membran biegt caudal um (Abb. 35: fem, hier ist die innere Lage

des dorsalen Teils der fem zu sehen). Sie bildet zusammen mit dem ventralen Teil

eine Röhre, die vom Musculus endophallicus (Abb. 35: fem + M(R)/(R) ::
") umschlos-

sen wird. Die fem ist in diesem Bereich sehr dünn ausgeprägt.

6.3.4. Der Endophallus und seine Sklerite

S y n .: Ruthenblase (Stein 1847); aedeagus + vesica (Snodgrass 1935); aedeagus + endophal-

lus/copulatory sac (Landa 1960a). - Proximales Sklerit: filets de la verge (Straus-Durckheim

1828; Boas 1893); temones (D'Hotman & Schultz 1990a, b).

Caudal anschließend an den Ductus ejaculatorius liegt, in Ruhe umschlossen vom
Tegmen, der Endophallus, ein im Apikalbereich ausstülpbarer, doppelwandiger Tu-

bus mit zwei paarigen Skleriten und einem geschlossenen Raum zwischen den bei-

den membranösen Wandungen, dem Cavum endophalli (Abb. 44-48: CavEph).
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Durch seine apikale Öffnung, das Orificium endophalli (Gonotrema, sekundäre Ge-
schlechtsöffnung) wird die Spermatophore freigegeben. Die Lage des (primären)

Gonoporus ist wegen der undeutlichen Abgrenzung von Ductus ejaculatorius und

Endophallus nicht zu erkennen.

Der Endophallus ist im Ruhezustand zweifach teleskopartig eingezogen; im Api-

kalbereich liegen zusätzliche Einfaltungen vor (Abb. 44). Ausgestülpt schmiegt er

sich an die Innenwand der Bursa copulatrix und des Ductus bursae an (Abb. 45). Die

von Nonveiller (1965: 14, Abb. 2b) gezeichnete Umrißform, die einen aus zwei Bla-

sen bestehenden Sack andeutet, wird während der Kopulation und damit in vivo

nicht ausgeprägt.

Der ausstülpbare Teil des Endophallus ist auf seiner Außenseite wie auch auf der

dem Lumen zugewandten Seite bedeckt von dünnen, je nach Lage unterschiedlich

ausgeprägten, mikroskopisch kleinen Stacheln (Boas 1893: 251; Landa 1960a: 300,

Abb. 2). Die Endophallus-Membran enthält im Bereich um das Orificium (Gono-

trema) Drüsenzellen (Abb. 22: Gl; Boas 1893: 252; Landa 1960a: 303 + Abb. 6), die

in Ruhelage von M(S) und einer Membranlage bedeckt sind (Abb. 7: Gl). Landa (I.e.)

nimmt an, daß vor oder während der Einbringung der Spermatophore die Innenseite

der ausgestülpten Endophallus-Blase mit Sekret aus diesen Drüsen bedeckt wird,

wie auch schon Boas (I.e.: 253) vermutet hatte.

Im Bereich des Endophallus finden wir bei Melolontha zwei paarige Sklerite:

- a) Basal liegt eine den Endophallus umgreifende, glatte und kahle Spange, die

ventroapikal verwachsen ist (Abb. 5, 44-47: pEphScl). Sie wird bei allen Taxa der La-

mellicornia als „Temones" bezeichnet (D'Hotman & Scholz 1990a, b). Da die viel-

fältigen Endophallus-Sklerite bei den Lamellicornia bisher nicht zufriedenstellend

phylogenetisch und funktionell untersucht wurden, die Homologisierung daher un-

sicher ist, bezeichne ich die „Temones" bei Melolontha im folgenden neutral als

proximales Endophallus-Sklerit.
- b) Lateral am ausgestülpten Teil des Endophallus, der sich während der Kopu-

lation im Bereich des Ductus bursae befindet, liegt auf jeder Seite ein abgerundet

rautenförmiges, fein gerunzeltes, kahles Sklerit, das apikale Endophallus-Skle-

rit (Abb. 21-22, 47: aEphScl), das von cranialwärts ausgerichteten, mikroskopisch

kleinen Stacheln bedeckt ist (Boas 1893: 252; Landa 1960a: 300, Tai. 1: Abb. 3). In

Ruhelage liegt seine Oberfläche nach innen gekehrt und wird daher von der inneren

Endophallus-Membran, der es aufliegt, sowie von der äußeren Endophallus-Mem-

bran bedeckt (Abb. 5, 47: aEphScl).

7. Morphologie des weiblichen Kopulationsapparates von

Melolontha melolontha (Sklerite, Membranen und Drüsen)

Der weibliche Kopulationsapparat bestellt aus einem membranös-muskulösen,

longitudinalen Schlauch zwischen Kloake und Mündung des c )viductus communis.

Er besitzt vier kleine, nur membranös verbundene Sklerite. Am 1 nde des Schlauchs

befindet sieh eine stark erweiterbare, strumpfförmige, dorsale Aussackung, die

Bursa copulatrix, die die Spermatophore aulnimmt (Abb. \2, 12: BuGop). An deren

Basis mündet das Reccptaculum seminis (Abb. 22: KecSeml, in dem sieh die Sper

matozyten zwischen Insemination und Befruchtung aufhalten.
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7.1. Vagina und Cloaca mit Treffpunkten 1 und 2

S y n .: Cloaca: genital cavity (Eberhard 1992).

Der longitudinale Schlauch zwischen Kloake und Ovidukt wird von der Vagina

gebildet, deren membranöse Intima mikroskopisch kleine Stacheln und Rippen

(„spines and carinae", Landa 1960a: 300) trägt. Das caudale Ende der Vagina wird

durch die ventralen Vaginalpalpen angezeigt. Zwischen diesen liegt die Vulva, der

Öffnungsbereich der Vagina. Die ventralen Vaginalpalpen zeigen im Ruhezustand

mit ihrer Außenseite caudalwärts in die Kloakenkammer (Genitoanalkammer) und

liegen beiderseits der Vulva (ähnlich wie auf Abb. 6 in Eberhard 1993b: 33). Die cra-

niale Begrenzung der Kloakenkammer bilden Vulva und Kloaken-Membran, die

caudale Begrenzung die Innenseite des Urits viii.

Bei ausgestülptem Ovipositor bleibt die längskontrahierte Vagina im Körper

(Abb. 38-40). Während der Penetration durch den männlichen Aedoeagus wird die

Vagina craniad in die Leibeshöhle des Weibchens hineingeschoben, ebenso die cau-

dal der Vulva gelegene Cloaca (Kloake). Diese bildet während der Kopulation funk-

tionell den caudalen Teil der Vagina (Abb. 20, 23, 28-29: Clo), indem sie die caudale

Verlängerung des kurzen Vaginalschlauches formt. In diesem Bereich der Kloaken-

Membran befinden sich lateral und dorsolateral zwei Treffpunkte mehrerer Mus-
keln. Am „Treffpunkt 1" entspringen die Muskeln a, b, c, f und h, und es inserieren

hier die Muskeln d und e (Abb. 10, 20, 41). Am dorsal des Treffpunktes 1 gelegenen

„Treffpunkt 2" entspringen die Muskeln j und k, und es inserieren hier die Muskeln

f, i und 1 (Abb. 10,20,41).

7.2. Glandulae accessoriae

S y n .: glande vulvaire (Straus-Durckheim 1828); Kittdrüsen (Schwerdtfeger 1928); colleterial

glands (Hoyt et alii 1971; Lawrence & Britton 1991); Glandulae sebaceae (Weidner 1982).

Am caudalen Ende der Vagina befindet sich beiderseits lateral eine Glandula acces-

soria, deren kurzer Ductus unter den ventralen Vaginalpalpen in die Kloake lateral

der Vulva mündet. Bei den untersuchten, fixierten Individuen waren die Glandulae

mit einer dunklen, festen Substanz gefüllt (Abb. 30: GlAcc, nur bei der rechten Drüse

dargestellt). Stringer (1988: 524) berichtet, daß bei Costelytra zealandica der Inhalt

der Glandulae bei jungen Weibchen kremig weiß sei, bei alten hingegen „almost solid

when darker coloured". Da Stringer frisch getötete Individuen untersuchte, sind

folglich dunkle Färbung und Festigkeit nicht durch die Fixierung bedingt.

Bei eingeführtem Aedoeagus werden die ventralen Vaginalpalpen gegen die In-

nenwand der Vagina gedrückt und verschließen somit die Mündung des Ductus

glandulae accessoriae. Bei ausgestülpter Kloake befinden sich die Drüsen innen am
caudalen Ende des Ovipositors (Abb. 41: GlAcc; cf. Zamotailov 1988: 62).

Funktion: Der Ovipositor unbegatteter Weibchen von Miltotrogus aequino-

ctialis (Herbst) (Melolonthinae) (Zamotailov 1988: 62) und von Cotinis nitida (L.)

(Cetoniinae) (Domek & Johnson 1987: 265) wirkt anziehend auf Männchen. Zamo-

tailov (I.e.) konnte beobachten, daß sich Männchen von unbegatteten Weibchen

nicht anlocken lassen, wenn diesen die Kloaken-Membran einschließlich der akzes-

sorischen Drüsen entfernt wurden. Daraus schließt er, daß bei den Scarabaeoidea die

Glandulae accessoriae Sexualpheromone produzieren und dispergieren.

Paarungsbereite Weibchen von M. aequinoctialis sitzen auf dem Boden, strecken

das Abdomen soweit wie möglich in die Höhe, stülpen die Kloake aus und warten in
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dieser Stellung, mit kurzen Unterbrechungen, während der gesamten Aktivitätszeit

auf einen Kopulationspartner (Nonveiller 1958: 176 [Photo], 180; Iyascenko et alii

1972; Zamotailov 1988: 61). Trams (1939: 691) konnte bei Phyllophaga lanceolata

(Say) zeigen, daß erst bei ausgestülpter Kloake Sexualpheromone dispergiert wer-

den. Bei eingestülpter Kloake zeigen die Männchen keine Reaktion auf in unmittel-

barer Nähe verweilende Weibchen. Auch bei Amphimallon solstitiale (L.) (Zamotai-

lov 1988: 62), Holotrichia consanguinea Blanch. (Mahal et alii 1991: 28) und Holo-

trichia parallela (Motsch.) (Leal et alii 1992: 184; Leal et alii 1993: 13821", Abb. 1)

(alle: Melolonthinae: Rhizotrogini) stülpt das Weibchen zum Zwecke der

Anlockung von Geschlechtspartnern die Kloake mit den Glandulae accessoriae aus.

Nach Hoyt et alii (1971: 472) produzieren bei Costelytra zealandica (White) Bakte-

rien in den Glandulae accessoriae Sexualpheromone. Leal et alii (1992) wuschen die

ausgestülpte Kloake [nur diese?] von Holotrichia parallela, die sie unpräzise „abdo-

minal gland" oder „abdominal tips" benennen, mit polaren Lösungsmitteln (Ether,

Dichlormethan) und konnten so einen Sexuallockstoff gewinnen. All diese Befunde

untermauern Zamotailovs Hypothese.

Nach Roberts (in Barton Browne & Gilby 1967: 13), Jacobson (1965: 25, 37; 1972:

16) und Bestmann & Vostrowsky (1988: 137) wurden auch bei der Gattung Melo-

lontha Sexualpheromone nachgewiesen. Vermutlich gründen sich diese Angaben

ausschließlich auf die Versuche des Erlanger Anatomen Hauser (1880), der zeigen

konnte, daß die Kopulationsrate bei Melolontha stark abnimmt, wenn den Männ-
chen die Antennen entfernt wurden. Dies kann durch die verminderte Rezeptions-

fähigkeit der behandelten Männchen erklärt werden, doch stellt die Entfernung der

Antennen einen Streßfaktor dar, der allein schon den Kopulationstrieb der Männ-
chen herabsetzen könnte. Spätere Untersuchungen über Sexualpheromone bei Me-
lolontha wurden nicht publiziert. Ebenso liegen bisher keine Beobachtungen darü-

ber vor, ob das Weibchen von Melolontha die Kloake zur Dispergierung von Sexu-

alpheromonen ausstülpt. Zamotailov (1988: 63) gar bezweifelt die Existenz von Se-

xualpheromonen bei Melolontha pectoralis, da die Männchen dieser Species Kopula-

tionsversuche bei Partnern beiderlei Geschlechts unternehmen und nicht nur bei un-

begatteten Weibchen. Derartiges Verhalten ist jedoch auch bei Arten zu beobachten,

bei denen Fernanlockung von Männchen durch weibliche Sexualpheromone belegt

ist und weist nur auf die geringe Bedeutung dieser Substanzen im Nahbereich hin

(Allsopp 1993; Ai.lsopp & Morgan 1991).

Während der Eiablage, so berichten Hoyt et alii (1971: 472) von Costelytra zea-

landica, werden die in die Kloake mündenden Drüsen komprimiert und bedecken

die Eier mit Sekret unbekannter Funktion. „Other distortions of the female abdo-

men also tend to squeeze the glands". Bei Vertretern der Familien Ariobiidae,

Cerambyeidac und Chrysomelidae (Crowson 1981: 5261) werden in paarigen Aus

sackungen des Ovipositors, die den Glandulae accessoriae homolog sein könnten,

Endosymbionten auf die Eischale übertragen. Die Larven fressen die Eischalen und

werden so mit den lebenswichtigen Symbionten versorgt. Bei Melolontha indes ver-

mischt das Weibchen die Eigelege mit Kot. Die Eier selbst sind nicht mit symbi-

ontenhaltigem Sekret beschmiert (Tippmann 1964: 6211, nur Sichtbeobachtung). Die

frisch geschlüpften Larven nehmen die Lndosvmbiontcn mutmaßlich mit dein Kot

der Mutter auf, so daß hier die Glandulae accessoriae an der Symbionten-Übertra-

gung wohl nicht beteiligt sind.
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7.3. Palpi vaginales

S y n .: hemisterna (Eberhard 1993a, b).

Betrachten wir die Kopulationsorgane verschiedener Gattungen der Melo-

lonthinae sowie verwandter Unterfamilien innerhalb des Orphninae-Valginae Clade

(cf. Fußnote 5), so finden wir zumeist zwei dorsale und zwei ventrale Paare von Va-

ginalpalpen (Palpi vaginales) (cf. Krell 1992: 348). Beim weiblichen Kopulationsap-

parat von Melolontha sind die Sklerite weitgehend reduziert. Nur noch ein Vaginal-

palpen-Paar ist regulär, ein weiteres ist rudimentär ausgeprägt. Zudem finden sich

zwei paarige laterale Borstenfelder (Abb. 38-39).

Ventrale Vaginalpalpen

In Ruhe bilden die ventralen Vaginalpalpen einen Teil der cranialen Wand des

Kloakenraums. Sie sind distal (in Ruhe und bei Ausstülpung, Abb. 39: vPaVag) bzw.

ventral und caudal (in Copula, Abb. 23: vPaVag), das heißt auf der der Vulva abge-

wandten Seite mit der Vagina verwachsen. Der beborstete, der Vulva zugewandte

Bereich, liegt frei plattenförmig der Kloaken-Membran auf. Unter dieser Platte be-

findet sich die Mündung des Ductus glandulae accessoriae. Auf der Gegenseite der

Kloaken-Membran entspringt im Bereich des dorsalen Randes des Vaginalpalpus

der M. cloaca-palpalisvaginalis [Abb. 24: M(c)].

Dorsale Vaginalpalpen

Die paarigen, dorsalen Vaginalpalpen sind zu kleinen, langezogenen Skleriten re-

duziert. Die Reduktion ist bei verschiedenen Individuen unterschiedlich stark aus-

geprägt. Die Sklerite sind entweder ventral mit der Membran verwachsen und stehen

dorsal von der Membran ab, oder sie sind vollständig in die Membran integriert und

unscharf begrenzt. Am Dorsalrand tragen sie jeweils eine lange, kräftige Borste

(Abb. 38-39: dPaVag) oder viele kleinere Borsten (Abb. 23: dPaVag). An der Proxi-

malseite der dorsalen Vaginalpalpen setzen keine Muskeln an (Abb. 41).

Laterale Borstenfelder

Im Dorsolateralbereich der Kloaken-Membran befinden sich jederseits zwei

nicht skierotisierte Borstenfelder (Abb. 38-39: B). Es existiert keine mit den Bor-

stenfeldern assoziierte Muskulatur.

Die Homologie dieser Borstenfelder innerhalb der „pleurosticten" Scarabaeidae

(Orphninae-Valginae Clade) konnte bisher nicht geklärt werden. Da jedoch im
Grundplan dieser Gruppe vier paarige Vaginalpalpen anzunehmen sind, ist zu ver-

muten, daß sie Derivate reduzierter Vaginalpalpen darstellen.

7.4. Bursa copulatrix

S y n .: grand vesicule vaginale + son canal excreteur (Straus-Durckheim 1828); spermatopbore
sac + spermatopbore sac duct (Eberhard 1992, 1993b); bursa sac + bursa sac duct (Eberhard
1993a).

Die Bursa copulatrix ist eine dorsocraniale, schlauchförmige, blind endende Aus-
sackung der Vagina (Abb. 17-20, 45: BuCop). Nach Einbringung der ersten Sper-

matophore erweitert sich der Endbereich der Bursa, so daß man diesen als Corpus
bursae vom Ductus bursae abgrenzen kann.

Die Bursa copulatrix weist keine Sklerite auf. Manchmal finden sich jedoch auf

der Innenseite des Ductus kleine, unregelmäßige, sekundär skierotisierte Flecken,

wie wir sie häufig in membranösen Bereichen des Insektenskelets antreffen. Die
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Bursa besteht aus einer inneren, dickeren, kutikulären Lage und einer aufliegenden,

dünnen Ringmuskellage. Deren Muskelfasern weisen zwar eine Vorzugsrichtung

auf, doch finden sich überall einzelne Fasern abweichender Richtung [Abb. 19, 28:

BuCop/M(t)].

Funktion: Die Bursa copulatrix dient der Aufnahme des Endophallus mit der

Spermatophoren-Substanz, sowie der Formgebung und späteren Resorption der

Spermatophoren.

7.5. R e c e p t a c u 1 u m s e m i n i s

S y n .: petita vesicule vaginale (part.) (Straus-Durckhlim 1828); Samenkapsel (Stein 1847);

spermatheca (Stringer 1988; Lawrence & Britton 1991; Eberhard 1992, 1993a,b).

Das Receptaculum seminis (Abb. 10, 17: RecSem) besteht aus einem apikalen, ge-

bogenen Corpus, einem basalen, dünnen Ductus und einer Anhangsdrüse, die im

folgenden Kapitel besprochen wird. Das Corpus ist schwach skierotisiert (transpa-

rent), elastisch und von einem Epithel überzogen. Seine Krümmung wird durch

Kontraktion des longitudinalen Musculus receptaculi seminis [M(u)] verstärkt. M(u)

geht in einigen Fasern in den M. vaginalis cranialis [M(s)] über [siehe Abb. 17-20:

M(u)]. Der Ductus receptaculi zieht durch die mächtige Lage des Musculus vagina-

lis cranialis [M(s)] und mündet als zarter Schlauch dorsomedian, cranial des Ductus

bursae in den Mündungsbereich des Oviductus, jedoch nicht direkt, sondern über

einen muskulösen Vorhof („pouch for neck of spermatophore", Eberhard 1993b).

Erst dieser Vorhof mündet in den Grenzbereich von Oviductus und Vagina.

Nach Matsuda (1976: 98) und Weidner (1982: 236) liegt bei den Insecta das „Re-

ceptaculum seminis [. . .] immer unmittelbar hinter dem primären Gonoporus und

zeigt dadurch die Grenze zwischen Oviductus communis und Vagina bzw. Genital-

kammer an". Auch bei Melolontha ist diese Lagebeziehung gegeben.

Funktion: Kurz nachdem die erste Spermatophore in die Bursa eingebracht

wurde, wandern die Spermatozoen von der Bursa in das Receptaculum seminis

(Landa 1960b: 356; 1960c: 113f), wo sie bis zur Befruchtung verbleiben.

7.6. Glandula receptaculi

S y n .\petite vesicule vaginale (part.) (Straus-Durckhtim 1 828); spermathecalgland (Vu i w w >

1975b; Grodner & Steffens 1978; Stringer 1988; Lawrence & Britton 1991; Eberhard 1992;

Rodri'guez 1994); spermatheca gland (Eberhard 1993a,b); accessory gland (] INDA 1960b,

1960c; Lawrence & Britton 1991).

Am Ende des Ductus receptaculi seminis, direkt vor dem gebogenen Corpus re-

ceptaculi, mündet eine Anhangdrüse, die hier als Glandula receptaculi bezeichnet

werden soll. Der Ductus glandulae ist von einer Ringmuskellage umgeben, dem Mu-
sculus duetus glandulae receptaculi [Abb. I 1-12: M(v)].

F u nkti () n : Duckt nach der ersten Kopulation entleert sich die Glandula re-

ceptaculi in das Receptaculum seminis, die Vagina und die Bursa copulatrix. Das Se

kret geleitet die Spermatozoen chemotaktisch über einen kon/entrationsgrachentcn

von der Spermatophore ms Receptaculum seminis (Landa 1960b: 356; 1960c: 113t).

Diese I unktion des weiblichen Sekretes wurde auch bei [nthonomttS gratldis (Cur-

culionidae) nachgewiesen (Vili waso 1973b; Grodner cv Steffens 1978). Bei dieser

Species ist das Sekret zusätzlich für die Aktivierung der Spermatozoen verantwort-

lich, die bei Melolontha von Sekreten der mannlichen akzessorischen Drusen be-
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wirkt wird, vermutlich von der hyalinen Komponente (Landa 1960b: 356; 1961a:

936; 1961b: 299).

Da die Glandula receptaculi bei Melolontha melolontha nach der ersten Aus-

schüttung ihre Tätigkeit einstellt, können aus der zweiten und dritten eingebrachten

Spermatophore nur wenige oder keine Spermatozoen ins Receptaculum gelangen

(Landa 1960b: 356).

8. Genitalmuskulatur von Melolontha melolontha

Die Muskelausstattung der Genitalien weist bei den beiden Geschlechtern ein

ähnliches Muster auf, obwohl die Organe selbst vollkommen unterschiedlich gestal-

tet sind. Im folgenden Kapitel wird versucht, diese Ähnlichkeit terminologisch zu

fassen.

8.1. Sollen entsprechende Muskeln des
männlichen und weiblichen G e n i t a 1 a p p a r a t e s

als homolog bezeichnet werden?

Verschiedentlich wurden Versuche unternommen, Übereinstimmungen in den

ektodermalen (= äußeren) Genitalien der beiden Geschlechter zu finden. Diese wur-

den theoretisch unreflektiert als Homologien bezeichnet (cf. Chadima 1872; Singh

Pruthi 1925; Goldschmidt 19279
); Metcalfe 1933: 119; Snodgrass 1933: 34; Menees

1963; Smith 1969; Tuxen 1969; Nöthiger et alii 1977: 367; Littlefield & Bryant 1979;

Nagashima 1991; Deuve 1992; Szabad & Nöthiger 1992: 527). Scudder (1971: 400)

bezieht sich ausdrücklich auf die Homologie-Definition Bocks (1969: 71) [„Homo-
logous features (or conditions of features) in two or more organisms are those that

can be traced back phylogenetically to the same feature (or condition) in the imme-
diate common ancestor of these organisms."]. Doch selbst Scudder bezeichnet ent-

sprechende männliche und weibliche Strukturen als homolog.

Hier verbirgt sich hinter einer anscheinend nur terminologischen Ungenauigkeit

die Gefahr unlogischer phylogenetischer Argumentation. Die offensichtliche Zu-

sammengehörigkeit von männlichem und weiblichem Geschlecht einer Species ver-

führte dazu, die Möglichkeit zu schaffen, auch hier „Homologien" suchen zu kön-

nen. Das vor kurzem von Wagner (1989: 62) aufgestellte „biological homology con-

cept" trägt diesem Wunsche Rechnung: „Structures from two individuals or from

the same individual are homologous if they share a set of developmental constraints,

caused by locally acting self-regulatory mechanisms of organ differentiation. These

structures are thus developmentally individualized parts of the phenotype."

Der Versuch, die Fülle biologischer Daten eines vielschichtigen biologisch-histo-

rischen Prozesses unter einem Konzept zu vereinen, hilft bei der phylogenetischen

Argumentation per se nicht weiter und ist auch beim heutigen Wissensstand nicht

praktikabel (cf. Rieppel 1992: 702). Das Bedürfnis, das Homologiekonzept aus dem
Rahmen der Phylogenie herauszunehmen und um andere biologische Aspekte zu

erweitern, gründet in der Verwechslung von epistemologischem Konzept, dem Ho-

9

) Goldschmidts (1927: 72) Homologie-Konzept gründet sich nur auf die Ontogenese. Es

enthält keinen phylogenetischen Aspekt: „Homolog nennen wir hier solche Teile, die sich

in beiden Geschlechtern aus dem gleichen Zellmaterial entwickeln [. . .]."
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mologiekonzept, mit der möglichst vollständigen Beschreibung eines biologischen

Prozesses, der phylogenetischen/ontogenetischen Entwicklung von Strukturen. Ein

epistemologisches Konzept kann durch theoriekonforme Verfeinerung an heuristi-

scher Qualität gewinnen. Die Erweiterung über seinen eigentlichen Untersuchungs-

gegenstand hinaus jedoch kann zu einer verminderten Tauglichkeit führen.

Der Terminus Homologie wurde als „omologie" von Necker (1790: 1, 53) in der

Bedeutung von „congruentia, convenientia, similitudo" bzw. „convenance, [. . .] res-

semblance" in die biologische Literatur eingeführt (cf. Dupuis 1993: 36). Ein halbes

Jahrhundert später, nachdem die Begriffe Homologie und Analogie in verschiedener

Bedeutung in der biologischen Literatur Verwendung fanden, formulierte Owen
(1843: 379) die auch heute noch oft zitierte Definition der Homologie („homo-

logy"): „The same organ in different animals under every variety of form and func-

tion". Die Deszendenztheorie bedingte sodann eine Ergänzung: Die Identität (sa-

meness) der Strukturen liegt in deren Herkunft aus einer Struktur eines gemeinsa-

men Vorfahren begründet (Haeckel 1866, cf. Maier 1994: 97).

Die systematische Methodologie der Deszendenztheorie, die konsequent-phylo-

genetische Systematik sensu Hennig (1982), führt zu einer weiteren Konkretisierung

der Definition. Bock (1989: 331) stellt ausdrücklich die relativistische Natur des Ho-
mologiebegriffes fest: „Homologous features (or conditions of the features) in two

or more organisms are those that stem phylogenetically from the same feature (or

condition) in the immediate common ancestor of these organisms. [. . .] If „imme-

diate" is omitted from these definitions, the concepts of homology und [sie!] non-

homology will not have clear and distinet meanings." Er weist, ohne die konse-

quent-phylogenetische Terminologie zu benutzen, darauf hin, daß Fragestellungen

bezüglich der Homologie nur dann sinnvoll sind, wenn sie durch einen „conditional

phrase which describes the exaet relative nature of the particular homology" ergänzt

werden (I.e.: 334; cf. Zelditch et alii 1995: 180). Die Gleichsetzung von Homologie

und Synapomorphie, wie sie von Patterson (1982), Stevens (1984), de Pinna (1991),

Rieppel (1992), Coates (1993: 412), Nelson (1994) und Zelditch et alii (1995: 180f)

gefordert wird, macht derartige, umständliche Ergänzungen unnötig, da das Niveau

der Relation durch die untersuchten Adelphotaxa offensichtlich ist. Die Kritik, daß

diese ausschließliche Anerkennung von Synapomorphien als Homologien das Ho-
mologiekonzept unzulässig oder unpraktikabel einschränkt, berücksichtigt nicht

den relativen Charakter der Merkmalszustände: Jede plesiomorphe Ausprägung ei-

nes Merkmals ist auf einer höheren phylogenetischen Hierarchieebene eine apomor-

phe Ausprägung, wobei im plesiomorphen Zustand noch nicht vorhandene Struktu-

ren hier unberücksichtigt bleiben. Die Gleichsetzung von Homologie und Synapo-

morphie bedeutet in diesem Sinne keine Einschränkung, sondern die einzige eindeu-

tige Definition mit höchstem heuristischem Wert, die eine schlüssige phylogeneti-

sche Argumentation zuläßt.

Fazit: Die Gleichsetzung von Homologie mit Synapomorphie präzisiert die

phylogenetische Argumentation. Sie schließt gleichzeitig 1 lomologisierungen inner-

halb eines Organismus und zwischen den Semaphoronten oder Jen Geschlechtern

einer Species aus. Auch wenn heute geschlechtsdimorphe Strukturen aus vormals

phänotypisch identischen Strukturen, zum Beispiel den ( oxae am 9. Ini, einstan-

den sind, sind weder diese Coxen noch die daraus abgeleiteten Strukturen homolog,

da beide Geschlechter einer Species bei biparentalen Organismen keinen gemeinsa-

men beidgeschlechtlichen Vorfahren haben. Für die „serielle 1 Iomologie" existieren
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die Termini Homonomie [s.l.] (Bronn 1850: 105) oder besser, da eindeutig definiert,

Homodynamie (Haeckel 1866: 316f; cf. von Keler 1963: 287f). Die Homodynamie
wird jedoch erst nach Ergründung der genetischen und entwicklungsgenetischen

Grundlagen für die Phylogenetik bedeutsam. Für entsprechende Strukturen bei den

beiden Geschlechtern einer Species existiert kein Terminus. Wir wollen sie ent-
sprechende Strukturen (=corresponding structures) nennen. Der neu-

trale Begriff „Entsprechung" impliziert keine phylogenetische Hypothese und ver-

meidet daher theoretische Unstimmigkeiten. Dies hindert nicht daran, die evoluti-

ven Ursprünge der einzelnen Teile von Organsystemen beider Geschlechter zu er-

gründen, gleiche oder verschiedene Ursprünge festzustellen und diesbezügliche

Entsprechungen oder Nicht-Entsprechungen zu postulieren.

Die Formulierung der Homologie-Hypothesen in diesem konsequent-phyloge-

netischen Sinne ist zwar anzustreben, wird jedoch häufig nicht erreicht werden, ins-

besondere wenn morphologische und phylogenetische Vorarbeiten gänzlich fehlen.

Hier muß das Homologiekonzept vorläufig weiterhin als operationales Konzept der

Gleichsetzung von Strukturähnlichkeiten angewandt werden [„primary homology"

dePinnas(1991:373)].
Entsprechende Muskeln (Kapitel 11.) werden in den Zeichnungen und im Text mit glei-

chen Buchstaben-Indizes versehen, wobei der Muskel beim Männchen jeweils einen großen

Buchstaben [zum Beispiel M(A)], der Muskel beim Weibchen einen kleinen Buchstaben als

Index erhält [M(a)J. Die Muskeln des Urits VIII gehören nicht zur Genitalmuskulatur und
weisen kaum Geschlechtsdimorphismus auf. Sie werden mit arabischen Ziffern numeriert.

Die Muskeln der linken Körperseite werden mit einfachen Indizes [M(A)] gekennzeichnet,

denjenigen der rechten Körperseite wird ein Apostroph beigefügt [M(A')].

8.2. Mu s kulatur des Urits VIII

Ml Musculus urosterno-pleuralis (paarig)

S y n .: rotateur du cloaque (Straus-Durckheim 1828: Taf. 3, Abb. 5: r'; Taf. 4, Abb. 8: g); con-

stricteur de l'orifice du cloaque (Boas 1893: 246 + Abb. 17).

O r i g o : Antecosta Sternit VIII, im lateral der Mitte liegenden Viertel ($: Abb. 19; Cf:

Abb. 14, 18). - Insertio: An der pleuralen Membranfalte der tcm, die Sternit VIII und
Tergit VIII verbindet (CT/?: Abb. 19). - Verlauf: Dorsad, transversal; Ml und Ml' ver-

laufen über Kreuz, die Insertion liegt auf der der Origo gegenüberliegenden Körperseite (cf:

Abb. 28).

Funktion: Durch die Überkreuzung der Muskelstränge vergrößert sich der Abstand

zwischen Ursprung und Ansatz der einzelnen Muskeln. Die größere Muskellänge vergrößert

die mögliche Kontraktionsstrecke (cf. Crowson 1981: 106) und damit die aufwendbare Kraft

zum Schließen der Kloakenöffnung. Da der Schluß der Kloakenöffnung während der mehr-

stündigen Kopulation unter anderem die gegenseitige Verankerung der beiden Ge-
schlechtspartner unterstützt, ist ein hohes Kräftepotential von Vorteil. Bei Anoxia villosa und
Cetonia aurata, bei denen während der Kopulation kein Einführen des weiblichen Pygidial-

processus in die Kloake des Männchens stattfindet, liegt keine Uberkreuzung der Urosterno-

Pleural-Muskeln vor. Diese Überkreuzung im Zusammenhang mit der Verlängerung der

Muskeln ist wohl eine Anpassung an den speziellen Koppelungsmechanismus und die Dauer
der Kopulation bei Melolontha.

M2 M. urotergo-sternalis posterior (paarig)

S y n .: abaisseur du dernier arceau superieur (Straus-Durckheim 1828: Taf. 3, Abb. 5: k; Taf. 4,

Abb. 8: d).

Origo: Lateralkante des Tergits VIII, auf der selben Seite wie die Insertio, cranial der

or.M(D)/(d), cranial des Pygidialprocessus ($: Abb. 10, 19), caudal der Tergosternal-Gelen-

kung. - Insertio: Antecosta Sternit VIII, im sich laterad an or.Ml anschließenden Achtel

(Cf/?: Abb. 18; C?: Abb. 29). -Verlauf: Caudodorsad.
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Funktion: Kontraktion bewirkt Schließen der Kloakenkammer; Antagonist des M.
urotergo-sternalis anterior (siehe unten).

In den Zeichnungen nicht erfaßt wurde der schwächere M. urotergo-sternalis an-

terior. Er entspringt am lateralen Ende der Antecosta des Tergits VIII, cranial der

Tergosternal-Gelenkung, und inseriert im Lateralbereich der Antecosta des Sternits

VIII. Seine Kontraktion bewirkt die Öffnung der Kloakenkammer.

In den mittleren Uriten finden wir einen sternopleuralen Muskel, der vom caudo-

diskalen Bereich eines Sternits ventrodorsad zum Pleurit zieht, und einen Tergoster-

nalmuskel. Diese Muskelausstattung ist homodynam zu der des Urits VIII, wenn
wir die tcm als pleurale Bildung (siehe Kapitel 6.1.1.) und folglich Ml als sterno-

pleuralen Muskel betrachten, und wenn wir die beiden Tergosternalmuskeln VIII als

homodynam zu dem einen auffassen, der jeweils in den mittleren Segmenten vor-

liegt.

8.3. Muskulatur der männlichen
ektodermalen Genitalien

Die Genitalmuskulatur des Männchens kann klassifiziert werden in die außerhalb

des Tegmen liegende, die extrinsische Muskulatur, und die intrinsische Muskulatur,

die sich innerhalb des Tegmen befindet. Die postulierten Funktionen der einzelnen

Muskeln und Muskelpaare wurden anhand des Vergleichs zwischen verschiedenen

Kopulationsphasen und der Ruhelage, der Lage von Ursprung und Ansatz sowie auf

Grund von Lagebeziehungen erschlossen.

8.3.1. Extrinsische Genitalmuskulatur

M(A) M. spiculo-phallobasoapodemalis (paarig)

S y n .: extracteur de l'etui de la verge (Straus-Durckheim 1828: Taf. 3, Abb. 5: x'; Boas 1893:

254).

O r i g o : Proximalbereich (median und cranial) des Spiculum gastrale und Membran der

Genitaltasche („second connecting membrane") nahe der Ansatzstelle der Membran am Spi-

culum gastrale, lateral des Spiculum gastrale (Abb. 14), cranial der ins.M(B) (Abb. 2, 28-30). -

Insertio: Mediodorsal am cranialen Ende des Phallobasalapodems (Abb. 1-2, S, 26). -

Verlauf: Caudad; M(A): zieht links um den cranialen Öffnungsring des Phallobasalapo-

dems herum, zwischen der Membran der Genitaltasche (sem) und M(C) und M(C') hindurch

(Abb. 2, 24a, 47) und fächert sich danach auf in zwei Muskelfaserbündel, /wischen denen zu-

meist noch mehrere einzelne Fasern verlaufen (Abb. 1-2, 48). - M(A'): Zieht ebenfalls links

um den cranialen Öffnungsring des Phallobasalapodems herum, zwischen der sem und M(C)
und M(C') (Abb. 47), dann unter dem Spiculum gastrale hindurch (Abb. 2, 47), wo er sich wie

M(A) auffächert (Abb. 1, 48). - In Copula gestaucht und daher schlaft (Abb. 1 7-20, 24, 24a).

F u Q k t i o n : Bei Kontraktion wird der Aedoeagus caudad verschoben, da das muskulös

und membranös verspannte Spiculum gastrale seine Position beibehält. Diese Bewegung stellt

die erste Phase des Ausstoßens des Aedoeagus aus dem Abdomen während der Kopulations-

vorbereitung dar. Da sich Skelet-Muskeln der Insekten nicht mehr als au! die 1 lallte ihrer

Länge kontrahieren können (Ei dir 1975: 1), werden M(A)/M(A') während der Penetration

gestaucht und somit schlaff. Daher müssen für die letzte Phase des Ausstoßens andere Mus-

keln verantwortlich sein. Die asymmetrische Anordnung \on M(A) M(A') isl als Anpassung

an die Ruhelage (siehe Kapitel 6.3.) zu interpretieren, oder aber auch diese Muskeln dienen

der 90°-Drehung des Aedoeagus, die vor oder während dessen Ausstoß erfolgen muß. 1 >ies<

Drehbewegung wird hauptsächlich \on den beulen folgenden Muskelpaaren durchgeführt.

Nach Boas' (1893: 254) Meinung sind die beiden Muskeln A und ,Y zu schwach, um
„l'enorme ctui de la verge" caudalwärts zu bewegen. Möglicherweise werden die Muskeln

durch hydraulische Krähe unterstützt (Druckerhöhung im Abdomen durch Volumenreduk-

tion).
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M(B) M. spiculo — phallicuscraniodistalis (paarig)

S y n .-.pretracteur de la gaine de la verge (Straus-Durckheim 1828: Tat. 3, Abb. 5: vj');fixateur

du cloaque (Boas 1893: 254).

O r i g o : Distalseite des cranialen Apikalbereichs des Spiculum gastralc (Abb. 24a, 28-30).

- Insertio: M(B): Links des Spiculum gastralc im ventromcdianen Bereich der cranialen

Membranfalte der Genitaltasche („second connecting membrane") (in Ruhelage). - M(B)':

Rechts des Spiculum gastrale im dorsolateralen bis zum dorsomcdianen Bereich der cranialen

Membranfalte der Genitaltaschc (in Ruhelage; Abb. 8). In Copula kontrahiert (Abb. 17-20,

24, 25) und nahezu symmetrisch zu jeder Seite des Spiculum gastrale an der Mcmbranfalte

(Abb. 24a, 28, 31). -Verlauf: Caudad (Abb. 24a, 28, 47).

Funktion: Bei Kontraktion von M(B) und M(C) erfolgt eine Drehbewegung des

Aedoeagus in Gegenuhrzeigersinn um nahezu 90° um seine Längsachse, vermittelt durch die

scm. Diese Drehbewegung bringt den Aedoeagus von der Ruhelage in die für den Ausstoß
notwendige Position (Aedoeagus-Rotator). M(B') und M(C') sind für diese Funktion die An-
tagonisten und bringen den Aedoeagus wieder in Ruhelage. Während der Penetrationsphase

sind M(B) und M(B') kontrahiert, was die scm craniad bewegt und mutmaßlich verhindert,

daß sie zusammen mit dem Aedoeagus als lockere Falte ausgestoßen wird. Bei maximal aus-

gefahrenem Tegmen (Abb. 15) sind M(B), M(B'), M(C) und M(C') gedehnt; in dieser Phase

dient ihre Kontraktion der Retraktion der Phallobasis in das Abdomen. Boas (1893: 254) er-

kannte nur die Bedeutung des „fixateurs" für die Fixierung der Schräglage des Aedoeagus in

Ruhe, nicht aber für die Rotation während des Ausfahrens.

M(C) M. spiculo -phallicus cranioproximalis (paarig)

S y n .: Von Straus-Durckheim (1828) und Boas (1893) nicht als separater Muskel erkannt und

als Teil des vorgenannten behandelt.

O r i g o : Auf der Proximalseite des cranialen Apikalbereichs des Spiculum gastrale (Abb. 2).

- Insertio: Lateral des Spiculum gastrale, innen an der Membran der Genitaltasche (scm)

(Abb. 1, 47), caudal der Falte, an der M(B) inseriert (Abb. 31). - Verlauf: Caudad (Abb. 31,

auch Abb. 47); entspringt unter M(B), verläuft caudad unter der Membranfalte, an der M(B) in-

seriert (Abb. 24a), bis zur Insertion. Der Muskelanschnitt in Abb. 24a erfolgte nahe der Insertion.

Funktion: Siehe bei M(B); M(B) und M(C) bzw. M(B') und M(C') wirken bei der

Drehbewegung jeweils zusammen (Aedoeagus-Rotatoren).

M(D) M. urotergoapodemo-spicularis proximalis (paarig)

S y n .: retracteur posterieur de la piece anale inferieure (Straus-Durckheim 1828: Taf. 3,

Abb. 5: n'); retracteur posterieur du stylet cloacal (Boas 1893: 254).

O r i g o : Laterodorsalbereich des Tergits VIII (Processus), dorsal der Lateralkante (Abb.

14). - Insertio: Treffpunkt 1; ventrodistal am caudalen Apex des Spiculum gastrale (Abb.

19). - Verlauf: Ventrocraniad; trifft sich im Processus mit M(L) und verläuft über diesem.

Funktion: Verspannung des Spiculum gastrale im Urit VIII; der Muskel ist beim Vor-

spiel (Einhaken am Pygidialprocessus des $, Abb. 14) komprimiert, woraus geschlossen wer-

den kann, daß er einer leichten Dorsocaudadbcwegung von Gcnitaltaschc/Spiculum gastrale

dient, die das maximale Ausfahren des Aedoeagus und dessen Fixierung im ausgefahrenen Zu-

stand unterstützt. Synergist von M(L), Antagonist von M(E) und M(G). Für die letztgenannte

Funktion Synergist von M(E).

M(E) M. urotergoapodemo-spicularis d i s t a I i s (paai lg

|

S y n .: elevateur de la piece anale irifericure (Straijs-Dik< km im I 828: Tat. 3, Abb. 5: l'); c/< va

teur du stylet cloacal (Boas 1 893: 254).

O r i g o : Antecosta Tergit VIII (Abb. 28-30), laterales Viertel, lateral der or.M| 1
1
(Abb.

18). - Insertio: Treffpunkt 1; cranial der Ins.M(D), präapikal .in der Distalseite des Spi-

culum gastrale (Abb. 1, S, 19, 29-30). - Verlauf: Ventrocaudad; in Copula wohl kontra-

hiert, Abb. 29-30.

Funktion: Verspannung des Spiculum gastrale im l'nt VIII; Kontraktion bewirkt

leichte Dorsocraniadbewegung von Genitaltasche/Spiculum, die nach dem Einfahren des

Aedoeagus Spiculum und Genitaltasche wieder in Ruhelage bringt oder, wie Boas ( 1893: 255)

annimmt, zur Fixierung des ausgefahrenen Aedoeagus dient. Svncrgist von M h, \ntagomst

von M(G), M(D) [und M(L)|. Nach B< <\s' Annahme auch S\ nergist von M(D).
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M(F) M. spiculo-phallicus caudalis (paarig)

S y n .: transverse du cloaque (Straus-Durckheim 1828: Taf. 3, Abb. 5: q').

O r i g o : Treffpunkt 1; dorsodistal am caudalen Apex des Spiculum gastrale (Abb. 24),

zwischen und dorsal der Insertionen von M(D) und M(E). - Insertio: Treffpunkt 2

(Sklerit der „second connecting membrane") (Abb. 24). - Verlauf: Ventrad; anliegend an

Membran (Abb. 8, 20, 24).

Funktion: Kontraktion bewirkt Annäherung des Treffpunktes 2 an den Treffpunkt 1

am caudalen Apex des Spiculum gastrale. Das Zusammenführen der Treffpunkte vermindert

die Festigkeit der Verspannung der Genitaltasche im Urit VIII, da sich dadurch die Parallel-

verspannung einer funktionell einfachen Verspannung annähert. Dies erleichtert Dreh- und
Scherbewegungen der Genitaltasche und des Spiculum, die beim Vorspiel oder beim Heraus-

ziehen des Aedoeagus aus der Vagina vorteilhaft sein könnten.

M(G) M. urosternoantecosta-spicularis (paarig)

S y n .: Von Straus-Durckheim (1828) nicht dargestellt.

O r i g o : Antecosta Sternit VIII, jeweils im Viertel lateral der Mitte. - Insertio: Treff-

punkt 1; distal im Krümmungsbereich des Spiculum gastrale, cranial/median der ins.M(E)

(Abb. 1, 14, 19, 29). - Verlauf: Dorsad (Abb. 14, 19). Beim einem gezeichneten Indivi-

duum zweigen median der Ursprungsfläche von M(G) zwei schwache Muskelfaserbündel

(G*) ab und setzen nicht am Spiculum, sondern an der Membran der Genitaltasche an (Abb.

1). Der Membranbereich der Ansatzstelle liegt nahe der Ansatzstelle von M(G), doch sind

beide Stellen durch eine Membranfalte, die unter das Spiculum reicht, weit getrennt.

Funktion: Verspannung des Spiculum gastrale im Urit VIII; Antagonist von M(D) und
M(E) (Abb. 14). Verhindert eine zu starke Dorsadbewegung bei Kontraktionen der beiden

antagonistischen Muskeln.

M(H) M. spiculo-rectalis (paarig)

S y n .: flechisseur lateral du rectum (Straus-Durckheim 1828: Taf. 3, Abb. 5: t').

O r i g o : Treffpunkt 1 (Abb. 24); cranial der ins.M(E) (bei Aufsicht von diesem verdeckt),

teilweise or.M(F) überlappend. - Insertio: Lateral am Rectum (Abb. 18-20, 24). -Ver-
lauf: Dorsocraniad, bis auf den Endbereich anliegend an der Membran; sehr dünner, langer

Muskel.

Funktion: Hält das Rectum in medianer Position, auch bei Verkürzung der Genitalta-

sche, die während der Kopulation auftreten kann; Synergist von MQ).

M(I) M. urotergoantecosta-phallicus (paarig)

S y n .: retracteur du cloaque (Straus-Durckheim 1828: Taf. 3, Abb. 5: p').

O r i g o : Antecosta Tergit VIII, direkt median an or.M(E) anschließend (Abb. 18). - I n-

s e r t i o : Treffpunkt 2 (Sklerit der scm) (Abb. 19-20). - Verlauf: Caudad; in Copula
schlaff (Abb. 19-20). Einige Fasern laufen im Ventralbereich unter M(F) nahe dessen Ansatz

hindurch und gehen in M(L) über.

Funktion: Verspannung der Genitaltasche im Urit VIII. Kontraktion bewirkt Cra-

niadbewegung der Genitaltasche; Synergist von M(E), Antagonist von M(L) [und M(D)].

M(J) M. phallo-rectalis (paarig)

S y n .: abaisseur du rectum (Straus-Durckheim 1828: Taf. 3, Abb. 5: s').

O r i g o : Cranial am Treffpunkt 2 (Sklerit der scm) (Abb. 8, 24). - Insertio: Rectum
dorsolateral, dorsal der ins.M(H), und Rectum laterodorsal (Abb. 17-20, 24); ein kurzes Fa-

serbündel läuft unter M(I) und M(J) hindurch und mündet laterodorsal am Apex des Rectum
an der Grenze zur Kloake [Abb. 8, 24: M(J)*/MQ')*]. -Verlauf: Craniad (Abb. 8, 24); bei

manchen Individuen auch in einigen Fasern bis ins.M(H).

Funktion: Hält das Rectum in medianer Position; Synergist von M(H).

M(K) M. p h a 1 1 i c u s (paarig)

S y n .: retracteur de la gaine de la verge (Straus-Durckheim 1828: Taf. 3, Abb. 5: v').

O r i g o : Cranial am Treffpunkt 2 (Sklerit der scm) (Abb. 24). - Insertio: Dorsal an

der Membran der Genitaltasche (scm) (Abb. 8, 24). - Verlauf: Craniad/craniomediad; an-

liegend an der Membran, nicht streng getrennt von MQ).
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Funktion: Kontraktion bewirkt eine geregelte Verkürzung der scm im caudodorsalen
Bereich, die beim Ausfahren des Aedoeagus auftritt, und verhindert damit vermutlich unge-
regelte Faltenlegung der scm.

M(L) M. urotergo-phallicus (paarig)

S y n .: elevateur du cloaque ou de l'anale superieure (Straus-Durckheim 1828: Taf. 3, Abb. 5:

o').

O r i g o : Laterodorsalbereich Tergit VIII (Processus); median der or.M(D), auf der Höhe
des caudalen Endes der or.M(D). - I n s e r t i o : Treffpunkt 2 (Sklerit der scm) (Abb. 20). -

Verlauf: Craniad; anliegend an der Membran; siehe Verlauf von M(D).
Funktion: Kontraktion bewirkt Caudadbewegung der Genitaltasche; Synergist von

M(D), Antagonist von M(I).

8.3.2. Intrinsische Muskulatur

M(M) M. phallobasoapodemo-phallicus ventralis (paarig)

S y n .: flechisseur de lapince (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 1: a; Boas 1893: 255).

O r i g o : Breit submarginal am Lateralrand des Phallobasalapodems bis zu dessen crania-

ler Lateralecke, hier direkt am Rand (Abb. 3, 14, 27, 32). - I n s e r t i o : Großflächig an der

ventralen Membran der Genitaltasche bis in den Bereich unter den Parameren (Abb. 14, 32).

Die innersten Fasern, die direkt unter der cranialen Randung des Apodems entspringen, inse-

rieren cranial an der Membranfalte [Abb. 3; Abb. 44: insM(M')]. - Verlauf: Caudad (Abb.

46-47).

Funktion: Parameren-Flexor; beugt die Parameren ventrad beim Vorspiel (Einhaken

am Pygidialprocessus des $); dabei entsteht eine Verwindung des caudalen Insertionsbereichs:

dieser wird nach innen gezogen und steht annähernd senkrecht zu dem cranial sich an-

schließenden Bereich der Insertion (Abb. 14); Antagonist von M(N).

M(N) M. phallobasoapodemo-phallicus dorsalis (paarig)

S y n .: zwey [= 2] Muskeln, welche die Zange [- Parameren] bewegen (Suckow 1823: Taf. 2,

Abb. 17: i); extenseur de lapince (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 1: b; Boas 1893: 255).

O r i g o : Großflächig dorsolateral in den caudalen zwei Dritteln der Innenseite des Phal-

lobasalapodems (Abb. 14, 27, 35). - Insertio: Innen (= ventral) an der Basalfalte der Mem-
bran zwischen den Parameren; im Proximalbereich direkt ansetzend, im Lateralbereich ver-

mittels einer membranösen Sehne (Abb. 5, 14, 35). - Verlauf: Caudad (Abb. 46-47); ven-

tral, apikalwärts deutlicher, von einer dünnen Membran bedeckt.

Funktion: Beim Vorspiel (Einhaken am Pygidialprocessus des $) werden M(N) und

M(N') gedehnt (Abb. 14). Es ist anzunehmen, daß sie die Antagonisten von M(M) und M(M')
darstellen und die Parameren wieder in den Ruhezustand bringen (Parameren-Extensoren).

Die oszillierenden Beugebewegungen der Parameren beim Vorspiel werden durch abwech-

selnde Kontraktion von M(M)/(M') und M(N)/(N') hervorgerufen. Außerdem bewirkt die

Kontraktion in normaler Position, das heißt bei nicht gebeugten Parameren, eine Bewegung

der beiden Parameren nach distal, das heißt voneinander weg („Öffnung"). Dadurch wird die

Einstülpungsöffnung am Parameren-Apex erweitert, was die Ausstülpung des Endophallus

ermöglicht (Paramercn-Abduktor).

M(O) M. phallobaso-endophalloapodemalis (paarig)

S y n .: extracteur de la verge (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 1, 2: c; Boas 1 893: 255).

O r i g o : An der Innenseite der Phallobasis nahe des Seitenscharniers ( Abb. 1 4, 33-34 ); na-

hezu punktförmig (Abb. 36). - Insertio: Caudodorsal am proximalen I ndophallus-Skle-

rit (Abb. 36, 46). - Verlauf: Nach median; /wischen M(M) und M(N) (Abb. 14, 27), dann

zwischen M(P) und M(N) (Abb. 46); in Copula kontrahiert; bandförmig.

Funktion: Verspannung des cranialen Teils des I ndophallus im Tegmen; Kontraktion

verschiebt den Endophallus caudalwärts; Antagonist von M(P); ohne Beteiligung am 1 in

oder Ausstülpungsvorgang des Endophallus.

M(P) M. p hall o b a s o a p o d e m o - e n il o p h a 1 I i e u s ventralis (paarig)

S y n .: intracteur de la verge (Straus-Dur< kiii im: Tat. 5, Abb. 1, 1: d; B>>\s IS l
>3: 255».
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O r i g o : Kurz linienförmig, lateral in der cranialen Hälfte des Phallobasalapodems (Abb.

33-34), dorsal der or.M(M) (Abb. 5, 27). - Insertio: Ventral, lateral an der cranialen Mem-
branfalte der zwischen den beiden Ästen des Endophallus-Sklerits ausgespannten Membran,
verdeckt von M(R) (Abb. 5, 33-34, 44). - Verlauf: Caudad, mediad; zwischen M(M), M(O)
und dem Endophallus (Abb. 5, 33-34, 46); in Copula gedehnt (vergleiche Abb. 33 und Abb. 4).

Funktion: Antagonist von M(O). Kontraktion bewegt den Endophallus wieder crani-

alwärts in seine Ruheposition; keine Beteiligung am Ein- oder Ausstülpungsvorgang des En-

dophallus.

M(Q) M. phallobasoapodemo-endophallicus lateralis (paarig)

S y n .: Von Straus-Durckheim (1828: Taf. 5, Abb. 1, 2) nicht benannt.

O r i g o : Lateral innen am Phallobasalapodem, nahe des cranialen Randes (Abb. 27,

34-35). - Insertio: An der Membran des Endophallus lateral des cranialen Endes des En-
dophallus-Sklerits (in Ruhe: Abb. 6; in Copula: Abb. 36). - Verlauf: Kein „geschlossener"

Muskel, sondern aus einzelnen, aber dicht stehenden Fasern bestehend (Abb. 6); ist auf Abb.

27 aus darstellerischen Gründen als kompakter Muskel eingezeichnet.

Funktion: Verspannung des cranialen Teils des Endophallus im cranialen Teil der Phal-

lobasis.

M(R) M. endophallicus externus
S y n .: starke Muskelhaut des Penis (Suckow 1823: Taf. 2, Abb. 16m); constricteur du prepuce

(Straus-Durckheim 1 828: Taf. 5, Abb. 2: e; Boas 1 893: 256).

Bemerkungen: Röhrenförmiger Muskelschlauch um den Endophallus (Abb. 4-5, 14,

27, 33-34, 44-47), bestehend aus einem Ringmuskel, dem im Bereich der Parameren eine cau-

dad mächtiger werdende Muskellage [M(R) ::
'] aufliegt, deren Fasern vornehmlich in Längs-

richtung verlaufen (45° zu den Fasern des Ringmuskels); der Muskelschlauch reicht von der

Membranfalte [ins.M(P)/(P')] bis zur Mitte der Parameren (Abb. 5, 35, 44), wo er durch

M(R) ;;" innen an der ventralen Inter-Parameren-Membran (fem) inseriert (Abb. 27); medio-

dorsal und medioventral [M(R) ::
", Abb. 4, 32] ist er mit dem zwischen den Parameren liegen-

den, basalen Teil der fem verbunden; M(R) liegt der apikalen Hälfte der fem auf (Abb. 4); in

Copula ist der Muskelschlauch im ganzen caudad verschoben (Abb. 45).

Funktion: Kontraktion verringert den Durchmesser und die Länge und damit auch das

Volumen des Endophallus, was sowohl dem Ausstülpen des caudalen Endophallus-Abschnit-

tes als auch dem Verschieben der Spermatophorenmasse im Endophallus nach caudal dienen

kann. Letzteres ist insbesondere durch Kontraktionswellen denkbar. Landa (1960a: 310)

meint dazu: „The soft parts of the penis [i.e. invaginierter Abschnitt des Endophallus - Verf.]

are erected by a peristaltic movement caused by the muscles which are spread over their walls

and over the wall of the ejaculatory duet and by the partieipation of the pressure of haemo-
lymph.". Es kann nur vermutet werden, daß Landa hier von den Muskeln M(R)/(R) :

\ M(S)

und M(T)/(T) spricht.

M(S) M. endophalloapodemalis
S y n .: constricteur du canal ejaculatoire (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 2: t); constric-

teur du tuyau de la verge (Boas 1893: 256).

Bemerkungen: Irregulärer Ringmuskel, der vom Ductus ejaculatorius bis zum pro-

ximalen Endophallus-Sklerit verläuft, wo er in den regelmäßig ausgeprägten M(S)"' übergeht,

der zwischen den beiden Skleritspangen ausgespannt ist (Abb. 6).

Funktion: Kontraktion bewirkt, wie beim vorgenannten Muskel, eine Verringerung

des Volumens des Endophallus; Interpretation siehe dort.

M(T) M. endophalloapodemo-end o p h a I 1 i c u s (paarig)

S y n .: muscle ejaculateur (Straus-Durckheim 1828: Tat. 5, Abb. 3 a, a', a"); intracteur du tuyau

de la verge (Boas 1893: 256).

O r i g o : Innen im Cranialbereich des proximalen Endophallus-Sklerits. - [ n S e r t i o :

Caudalbercich des Endophallus. - Verla u f : Caudad (Abb. 22; \ ergleiche Abb. 9 in 1 wux
1960a: Taf. 3); befindet sich in Ruhe zuinnerst (Abb. 7, 48).

Funktion: Wie Boas (1893: 256) bereits richtig v ermutete, bewirkt die Kontraktion Jas

Zurückziehen des ausgestülpten Endophallus in das Tcgmcn. Möglicherweise reicht allein die
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DuctEj

pEphScl

M(Q)

M(Q') M(S)
J

eEphM

Abb. 6. Melolontha melolontba Cf, Onstmettingen; Ductus ejaculatorius/Endophallus aus

dem Tegmen herauspräpariert, von ventral, Ruhestellung. Zwischen den beiden

Ästen des proximalen Endophallus-Sklerits wurde die äußere Lage der Endophal-

lus-Membran entfernt, so daß man den im eingefalteten Zustand darunter liegenden

Membranbereich sieht, der in der folgenden Abbildung ebenfalls entfernt wurde. -

Ductus ejaculatorius and endophallus in ventral view, at rest, removed from tegmen.

Between the branches of the proximal endophallic sclerite the outer layer of the en-

dophallic membrane is removed thus the folded underlying membrane is visible

which is removed in the following figure.

aEphScl

M(T) aEphScl

Abb. 7. Melolontha melolontha ö\ Onstmettingen; Ductus ejaculatorius/Endophallus aus

dem Tegmen herauspräpariert (Cavum endophalli geöffnet), von ventral.

M(S)/M(S) :;
", das proximale Endophallus-Sklerit und der caudale Teil der daran an-

setzenden Endophallusmembran sind entfernt. Methylenblau-gefärbte Drüsenzel-

len (Gl) sind durch Kreise angedeutet. - Ductus ejaculatorius/endophallus in ventral

view removed from tegmen (cavum endophalli opened), at rest. M(S)/M(S) ;;

", proxi-

mal endophallic sclerite, and caudal part of endophallic membrane inserting at this

sclerite removed. Methylene blue stained glandulär cells are indicated by small

circles.
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Kontraktion dieses Muskels zur vollständigen Einstülpung des Endophallus aus (vergleiche
Abb. 7, 22). - M(T) ist für die „partiellen Kontraktionen" verantwortlich, die Weber (1915:
221) „An dem kugeligen, aus dem weiblichen Abdomen herauspräparierten Schwellsack des
Cf [. . .] längere Zeit nach Abtrennung der letzten Hinterleibssegmente des cf" beobachten
konnte. Als Funktion für die Kopulation ist eine Beteiligung am Ausstülpen des Endophallus
sowie eine Hilfe beim Transport der Spermatophorenmasse durch wellenförmige Kontrakti-
onsbewegungen vorstellbar, die im Zusammenspiel mit dünnen Stacheln, die den Endophal-
lus bedecken (Landa 1960a: 300, Taf. 1: Abb. 2), ein Zurückrutschen der transportierten Sub-
stanz verhindern.

8.4. Muskulatur der weiblichen
ektodermalen Genitalien

Ein unbegattetes Weibchen konnte im Untersuchungsmaterial nicht aufgefunden

werden. Die Tiere wurden von Stellen hoher Befallskonzentration am Waldrand ein-

getragen. Die hohe Populationsdichte dauerte jeweils schon mehrere Tage an. Die

Melolontha-Weibchen werden sofort bei Erreichen dieser Fraß- und Kopulations-

plätze begattet (cf. Schwerdtfeger 1928: 286ff; Schuch 1935: 161; Niklas 1974: 100).

Zudem tritt bei M. melolontha Protandrie auf (Keller 1986: 18), das heißt die Männ-
chen erscheinen eher als die Weibchen, so daß unbegattete Weibchen an den Kopu-
lationsplätzen sehr selten zu finden sind. Die Entwicklungs-Habitate, an denen die

unbegatteten Käfer nach dem Schlüpfen einige Stunden bis über einen Tag am Boden
oder in der niedrigen Vegetation verweilen, befinden sich immer in einiger Entfer-

nung (bis 3200 m) von den Fraßplätzen (Schneider 1952: 295; Couturier & Robert

1958: 280; Niklas 1974: 100) und konnten vom Verfasser nicht lokalisiert werden.

Daher konnte kein jungfräulicher weiblicher Kopulationsapparat untersucht wer-

den. Vermutlich ähnelt jedoch ein Kopulationsapparat mit weitgehend resorbierter

Spermatophore dem unbegatteten Zustand (Abb. 1 1-12).

M(a) M. cloaca-bursalis (paarig)

S y n .: long retracteur droit de Voviductus (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 4, 5: j; Taf. 6,

Abb. 2: e).

O rigo: Treffpunkt 1 (Abb. 30, 41), dorsal vom dorsocaudalen Ende der ins.M(e), dor-

socranial der ins.M(c) (Abb. 20, 30). - Insertio: Lateral an der Basis der Bursa copulatrix,

an der Grenze von M(s) und M(t) (Abb. 10, 20, 29-30, 37). - Verlauf: Ventrocraniad; an-

fangs eng parallel zu M(b) [und M(c)], dorsal der ins.M(e), dann frei verlaufend (Abb. 20). Ei-

nige Fasern gehen von M(d) in M(a) über. Dünner, langer, bandförmiger Muskel.

F u n k t i o n : Es ist nicht vorstellbar, daß ein derart dünner Muskel eine prall gefüllte

Bursa copulatrix merklich bewegen oder gar den Ductus bursae verengen könnte. Er könnte

jedoch die Bursa caudad ziehen, wenn die Spermatophore allmählich resorbiert wird und die

Bursa wieder in Ruheposition bewegt werden kann. Sollte die Kloake bei der Oviposition

oder der Dispergierung von Pheromonen ausgestülpt werden, unterstützt die Kontraktion

das Wiedereinziehen der Kloake in den Urit viii (siehe Abb. 4
1
).

M(b) M. cloaca-glandularis (paarig)

S y n .: Von Straus-Durckheim (1828) nicht erfaßt.

O r i g o : Treffpunkt 1, dorsal vom dorsocranialen Ende der ins.M(e), ventral der or.M

dorsoeranial der ins.M(c) (Abb. 20, 30). - Insertio: An der Glandula accessoria proximal

medioeranial an der Mündung (Abb. 23, 28-30, 37) bis dorsocaudal (Abb. 21, 30). - V e r-

1 a u f : Ventrocraniad; dünner Muskel, der nur aus wenigen Fasern besieht; anfangs eng /wi-

schen M(a) und M(c), dorsal der ins.M(e), dann frei verlaufend. Einige Fasern gehen mögli-

cherweise von M(d) in M(b) über (Abb. 20).

Die Funktion kann nur vermutet werden. Eine Kontraktion bewegt den dorsalen, pro-

ximalen Teil der Glandula caudalwärts, wodurch möglicherweise der Sekretfluß gesteuert
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Abb. 9. Melolontha melolontha Cf, Onstmettingen; Aedoeagus in Ruhestellung, von dorsal.

Gesamte extrinsische Muskulatur, Spiculum gastrale, Rectum und „second connec-

ting membrane" sind entfernt. - Aedeagus at rest, in dorsal view. Whole extrinsic

musculature, spiculum gastrale, rectum, and second connecting membrane re-

moved.

wird (durch Kontraktion der Glandula oder des Ductus). Vielleicht stabilisiert dieser Muskel
auch nur die Position der Glandula während der Kopulation.

M(c) M. cloaca-palpalis vaginalis (paarig)

S y n .: court retracteur droit de l'oviductus (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 5: s; Taf. 6,

Abb. 2: f).

O r i g o : Kloaken-Membran, Treffpunkt 1, dorsal vom dorsalen Ende der ins.M(e) (Abb.

20, 30). - Insertio: An der Membran der Vagina caudal der Glandula accessoria, über dem
dorsalen Rand des Vaginalpalpus (Abb. 20, 24, 30). - Verlauf: Ventrad, leicht cranialwärts;

verläuft anfangs dorsal der ins.M(e), hier eng parallel mit M(b) und M(a), dann über M(k)

(Abb. 20).

Funktion: Bei Kontraktion ist eine Distalbewegung des beborsteten Proximalbereichs

des Vaginalpalpus, das heißt ein Wegklappen von der Kloaken-Membran, denkbar. Dies be-

wirkte die Öffnung der Mündung des Ductus glandulae accessoriae und ein freies Ausfließen

der Sekrete. Weiterhin unterstützt die Beweglichkeit des Palpus dessen sensorische Aufgabe
beim Abtasten der penetrierenden Parameren oder des Bodens vor der Oviposition.

M(d) M. urotergo-cloacalis distalis (paarig)

S y n .: retracteur (posterieur) de Vanale inferieure (Straus-Durckhi im 182S: Taf. 5, Abb. 4, 5:

g; Taf. 6, Abb. 2: i).

O r i g o : Laterodorsalbereich des Tergits viii (Processus), dorsal der 1 ateralkante, lateral

der or.M(l), aber nicht deutlich von dieser getrennt (Abb. 40-41). - Insertio: Treffpunkt

1 (Abb. 10); ventrocaudal der or.M(h) und der ins.M(c) (Abb. 20, 28-29, 41). - V e r I a u t :

Craniad; anfangs frei verlaufend, kurz vor der Mitte dorsal über M(l) verlautend, mit M(l) ver-

bunden (Abb. 28-29); in Copula gedehnt, bei ausgestülpter Kloake schlaft (Abb. 41).

Funktion: Dient der Caudadbewegung der craniad verschobenen Kloake (siehe Abb.

10) nach Beendigung der Penetration; Synergist von M(l), Antagonist von M(e) [und M(i)].

Kontraktion unterstützt den Einzug der Kloake in die Kloakenkammer; in diesem lalle S\ n

ergist von M(c) und M(i).

M(e) M. urotergoantecosta-clo a c a 1 i s d i s t a 1 i s (paarig)

S y n .: elevateur de lapiece anale inferieure (Straus-Dur< kiii im 1S2S: Tat. 5, Abb. 5: d).

Origo: Antecosta Tergit viii, laterales Viertel (Abb. 18-19), lateral der or.M(i). - I n-

s er tio : Lange, schmale Insertionsfläche am Treffpunkt I, Lateralbereich der Cloaca (Abb.

10, 18-20, 28-30, 37). - Verlauf: Ventromedi.nl; im Ruhezustand gedehnt.
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Funktion: Kontraktion bewirkt Craniadbewegung der eingezogenen Kloake und da-

durch Erleichterung der Penetration; zieht die mutmaßlich ausgestülpte Kloake in die Kloa-

kenkammer zurück (siehe Abb. 41). Synergist von M(i), Antagonist von M(d) [und M(l)].

M(f) M. cloacalis coniungens (paarig)

S y n .: transverse du cloaque (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 4, 5: k).

O r i g o : Treffpunkt 1 (Abb. 10). - I n s e r t i o : Treffpunkt 2 (Abb. 10). - Verlauf:
Dorsad; kleiner und kurzer Muskel, anliegend an der Kloaken-Membran (Abb. 10, 20, 29, 4 1

);

bei Füllung der Vagina und bei Ausstülpung der Kloake (Abb. 41) gedehnt.

Funktion: Kontraktion bewirkt Annäherung der Treffpunkte 1 und 2, das heißt eine

reguläre Auffaltung des dorsolateralen Bereiches der Kloaken-Membran, wenn deren Maxi-

maloberfläche nicht benötigt wird (in Ruhe). Das Zusammenführen der Treffpunkte vermin-

dert zudem die Festigkeit der Verspannung der Kloake im Urit viii, da sich dadurch die Par-

allelverspannung einer funktionell einfachen Verspannung annähert. Es sind daher Dreh- und

Scherbewegungen der Kloake und der sich craniad anschließenden Vagina leichter möglich.

Deren funktionelle Bedeutung bleibt jedoch ungeklärt.

M(g) M. urosternoantecosta-cloacalis (paarig)

S y n .: ? abaisseur du cloaque (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 4: e). - M(g) ::
": abaisseur

de Vanale inferieur (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 5 und 6: f).

O r i g o : Antecosta Sternit viii, jeweils im Viertel lateral der Mitte (Abb. 19, 37). - I n-

s e r t i o : Ventrolateral bis lateroventral an der Kloaken-Membran (Abb. 20, 37, 41), caudal

der ins.M(c) (Abb. 24); ventrocaudal von Treffpunkt 1 abgerückt, jedoch manchmal durch

eine Reihe schwacher Faserbündel bis fast an Treffpunkt 1 heranrückend [eingezeichnet nur

in Abb. 20: M(g) :;
"]. Wenn die Vagina nicht prall gefüllt ist, bildet die Membran im Ansatzbe-

reich eine Falte, die bis zur ins.M(e) zieht. - Verlauf: Nach median, leicht caudad (Abb.

20); aus zwei bis drei nicht deutlich getrennten Bündeln bestehend; in Ruhe wahrscheinlich

gedehnt.

Funktion: Kontraktion bewirkt Craniadbewegung der eingezogenen Kloake und da-

durch Erleichterung der Penetration; zieht die mutmaßlich ausgestülpte Kloake in die Kloa-

kenkammer zurück (siehe Abb. 41); in diesem Falle Synergist von M(e) und M(d).

M(h) M. cloaca-rectalis lateralis (paarig)

S y n .: flechisseur lateral du rectum (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 5: n).

O r i g o : Treffpunkt 1, an beiden Enden der ins.M(e) (Abb. 20, 28-29). - Insertio: La-

teral am Rectum (Abb. 20, 28). - Verlauf: (Dorso)craniad; Origo durch weite Auffäche-

rung zweiteilig, schmal; Muskelteile vereinigen sich jedoch vor der Insertion (Abb. 20).

Funktion: Hält das Rectum in medianer Position, auch bei Verschiebung von Vagina

und Kloake, die bei der Kopulation auftritt. Synergist von M(j).

M(i) M. urotergoantecosta-cloacalis proximalis (paarig)

S y n .: elevateur du cloaque (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 4: h).

Origo: Antecosta Tergit viii, direkt median anliegend an or.M(e). - Insertio: Trefl

punkt 2 (Abb. 10, 20, 28-29, 40-41). - Verlauf: Ventrocaudad; in Ruhe gedehnt.

Funktion: Kontraktion bewirkt Craniadbewegung der Kloake und dadurch Erleich-

terung der Penetration; Synergist von M(e); Antagonist von M(l) [und M(d)]. Zieht die mut-

maßlich ausgestülpte Kloake in die Kloakenkammer zurück (vergleiche Abb. 41 ); in diesem

Falle Synergist von M(e) und M(g).

M(j) M. cloaca-rectalis dorsalis (paarig)

S y n .: abaisseur du rectum (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 5: r). - M(jV :

: dilatateur de

l'anus (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 5: o)

Origo: Zieht transversal vom Dorsomedianbereich des Treffpunktes 1 bis zur dorsalen

Mitte der Kloaken-Membran; manchmal unterbrochen, (.las heißt der Muskel besteht zumin-

dest basal aus zwei oder mehreren Teilen. Die Membran bildet hier eine halte (Abb. IC. 20,

28-29). - Insertio: Rectum dorsal (Abb. 28). - Verlauf:( Iraniad; \ on der tränst ersa

len Origo ziehen mehrere lange Faserbündel am Rectum cranialwärts, ein kleines Bündel

[M(j) :;
"] zieht nach median /um Apex des Rectum (Abb. 10, 29).
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Abb. 11. Melolontha melolontha $; cranialer Bereich des weiblichen Kopulationsapparates in

Ruhestellung, Spermatophore nahezu vollständig resorbiert. Glandula receptaculi

median abgeschnitten. - Cranial part of the female copulatory apparatus at rest.

Spermatophore nearly totally resorbed. Glandula receptaculi medianly cut off.

Funktion: Hält das Rectum in medianer Position, auch bei Verschiebung von Vagina

und Kloake, die bei der Kopulation auftritt; Synergist von M(h). Unterschiedliche Dehnungs-
oder Kontraktionszustände sind in den verschiedenen Kopulationsphasen nicht festzustellen;

bei Kontraktion wird das Rectum caudodorsad gekippt (siehe Abb. 10).

M(k) M. cloaca-vaginalis (paarig)

S y n .: retracteur oblique de l'oviductus (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 5: q; Taf. 6,

Abb. 2: g).

O r i g o : Treffpunkt 2 (Abb. 20). - Insertio: Vagina (Membran) dorsolateral bis late-

ral (Abb. 20, 41). - Verlauf: craniad bis ventrad; einheitliche Origo, dann Auffächerung

in drei Faserbündel, die an verschiedenen Stellen der Vagina inserieren (Abb. 20).

Funktion: Dient sicherlich zur Bewegung der Vagina nach caudal und zur Ausspan-

nung des dorsalen Vaginalbereiches (vergleiche Abb. 20, hier gedehnt), die die Penetration

durch Formung eines trichterförmigen Eindringkanales ohne hinderliche Taschen erleichtert.

M(l) M. urotergo-cloacalis proximalis (paarig)

S y n .: retracteur du cloaque (Straus-Durckheim 1828: Taf. 5, Abb. 4, 5: i).

Origo: Laterodorsalbereich Tergit viii (Processus), proximal des or.M(d), aber nicht

deutlich von diesem getrennt (Abb. 29, 40-41). - Insertio: Treffpunkt 2 (Abb. 10, 20,

28-29, 40-41). - Verlauf: Craniad; anfangs frei, dann ventral von M(d) verlaufend (Abb.

20) und stellenweise mit M(d) verbunden (Abb. 28-29); in Copula anscheinend gedehnt.

Funktion: Kontraktion bewirkt Caudadbewegung der Kloake nach beendeter Pene-

tration; Synergist von M(d); Antagonist von M(i) [und M(e)].

M(r) M. cloacalis longitudinalis
S y n .: Von Straus-Durckheim (1828) nicht dargestellt.

Bemerkung: Vornehmlich longitudinale, irreguläre Muskelfasern der Kloake (Abb. 20,

30, 37).
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Abb. 12. Melolontha melolontha $; cranialer Bereich des weiblichen Kopulationsapparates in

Ruhestellung, Spermatophore nahezu vollständig resorbiert. Receptaculum seminis

basal, Glandula receptaculi apikal abgeschnitten. - Cranial part of female copulatory

apparatus at rest. Spermatophore nearly completely resorbed. Receptaculum semi-

nis at its base and glandula receptaculi apically cut off.

Funktion: Kontraktion vermindert die Ausdehnung, das heißt die effektive Oberfläche

der Kloaken-Membran und deren Elastizität. Starke Kontraktion im Ventralbereich bewirkt

eine Krümmung des Cloaca/Vagina-Rohres nach ventral, was möglicherweise die Spermato-

phoren-Übertragung verhindern kann (Abb. 37), siehe Kapitel 10.

M(s) M. vaginalis
S y n .: les deux portions du sphincter de la vulvelmuscle spbincter de la vulve (Straus-Dur< k-

heim 1828: Taf. 5, Abb. 4, 5: m, m'?; Taf. 6, Abb. 2: k, k')

Bemerkung: Mächtige Lage vornehmlich dorsoventraler Muskelfasern, die sich vom
Mündungsbereich der Bursa copulatrix bis zum Mündungsbereich des Oviductus erstreckt

sowie das gesamte Vaginalrohr umspannt (Abb. 1 1, 17-20, 23, 37, 40). Die Grenze /wischen

M(r) und M(s) zeigt den Übergang von der Kloake zur Vagina an (Abb. 30).

Funktion: Kontraktion bewirkt Verengung der Vagina und damit vielleicht die Ver-

hinderung der Penetration. Kontraktionswellen können den Transport der Eier durch die Va-

gina erleichtern.

M(t) M. b u r s a e

S y n .: Von Straus-Durckheim (1828: Taf. 5, Abb. 4, 5: t'; Tat. 6, Abb. 2: o, n) nicht als Muskel

benannt.

Bemerkung: Ringmuskulatur des dorsalen Abschnittes der Bursa copulatrix, dorsal

anschließend an M(s) (Abb. 11-12, 17-20, 37, 40); bildet im Bereich des Ductus bursae eine

mächtige Ringmuskelschicht die am Übergang zum Corpus bursae schwächer wird und um
das Corpus selbst nur aus wenigen dünnen Lagen feiner Fasern besieht, die weit weniger

mächtig sind als die darunterliegende cuticulär-membranöse Schicht (im Längsschnitt aul

Abb. 23 nicht darstellbar, im Längsschnitt auf Abb. 40 überzeichnet dargestellt).
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Funktion: Bei Hypera postica (Curculionidae) konnten LeCato & Pienkowski (1973:

260) beobachten, daß sich der M. bursae „during copulation and for 1-2 hr thereafter" kon-
trahiert. Sie vermuten, daß dies den Spermienfluß von der Bursa zum Ductus receptaculi er-

leichtert. Landa (1960b: 356) hingegen berichtet: „The spermatozoa leave the spermatophore
actively. They are not expelled by the pressure of the bursa copulatrix". Kontraktionszu-
stände des M. bursae lassen sich an der prall gefüllten Bursa nicht erkennen. Die Spermato-
phoren werden nach der Befruchtung nicht aktiv ausgestoßen, sondern resorbiert. Bei Melo-
lontha scheint die dünne Lage des Musculus bursae nur zur Anpassung der Bursa an den ver-

minderten Inhalt während dessen Resorption zu dienen.

M(u) M. receptaculi seminis
S y n .: Von Straus-Durckheim (1828) nicht dargestellt.

O r i g o : An der konkaven Seite des proximalen Endes des Corpus receptaculi: einige Fa-

sern entspringen bereits an der proximalen, das heißt dem Ductus bursae zugewandten Seite

des Ductus receptaculi (Abb. 18), die meisten jedoch im Bereich der Krümmung. - I n s e r-

t i o : An der konkaven Seite des distalen Endes des Corpus receptaculi.

Funktion: Kontraktion verstärkt die Krümmung des elastischen Receptaculum, was
zu einer Verringerung des Innenraumes und zu einem internen Druckanstieg führt. Ein Teil

des im Receptaculum befindlichen Sperma wird somit in den Ductus receptaculi befördert.

Bei Anthonomus grandis (Curculionidae) konnte Villavaso (1975a) feststellen, daß ein intak-

ter M. receptaculi für die Befruchtung der Eier, das heißt für die Ausstoßung des Sperma aus

dem Receptaculum notwendig ist, nicht jedoch für die Einbringung der Spermatozoen in das

Receptaculum. Hingegen fand Rodri'guez (1994) heraus, daß der M. receptaculi bei Chely-

morpha alternans (Chrysomelidae) bereits das Füllen des Receptaculum unterstützt.

Francke-Grosmann (1951: 148f; Scolytidae: Dendroctonus micans) und LeCato & Pienkowski

(1973: 260; Curculionidae: Hypera postica) nehmen an, daß mehrfache Kontraktionen durch

Änderung der Druckverhältnisse im Receptaculum einen Pumpeffekt erzeugen, der sowohl

zum Füllen als auch zur Entleerung des Receptaculum dienen. Da Receptaculum und Muscu-
lus receptaculi bei Melolontha in ähnlicher Weise konstruiert sind, ist ein ebensolches Funk-
tionieren anzunehmen.

M(v) M. ductus glandulae receptaculi
S y n .: Von Straus-Durckheim (1828) nicht dargestellt.

Bemerkung: Feine Ringmuskellage um den Ductus der Glandula receptaculi (Abb.

1 1-12). Das Corpus der Glandula umgibt kein Muskel.

Funktion: Wellenförmige Kontraktionen könnten den Sekretfluß durch den Ductus

erleichtern.

9. Funktionsmorphologisches Szenario von Kopulation und Oviposition

Im beschreibenden Teil im vorangehenden Kapitel wurden bereits die angenom-

menen Funktionen („functions") der einzelnen Muskeln im Rahmen der Kopulation

erwähnt. Im folgenden soll eine zusammenfassende Analyse des Funktionierens 10
)

(„functioning") der Kopulation bei Melolontha melolontha versucht und zu einem

funktionsmorphologischen Szenario, einer Hypothese über den Ablauf der Kopula-

tion, zusammengestellt werden. Als Grundlage dieses Szenarios dienten Präparatio-

nen fixierter Kopulations- und Ruhestadien der Kopulationsapparate beider Ge-

schlechter sowie die Befunde Landas (1960a). Paarige Muskeln werden im folgenden

als ein Muskel (im Singular) behandelt, wenn sie als Synergisten wirken.

'-) Zur Unterscheidung der Begriffe Funktion und Funktionieren vergleiche Peters et alii

(1971: 210) und Mollenhauer (1970: 27, 30). „Funktion" entspricht dem Terminus „biolo-

gical role", „Funktionieren" dem Terminus „function" bei Bock & von Wahlert (1965).
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9.1. Kopulation

Es handelt sich bei der Kopulation bei Melolontha um ein „accouplement edea-

gien" sensu Paulian (1988: 277): Die Kopulation wird durch Ausfahren und Veran-

kern des Aedoeagus im Weibchen ausgeführt. Da die Abdomina der beiden Partner

in den ersten Kopulationsphasen keinen Kontakt haben, der eine Kraftübertragung

ermöglichen würde, ist allein der Aedoeagus und seine Muskulatur für die erste Ver-

ankerung und das Hintumklappen des Männchens verantwortlich und bildet gleich-

zeitig das Scharnier. Während des Hintumklappens trägt und bewegt der Aedoeagus
die gesamte Masse des Männchens.

Ausgangsposition

In Ruhe liegt der Aedoeagus nahezu 90° um seine Längsachse nach rechts gedreht

im Abdomen, das heißt seine rechte Seite liegt dem Sternum an [vergleiche Abb. 1

(unten ist ventral)]. Die Darstellung Straus-Durckheims (I.e., Taf. 3, Abb. 5) zeigt den

Aedoeagus in unnatürlicher Ruhelage im Abdomen, bei der seine Ventralseite dem
Sternum zugekehrt ist. Diese Lage liegt in vivo wohl niemals vor, da der Aedoeagus

erst beim Ausfahren oder bereits während des Einfahrens gedreht wird, was von

Yung (1889-1894: 173) erstmals beschrieben wurde.

Phase 1 (Aufreiten)

Durch Kontraktion vor allem des linken M. spiculo-phallicus craniodistalis (B)

und des linken M. spiculo-phallicus cranioproximalis (C) wird der Aedoeagus um
90° im Gegenuhrzeigersinn um seine Längsachse gedreht, um aus der Ruhestellung

in Kopulationsstellung zu kommen und vollständig aus dem Abdomen ausgefahren

werden zu können. Gleichzeitig kontrahiert sich der M. spiculo-phallobasoapode-

malis (A/A'), was den Aedoeagus caudalwärts verschiebt und die Drehbewegung

unterstützt. Die Schließmuskeln der Kloakenkammer erschlaffen [M. urosterno-

pleuralis (1/1'), M. urotergo-sternalis posterior (2/2')]. Der Kloaken-Öffner M. ur-

otergo-sternalis anterior kontrahiert sich und öffnet die Kloaken-Kammer leicht.

Durch den caudalwärts gerichteten Druck der Paramerenspitzen auf die Innenseite

von Urosternit VIII und Urotergit VIII beim Ausfahren des Aedoagus erweitert

sich die Öffnung. Der Aedoeagus tritt aus dem Abdomen heraus. Kontraktion des

M. urotergoapodemo-spicularis proximalis (D/D') und des M. urotergo-phallicus

(L/L') verschieben Spiculum und Genitaltasche, damit auch den Aedoeagus weiter

nach caudal. Hat die dickste Stelle der Phallobasis die Öffnung des Urits VIII pas-

siert, bewirkt die Kontraktion der Schließmuskeln der Kloakenkammer durch senk-

rechten Druck auf das sich verjüngende Phallobasalapodem das weitere Austreiben

des Aedoeagus bis in Maximalposition (Abb. 13). So wird der spindelförmige Sagit-

talschnitt des Aedoeagus erklärbar. Der M. phallicus (K/K') kontrahiert sieh und re-

gelt damit die Unterbringung (Faltung) der zusammengeschobenen sem bei ausge

fahrenem Aedoeagus. Boas (1893: 255) nimmt an, daß die Kontraktion der Musculi

urotergoapodemo-spicules (D/D', E/E') das Spiculum gastrale gegen das Tegmen

drückt und den Aedoeagus in seiner ausgefahrenen Stellung fixiert.

Es ist zweifelhaft, daß allein die Kontraktion der extrinsischen Aedoeagus-Mus-

kulatur ein derartig weites Ausfahren des Aedoeagus bewirken kann, das dann den

Einsatz der Schließmuskeln ermöglicht. Bereits bei vollständig ausgefahrenen Para-

meren scheint die Grenze der Wirksamkeit des M. spiculo-phallobasoapodemalis

(A/A') erreicht, da er in dieser Stellung gestauehi und daher schlafl vorliegt (Abb.
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Abb. 13. Melolontha melolontha CT, Sasbach; Kopulationsphase 2, von lateral, Aedoeagus
maximal ausgefahren. Pfeil: Sutur zwischen Tergit und Sternit VII. - Copulation

phase 2, in lateral view, aedeagus maximally extruded. Arrow: Suture between ter-

gite and sternite VII.

17-20). Wahrscheinlich werden durch Kompression des Abdomen („Pumpen") zu-

sätzlich hydraulische Kräfte wirksam, die das Ausfahren unterstützen.

Phase 2 (Offnen der Kloake)

Kontraktion des mächtigen M. phallobasoapodemo-phallicus ventralis (M/M')

beugt die Parameren ventralwärts (Abb. 13-14). So hakt das Männchen die Parame-

renspitzen von dorsal in den Apex des Pygidialprocessus des Weibchens ein, um die-

ses zur Öffnung der Kloake zu drängen. Die Ausprägung der Spitze der Parameren

muß ein festes Einhaken bei unterschiedlich langen und breiten Pygidialprocessus-

Apices ermöglichen, da beide Geschlechter, also auch die Weibchen, hier eine hohe

Variabilität zeigen (Lang 1947, Niklas 1970). Das Männchen trifft den weiblichen

Pygidialapex leichter, wenn Dreh- und Scherbewegungen des Aedoeagus möglich

sind. Es ist vorstellbar, daß dies durch Kontraktion des M. spiculo-phallicus cauda-
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PrPyg

ApexPm

14 M(N') M(R)/(R)* fem

Abb. 14. Melolontha melolontha Cf, Sasbach; Kopulationsphase 2, Aedoeagus maximal aus-

gefahren, von lateral, lateral aufpräpariert. Die Verbindung von M(R) ;;
" mit der „first

connecting membrane" wird hier von einer Ausbuchtung der fem verdeckt. - Co-
pulation phase 2, in lateral view, aedeagus maximallv extruded, laterallv opened.

Connection between M(R) ::
' and first connecting membrane covered by a Protru-

sion of fem.

lis (F/F') erreicht wird, die durch Annäherung der beiden Muskel-Treffpunkte 1 und

2 die Verspannung der Genitaltasche im Urit VIII lockern würde.

Die Parameren führen durch die abwechselnde Kontraktion der beulen Antago-

nisten M. phallobasoapodemo-phallicus ventralis (M/M') und dorsalis (N/N')

nickende Bewegungen aus. Dabei wird die Spitze des weiblichen Pygidialprocessus

im Bereich der ventralen Laminae der Parameren basalwärts verschoben. Die Para-

merenspitze nähert sich dabei von ventrocaudal der Kloakenöffnung des Weibchens.

Phase 3 (Penetration)

Die Schließmuskeln der Kloakenkammer des Weibchens erschlaffen, der M. uio-

tergo-sternalis anterior kontrahiert sich und öffnet die Kioakenkammer leicht. Der
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Abb. 15. Melolontha melolontha C? + $, Sasbach; Kopulationsphase 3, von lateral. Linke Me-
tatibia des C? apikal abgeschnitten. 5 grau unterlegt. - Copulation phase 3, in lateral

view. Left metatibia of C? apically cut off. $ grey.

keilförmigen Apex der Parameren schiebt sich durch den entstandenen Schlitz.

Durch Kontraktion des M. phallobasoapodemo-phallicus dorsalis (N/N') werden

die Parameren wieder gerade gestellt, so daß sie mit der Phallobasis eine gerade Li-

nie bilden. Gleichzeitig wird der Aedoeagus, vermutlich durch starke Kontraktion

der männlichen Kloaken-Schließmuskeln, noch weiter ausgefahren. In dieser Stel-

lung werden die Parameren vollständig eingeführt, wobei der Vorschub des Tegmen
vom Abdomen geleistet wird (Abb. 15).

Bei der Penetration werden Vulva und Kloake cranialwärts verschoben und bil-

den die funktionelle Verlängerung der relativ kurzen Vagina nach caudal, was durch

Kontraktion von M. urotergoantecosta-cloacalis distalis (e/e'), M. urosternoante-

costa-cloacalis (g/g') und M. urotergoantecosta-cloacalis proximalis (i/i') unterstützt

wird. Der M. cloaca-vaginalis (k/k') kontrahiert sich mutmaßlich, um störende Ta-

schenbildung im dorsocranialen Bereich der Vagina zu verhindern und einen prakti-

kablen Eindringkanal zu bilden. Die ventralen Vaginalpalpen werden von den Para-

meren gegen die Kloaken-Membran gedrückt und verschließen die Öffnung des

Ductus glandulae accessoriae.

Phase 4 (Hintüberkippen und Starre)

Kontraktion von M. spiculo-phallicus craniodistalis (B/B') und M. spiculo-phal-

licus cranioproximalis (C/C) bewirkt, vermittelt über die scm, einen Retraktions-

zug auf das Tegmen. Wird die Kloakenkammer nun leicht geöffnet, wird die Phallo-

basis in das Abdomen zurückgezogen. Unterstützend werden durch Kontraktion

an mm
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16

Abb. 16. Melolontha melolontha C? + $, Sasbach; Kopulationsphase 4, von lateral. 9 grau un-

terlegt. - Copulation phase 4, in lateral view. $ grey.

von M. urotergoapodemo-spicularis distalis (E/E') und M. urotergoantecosta-phalli-

cus (I/F) auch Spiculum und Genitaltasche leicht cranialwärts in Normalposition ge-

zogen. Während des Retraktionsvorganges bleibt der Aedoeagus im Weibchen als An-

ker in fester Position, und der Körper des Männchens bewegt sich gemäß der bogen-

förmigen Einzugsbewegung der Phallobasis. Als Konsequenz ergibt sich das beob-

achtete Hintüberkippen. Während dieses Hintüberkippens wird der Pygidialproces-

sus des Weibchens ohne zusätzlichen Aufwand in die ventrale Membrantasche d ei-

sern eingeführt und dabei der Sternit VIII des Männchens unter den Sternit YI1 ge-

schoben (Abb. 45). Ermöglicht wird dies durch die vergrößerte Intersegmentalmem-

bran zwischen beiden Sterniten (Abb. 45). Der Winkel zwischen den Geschlechtspart-

nern beträgt nun annähernd 180° (Abb. 16, 45). Die penetrierten Parameren ver-

größern die Öffnung der Kloakenkammer. Dadurch wird der M. urosterno-pleuralis

(1/1') gedehnt, was eine Zugspannung auf das Pygidium des Weibchens hervorruh. I s

entsteht ein Druck der Pygidialspitze von innen auf die Phallobasis, die wiederum von

innen an das Pygidium des Männchens gedrückt wird. In gleicher Weise wird der

männliche Pygidialapex von außen an das Sternum des Weibchens angelegt oder gar

angepreßt. Zudem kommen folgende mechanische Gesperre zur Wirkung:

- Die ventralen, basalen Auslappungen der Parameren verhindern das I [erausrut-

schen des weiblichen Pygidialprocessus aus dem Männehen, indem sie dem ventro-

basalen Teil des Tergits viii des Weibchens anliegen oder gar Druck auf diesen aus-

üben (Abb. 45: Pfeil rechts von „T viii").
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- Das weibliche Pygidium verankert sich mit einer lateralen, lappenartigen Bil-

dung am Aedoeagus im ventralen Gelenkbereich zwischen Parameren und Phallo-

basis (Abb. 19: Pfeil).

- Der dorsoapikale Rand der Phallobasis wird vom ventrobasalen Rand des Ter-

gits VIII fixiert (Abb. 45: Pfeil unter „Eph").

- Ein zu tiefes Einfahren des weiblichen Urits viii in das Männchen wird von ei-

ner ventrobasalen Rinne im männlichen Tergit VIII verhindert, in die sich der Cau-

dalrand des weiblichen Sternits viii schiebt (Abb. 45: Pfeil rechts unterhalb „ins

fem").

- Die hakenförmigen Apices der Parameren schieben sich in laterale Falten an der

Basis des Ductus bursae [Abb. 45: Pfeil bei „(ApexPm)"].

Diese Konstruktion entspricht der von Thilo im Jahre 1899 (p. 504) formulierten

Regelhaftigkeit: „Ueberall dort, wo es erforderlich ist, einen Körperteil dauernd in

einer und derselben Stellung zu erhalten, finden wir das Bestreben, diese Arbeit den

Muskeln durch Sperrvorrichtungen abzunehmen." Im vorliegenden Falle wirken

skierotisierte Strukturen (Pygidialprocessus, laterale Lappen, Apices der Parameren,

Urite) und die Elastizität der Membranen und Muskeln zusammen, um kräftespa-

rend die Kopulationsposition zu fixieren.

In dieser Position kann die Spermatophoren-Substanz übertragen werden.

Hierzu muß der Endophallus ausgestülpt werden. Der Apex der Parameren liegt be-

reits unter der Öffnung des Ductus bursae (Abb. 24). Der M. phallobasoapodemo-

phallicus dorsalis (N/N') kontrahiert sich und öffnet die Parameren, das heißt be-

wegt sie voneinander weg und gibt die Einstülpungsöffnung des Endophallus am
Apex der Parameren frei. Der gesamte Endophallus wird durch Kontraktion des M.
phallobaso-endophalloapodemalis (O/O') caudalwärts verschoben. Kontraktions-

wellen des M. endophalloapodemalis (S) schieben die Spermatophorenmasse caudad

durch den Endophallus. Es ist nun anzunehmen, daß
- a) durch wellenförmige Kontraktionen von M. endophallicus externus (R), M.

endophalloapodemalis (S) und M. endophalloapodemo-endophallicus (T/T') im Zu-

sammenspiel mit dünnen, mikroskopisch kleinen Stacheln, die den Endophallus be-

decken (Landa 1960a: Taf. 1, Abb. 2) und ein Zurückrutschen verhindern,

- b) durch den caudalwärts gerichteten Schub der Spermatophorenmasse, was

Landa (1960a: 311) ohne Begründung ablehnt, und
- c) vermutlich auch unter Beteiligung von Hämolymphdruck

die Ausstülpung des Endophallus erreicht wird (vergleiche Landa 1960a: 310). Zwi-

schen äußerer und innerer Endophallus-Membran befindet sich ein abgeschlossenes

Lumen (Abb. 44-48: CavEph). Bei Erhöhung des Innendrucks dieses Lumens, ent-

faltet sich der Endophallus und streckt sich caudalwärts.

Der Endophallus stülpt sich in die Bursa copulatrix hinein und wird danach, ca.

30' bis 1 h nach Beginn der Kopulation, von der Spermatophorenmasse gefüllt

(Landa 1960a: 311). Craniad gerichtete, breite, mikroskopisch kleine Stacheln auf

dem paarigen apikalen Endophallussklerit (Landa 1960a: Taf. 1, Abb. 3), die dem
Ductus bursae fest anliegen, verhindern ein Zurückrutschen des Endophallus. Die

Bursa wird prall und vergrößert sich, wobei der M. bursae gedehnt wird. Zu klären

bleibt, ob die lang anhaltenden Pumpbewegungen des Weibchens nur ein Zeichen

der Erregung sind oder auch an der Formung der Spermatophore mitwirken.

Nach einigen Stunden ist die Insemination beendet. „The duration of the copula-

tion is mainly caused by the changes taking place in spermatophore, prior to the ac-
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tivation of spermatozoa and by the preparation of spermatozoa for the transit into

receptaculum seminis which must be effected sooner before the digestion of sper-

matophore by enzymes of the bursa." (Landa 1960a: 311). Durch Kontraktion des

M. endophalloapodemo-endophallicus (T/T') wird der ausgestülpte Teil des Endo-
phallus zwischen die Parameren zurückgezogen, wobei die Spermatophore durch

das Orificium endophalli freigegeben wird (Abb. 21, 22: OrifEph; cf. Landa 1960a:

303, Abb. 2) und in der Bursa copulatrix zurückbleibt. Der Endophallus wird durch

Kontraktion des M. endophalloapodemo-endophallicus (T/T') in seine Ruheposi-

tion eingefaltet, wobei der caudale Apex des proximalen Endophallus-Sklerits die

craniale Grenze markiert, über die hinaus keine Einfaltung mehr möglich ist, das

heißt es erfolgt keine Knickung des Sklerits. Durch Erschlaffung des M. phallobaso-

apodemo-phallicus dorsalis (N/N') schließen sich die Parameren nach dem Rückzug
des Endophallus wieder.

Die Weibchen von Melolontha melolontha sind polygam. Wenn sich bereits ein

bis drei (Landa 1960a: 301) mehr oder weniger resorbierte Spermatophoren in der

Bursa copulatrix befinden, das heißt wenn sich der zur Verfügung stehende Innen-

raum verändert, dann nimmt auch die zusätzlich eingebrachte Spermatophore eine

andere Form an: Diese wird dem Rest der bereits in der Bursa befindlichen aufgela-

gert, was zur Erweiterung des dorsalen Bereichs des Ductus bursae führt, so daß die

Grenze zwischen Ductus und Corpus bursae nicht mehr erkennbar ist. Da der Duc-

tus bursae dehnbar ist, aber beim Einbringen der ersten Spermatophore nicht ge-

dehnt wird, kann die Form der Spermatophore nicht nur von der Form der Bursa

copulatrix abhängig sein. Die konstruktiven Vorgaben des übertragenden Organs,

des ausgestülpten Endophallus, und die Menge der Spermatophoren-Substanz sind

an der Formgebung der Spermatophore ebenso beteiligt. Unterstützt wird diese An-

nahme durch Eberhards (1992: 1776) Beobachtung, daß in der Gattung Macrodacty-

lus die Spermatophoren artspezifisch geformt sind, nicht jedoch die Bursae copula-

trices. Allerdings weicht bei dieser Gattung die Übertragungsweise von derjenigen

bei Melolontha ab.

Zusammenfassend kann festgestellt werden, daß die Form der Spermatophore ab-

hängig ist von
- a) der Form des freien Innenraumes der Bursa copulatrix,

- b) der Menge der übertragenen Substanz und
- c) der Form des ausgestülpten Endophallus.

Die Spermatophore besteht ausschließlich aus Substanzen aus dem männlichen

Hoden und den männlichen Glandulae accessoriae (Landa 1960a,b). Bei manchen

anderen Scarabaeoidea wird der Rest der verbrauchten Spermatophore vor einer er-

neuten Kopulation ausgestoßen, bei Melolontha hingegen wird die Spermatopho-

ren-Substanz resorbiert (Landa 1960a: 307). Der Musculus bursae (t) dient bei Me-

lolontha daher nicht zum Ausstoßen verbrauchter Spermatophorenreste, wie dies

bei den anderen Taxa zu vermuten ist. Dies erklärt die Dünnheit der Muskelschicht

im Endbereich des Corpus bursae. Zum Ausstoßen wäre gerade in diesem Bereich

eine kräftige, stark kontraktionsfähige Muskellage notwendig.

Phase 5 (Trennung)

Um festen Halt zu finden, das heißt um ein Widerlager für das 1 lerausziehen der

Parameren aus der Vagina zu schallen, beugt sieh das Männchen nach vorn und

nimmt wieder die aufreitende Position aul dem Weibchen ein. Dabei wird der
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Aedoeagus, wohl durch seine stabile Position im Weibchen, aus dem männlichen

Abdomen maximal ausgefahren. Danach kontrahieren sich M. urotergoapodemo-

spicularis distalis (E/E') und M. urotergoantecosta-phallicus (I/F), wodurch das Spi-

culum gastrale craniad verschoben wird, wobei es über die gedehnte scm den

Aedoeagus mit sich zieht.

Möglicherweise wird durch die Kontraktion des M. spiculo-phallicus caudalis

(F/F') die Verspannung des Aedoeagus und seiner Genitaltasche gelockert, um
durch Dreh- und Scherbewegungen den Austritt aus der Vagina zu erleichtern.

Es existieren keine Aedoeagus-Retraktoren. Der Aedoeagus wird nicht in ei-

nem Zuge eingezogen. Der erste Abschnitt des Einziehens geschieht vermutlich

durch die Elastizität der gespannten scm. Der endgültige Einzug dürfte hauptsäch-

lich durch oszillierende Schließbewegungen der Kloake (Tergit und Sternit VIII) be-

wirkt werden, die das Tegmen sukzessive einschieben, was durch dessen sich apikal-

wärts verjüngende Form ermöglicht wird.

Beim Einfahren kontrahieren sich der rechte M. spiculo-phallicus craniodistalis

(B') und der rechte M. spiculo-phallicus cranioproximalis (C), wodurch der

Aedoeagus im Uhrzeigersinn um seine Fängsachse gedreht und damit in seine Ru-
heposition (Seitenlage) gebracht wird. Auch diese Drehbewegung unterstützt das

Einfahren. Wenn die hakenförmigen Apices der Parameren die Kloaken-Öffnung

passieren, liegt der Aedoeagus bereits so weit auf der Seite, daß sie sich im Öff-

nungsbereich nicht mehr verhaken können.

Durch Kontraktion des M. phallobasoapodemo-endophallicus ventralis (P/P')

oder aber durch Erschlaffen des M. phallobaso-endophalloapodemalis (O/O') wird

der eingestülpte Endophallus craniad in seine Ruheposition verschoben. M. uro-

sterno-pleuralis (1/1') und die M. urotergo-sternales (2/2' unter anderem) kontra-

hieren sich und schließen die Kloake.

Beim Weibchen kontrahieren sich M. urotergo-cloacalis distalis (d/d') und M.

urotergo-cloacalis proximalis (1/1'), um die Vagina und die Kloake caudad in Ruhe-

position zu bringen.

Die Kopulation ist beendet.

Anmerkung zur Phylogenie

Bei Famellicornia wurde die Übertragung der Spermatophore nur noch bei mit-

telamerikanischen Arten der Genera Phyllophaga (Eberhard 1993a) und Macrodac-

tylus (Eberhard 1993b), bei der neuseeländischen Costelytra zealandica (White)

(Stringer 1990) (alle: Melolonthinae) sowie beim afrotropischen, in die Australis

eingeschleppten Nashornkäfer Heteronychus arator (F.) (Dynastinae) untersucht

(Johannesson 1975). Bei Phyllophaga wird der Endophallus nur in den Basalbereich

der Bursa copulatrix (= „bursa" sensu Eberhard; = Cranialbereich der Vagina?) ein-

geführt, wohingegen der sich anschließende „bursa sac duct" und der apikale „bursa

sac" vom Corpus des Endophallus nicht erreicht werden. Nur ein dünner, fingerför-

miger Fortsatz, das „Flagellum" (sensu Eberhard 1993a: 684), dringt bis in den Duc-

tus bursae, selten bis in das Corpus bursae vor. Die Übertragungsweise des Spermas

oder einer Spermatophore bleibt jedoch ungeklärt. Bei Macrodactylus wird die rela-

tiv kleine Spermatophore in der Vagina an der Mündung des Ductus receptaculi ab-

gelegt. Der Endophallus stülpt sich nicht in das Corpus der Bursa copulatrix ein,

dient jedoch als „mould for the spermatophore" (Eberhard 1993b: 59). Allerdings ist

der Übertragungsmechanismus noch nicht vollständig geklärt: „The means by
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which a spermatophore was transferred from the mouth of the spermathecal duct to

the spermatophore sac was unclear." (Eberhard 1993b: 58). Die Übertragungsweise

bei Costelytra zealandica gleicht hingegen derjenigen bei Melolontha (Stringer 1990:

335): Nach Einstülpung des Endophallus in die Bursa copulatrix wird dort die Sper-

matophore gebildet. Danach wird der Endophallus wieder eingezogen und hinter-

läßt die Spermatophore in der Bursa. Diesen Bildungsmodus zeigt auch Heterony-

chus arator. Die Penetration dauert bei dieser Species noch länger als bei Melolontha:

Unter Laborbedingungen wurden 12 - 26 h festgestellt. 30' nach Beginn der Pene-

tration wird der Endophallus in die Bursa copulatrix gestülpt und die Spermato-

phore in gleicher Weise wie bei M. melolontha übertragen (Johannesson 1975:

17-20). Sie wird in allen besprochenen Fällen, wie bei M. melolontha, nach der Be-

fruchtung nicht aktiv ausgestoßen, sondern über lange Zeit hin resorbiert.

Da sich die Übertragungsmodi der Spermatophore bei Melolontha (Melo-

lonthinae) und Heteronychus (Dynastinae) gleichen, innerhalb der Melolonthinae

jedoch verschieden sind, liegt die Vermutung nahe, daß der erstgenannte Modus ur-

sprünglich ist, wohingegen die Modi bei Macrodactylus und Phyllophaga davon ab-

geleitet sind.

9.2. Oviposition

Das folgende Szenario gründet sich auf die Hypothese, daß zur Oviposition

Kloake und Vulva ganz oder teilweise aus der Kloakenkammer herausgestülpt wer-

den (Abb. 38-39) und bleibt daher solange spekulativ, bis Beobachtungen der Ovi-

position vorliegen.

Es existieren keine Kloaken-Extraktoren. Die Ausstülpung kann nur durch

hydraulische Kräfte erfolgen: Erhöhter Hämolymph-Innendruck vermag die

Kloake samt Vulva und Rectum auszustülpen, was sich artifiziell durch Zusammen-
drücken des Abdomen erreichen läßt (Abb. 38-39). Im Versuch wurde die Kloake

soweit wie möglich aus der Kloakenkammer hydraulisch herausgedrückt. Da dazu

ein starker Druck auf das Abdomen notwendig war, ist anzunehmen, daß das Aus-

maß der Ausstülpung bei der Oviposition geringer ist. Die funktionsmorphologi-

sche Interpretation bleibt durch diesen Unterschied unberührt.

Die artifizielle Ausstülpung gelingt nur, wenn das Weibchen zur Oviposition be-

reit ist. Die Kloakenkammer muß leicht geöffnet sein, die internen Voraussetzungen

(Kontraktionsmuster der Muskulatur) ließen sich nicht feststellen.

Bei ausgestülptem Ovipositor bewirkt die Kontraktion des M. cloaca-palpalisva-

ginalis (a/a'), daß der borstentragenden Teil der Vaginalpalpen vom Ovipositor weg
auf das Substrat zuschwenkt, so daß ein Abtasten des Substrates erleichtert wird.

Der Transport der Eier vom Oviductus communis über die Vagina zur Vulva er-

folgt mutmaßlich durch wellenförmige Kontraktionen des M. vaginalis (s), der sich

bis zum Mündungsbereich des Oviductus communis erstreckt. Hilfreich sind hier-

bei die von Landa (1960a: 300) festgestellten vaginalen „spines and carinae", die das

Zurückrutschen der Eier verhindern.

Durch Kontraktion von M. urotergo-cloacalis distalis (d/d'), M. urotergoante-

costa-cloacalis distalis (e/e'), M. urosternoantecosta-cloacalis (g/g') und M. uroter-

goantecosta-cloacalis proximalis (i/i') wird der Ovipositor wieder eingezogen, even-

tuell unter Beteiligung des M. cloaca-bursalis (b/b'). Das Erreichen der Ruhe-Ver-

spannung des Genitoanalkomplexes, an der mutmaßlich die gesamte Genitoanal-
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M(t) BuCop M , dI)

79

M2'

40
Abb. 40. Melolontha melolontha $, Sasbach; simulierte Oviposition: ausgestülpte Kloake,

von lateral. Sagittaler Anschnitt. Rectum und Oviductus präapikal abgeschnitten. -

Simulated oviposition: extruded cloaca, in lateral view. Sagittal section. Rectum and

oviduet preapically cut off.

muskulatur beteiligt ist, ist ein hochkomplexer Vorgang, der nicht aufgedeckt wer-

den konnte.

10. Wie verhindert das Weibchen die Insemination?

Ein Beitrag zur „Female-choice-Hypothese"

Nach dem Paarungsflug sind die Männchen der Melolonthinae sexuell überaus

aktiv und wenig selektiv bei der Wahl des Kopulationspartners. Vielfach wurden bei

Melolontha melolontha Kopulationsversuche von efef bei bereits kopulierenden

Weibchen oder gar bei gleichgeschlechtlichen Individuen beobachtet (et. \1 ISS),

Noel 1895, Fere 1898, Pic 1907, Weber 191 5, Gauss 1966: 293f). Laboulbeni (1859)

Abb. 38. Melolontha melolontha $, Sasbach; simulierte Oviposition: ausgestülpte Kloake.

von lateral. - Simulated oviposition: extruded cloaca, in lateral \ iew.

Abb. 39. Melolontha melolontha 9, Sasbach; simulierte Oviposition: ausgestülpte Kloake,

von ventral. - Simulated oviposition: extruded cloaca, in * eniral \ iew.
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M(d')

M(e') M2'

41
M(h')

Abb. 41. Melolontha melolontha $, Sasbach; simulierte Oviposition: ausgestülpte Kloake,

von lateral. Sagittaler Anschnitt. Vagina, Bursa copulatrix, Oviductus und Rectum
entfernt. - Simulated oviposition: extruded cloaca, in lateral view. Sagittal section.

Vagina, bursa copulatrix, and rectum removed.

und Gadeau de Kerville (1896) berichten gar von einer Copula Phase 4 zwischen

zwei Männchen, wobei der erstgenannte Autor bei einer Sektion feststellte, daß der

Endophallus des penetrierenden Aedoeagus bereits ausgestülpt war. Sollte eine Aus-

wahl des Geschlechtspartners bei Melolontha stattfinden, so muß diese vom Weib-

chen ausgehen.

Die Weibchen besitzen einen Mechanismus, die Kopulation mit unerwünschten

Männchen vor der Insemination zu beenden, wie ich es bei M. melolontha beobach-

ten konnte. Schon Raspail (1896: 338, 340f) stellt fest, daß die Kopulation bei bereits

halb oder vollständig eingeführtem Aedoeagus, ja sogar nach erfolgtem Umklappen
abgebrochen werden kann, auch unter heftiger Gegenwehr des Männchens. In ei-

nem Falle wurde gar Spermamasse aktiv ausgestoßen [„Apres Pexpulsion du penis,

une masse ronde d'apparence gelatineuse apparait ä l'orifice anal de la femelle et

disparait comme mue par un mouvement respiratoire." (I.e., p. 341)].

Diese Befunde belegen die Effizienz, mit der das Weibchen die Insemination zu

unterdrücken vermag. Aus der Darstellung der anatomischen Verhältnisse in Kapi-

tel 7. ist ersichtlich, daß es sich nicht um einen Mechanismus nach dem mechani-
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sehen Schlüssel-Schloß-Prinzip handeln kann. Aus den Beobaehtungen läßt sich

schließen, daß vielmehr eine vom Weibchen aktiv gesteuerte Abwehrhandlung vor-

liegt und daß damit das Weibchen wählen kann, ob es die Insemination durch ein be-

stimmtes Männchen zuläßt oder nicht („female choiee"). Da der dieser Wahl zu-

grunde liegende Mechanismus versteckt, das heißt im Genitaltrakt des Weibchens

angewandt wird, sprechen wir hier vom „cryptic female choiee" (Thornhill 1983,

Eberhard 1991). Im folgenden diskutiere ich eine Hypothese, wie dieser versteckte

Mechanismus bei Melolontha funktionieren könnte.

Abb. 37 zeigt eine Copula Phase 4, die 10' nach dem Hintumklappen des Mann-

chens fixiert wurde. Der Apex der Parameren (gestrichelte Linie) befindet sich hier in

einer dorsocranialen Tasche der Vagina. Die Öffnung des Ductus bursae liegt ven-

troeraniad dieser Tasche, so daß keine Möglichkeit zur Ausstülpung des Endophallus

und zur Verbringung der Spermatophorenmasse in die Bursa copulatrix besteht.

Möglicherweise kann diese Konstellation vom Weibchen aktiv herbeigeführt werden,

in dem der M. cloacalis longitudinalis (r) und die ventralen Bereiche des M. vaginalis

(s) sich kontrahieren, wodurch das Cloaca-Vagina-Rohr ventroeraniad gekrümmt

und damit die Bursa nach ventral gezogen wird. Die dorsalen Bereiche des M. va-

ginalis hingegen erschlaffen, um eine Tasche zu bilden, in der sich die Parameren ver-

fangen. Da die Ausstülpung des Endophallus nicht erfolgen kann, bricht das Männ-

chen die Kopulation ab, oder das Weibchen drückt durch sukzessive Kontraktion des

mächtigen M. vaginalis von cranial nach caudal die Parameren aus der Vagina heraus.

Bei der von Raspail (I.e.) beobachteten Spermamasse handelt es sich sicherlich um
vorzeitig ausgetretene Substanz und nicht um die ausgeformte Spermatophore.

Wenn sich die Parameren am cranialen Ende der Vagina unter der Öffnung des

Ductus bursae befinden und sich der Endophallus in die Bursa hineingestülpt hat, ist

ein aktives Herausdrücken der Parameren durch das Weibchen nicht mehr vorstell-

bar, da

- a) der Endophallus eine Verankerung im weiblichen Genitaltrakt bildet und

- b) sich der Parameren-Apex zu weit cranial befindet, als daß die oben postu-

lierte sukzessive Kontraktion des M. vaginalis noch von cranial her angreifen

könnte.

Eberhard (1992: 1775, 1778) berichtet von einem bereits vor der vollständigen Pe-

netration einsetzenden Abwehrverhalten des Weibchens bei der neotropischen Gat-

tung Macrodactylus: „the vulva was closed and the vagina walls squeezed together,

probably making intromission through the vulva into the vagina difficult or impossi-

ble for the male." Die Penetration endet in der Kloake. Diese Strategie ist bei den kur-

zen, gedrungenen Parameren von Macrodactylus wirksam. 1 )ie langen, schmalen, api-

kalwärts konvergierenden Parameren von Melolontha können aul ( '.rund ihres länge-

ren Hebelarmes eine größere Penetrationskraft aul die Vulva ausüben und daher

leichter eindringen. Dies mag der Grund dafür sein, daß bei Melolontha der Verhin-

derungsmechanismus der Insemination erst nach erfolgter Penetration wirksam wird.

11. Entsprechungen im männlichen und weihlichen Kopulationsapparat

und deren phylogenetische Interpretation

Wie die in den Kapiteln 6. und 7. dargelegten Befunde zeigen, weisen die Sklerite

der ektodermalen Genitalien bei den beiden Geschlechtern keine l bereinstimmun-

gen in Zahl und Lagebeziehung aul. Betrachten wir nur die Sklerite, können wir
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T VIII

laterodorsal

M(E)

Rect lateral

Spie cranial

42

43

Abb. 42. Schema der Lagebeziehungen der extrinsischen Muskulatur des männlichen Kopu-
lationsapparates von Melolontha melolontha. - Arrangement of the extrinsic mu-
scles of the male copulatory apparatus of Melolontha melolontha.

Abb. 43. Schema der Lagebeziehungen der Muskulatur des weiblichen Kopulationsapparates

von Melolontha melolontha. - Arrangement of the muscles of the female copulatory

apparatus of Melolontha melolontha.
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keine Entsprechungen in den beiden Organsystemen erkennen. Hingegen zeigen die

Genitalmuskeln der beiden Geschlechter erstaunliche Übereinstimmungen sowohl

in Zahl als auch in den Lagebeziehungen zueinander. In Abb. 42 und 43 werden die

extrinsische Muskulatur des männlichen Genitoanalkomplexes und die weibliche

Genitoanalmuskulatur schematisch gegenübergestellt.

In beiden Geschlechtern liegen 13 Muskeln vor, die über zwei Muskel-Treff-

punkte miteinander in Verbindung stehen. Die Treffpunkte sind durch einen Muskel
verbunden (F/f). Von beiden Treffpunkten führt jeweils ein Muskel (D/d, L/l) zum
Lateralbereich des Tergits VIII, ein Muskel zur Antecosta des Tergits VIII (E/e, I/i)

und ein weiterer Muskel zum Lateralbereich des Rectum (H/h, J/j). Vom Treffpunkt

2 führt jeweils ein sich auffächernder Muskel zu membranösen Bereichen der Geni-

taltasche (K) oder der Vagina (k). Vom Treffpunkt 1 zieht ein kräftiger Muskel zur

Antecosta des Sternits VIII (G/g), der beim Weibchen nach ventral vom Treffpunkt

1 abgerückt, aber durch einige Fasern (g'
:

") mit diesem noch assoziiert ist. Die Mus-
keln a, b und c treffen sich beim Weibchen am Treffpunkt 1, wohingegen sie beim

Männchen cranialwärts verlagert sind.

Es finden sich beim Weibchen keine Entsprechungen der intrinsischen Muskula-

tur des Aedoeagus.

Aus der beschriebenen, nahezu vollständigen Entsprechung zwischen weiblicher

und extrinsischer männlicher Genitalmuskulatur läßt sich nach dem Sparsamkeits-

prinzip die Hypothese aufstellen, daß sich auch die Ursprungs- und Ansatzbereiche

der entsprechenden Muskeln entsprechen, wie es die folgende Zusammenstellung

(Tabelle 1) zeigt. Tergite und Sternite sowie das Rectum werden wegen ihrer eindeu-

tigen Entsprechungen nicht aufgeführt.

Tabelle 1. Entsprechungen der Bereiche von Muskel-Insertionen und -Origines im weibli-

chen und männlichen Geschlecht. Bei or.M(B) und ins.M(b) sowie or.M(C) und

ins.M(c) handelt es sich um entsprechende Bereiche, da Origo und Insertio nicht

phylogenetisch, sondern funktionell definiert werden. - Corresponding areas of

muscle insertions and origins in male and female.

Bereich cf 9

Treffpunkt 1 caudaler, lateraler Apex des Spiculum gastrale Kloaken -Membran, lateral

Treffpunkt 2 sem, dorsal Kloaken -Membran, dorsolateral

ins.M(A/a) Phallobasalapodem, cranial Basis der Bursa copulatrix, lateral

or.M(B)/ins.M(b) Spiculum gastrale, cranial, distal Glandula accessoria

or.M(C)/ins M(c) Spiculum gastrale, cranial, proximal Palpus vaginalis

ins.M(K/k) sem dorsal Vagina dorsolateral bis lateral

Die Entsprechungen der Muskeln A, B und C mit den Muskeln a, b und c sind

nicht eindeutig, weil A, B und C vom Treffpunkt 1 abgerückt sind. 1 )a sieh sow oh]

M(A) als auch M(a) am weitesten craniad in den eingestülpten Genitaltrakt Innern

erstrecken, betrachte ich sie als entsprechende Muskeln. Es ist nach topographischen

Gesichtspunkten nicht zu entscheiden, ob die Ursprünge oder die Ansätze von

M(B) und M(C) vom Treffpunkt 1 abgerückt sind. Im letzteren Falle könnte der cra-

niale Apex des Spiculum gastrale noch als Teil des l'reftpunktes I betrachtet werden,

und der dorsal davon liegende Bereich dev sein entspräche Palpus vaginalis und

Glandula accessoria. Die Befunde Deuves ( l

l
'

l ^2) sprechen jedoch eher für die in der
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vorstehenden Tabelle genannte Hypothese: Bei einem Gynander des Rosenkäfers

Cotinis mutabilis Gory et Perch. (Cetoniinae) findet er beborstete Skiente im cauda-

len Teil des Spiculum gastrale, die den weiblichen ventralen apikalen Vaginalpalpen

ähneln (I.e., Abb. 5). Daraus folgert er, daß es sich bei den ventralen apikalen Va-

ginalpalpen und dem caudalen Teil („synsclerit ventral") des Spiculum um entspre-

chende Strukturen handelt. Dies korreliert mit meiner Annahme, daß es sich bei

ins.M(b) und or.M(B) um entsprechende Bereiche handelt, denn or.M(B) liegt an der

Proximalseite der lateralen Äste des cranialen Teiles des Spiculum und damit dem
caudalen Teil des Spiculum zugekehrt, der sich bei den Cetoniinae zwischen den la-

teralen Ästen cranialwärts bis in die ausgezogene Spitze erstreckt (Abb. 6 in Deuve

1992: 306; cf. D'Hotman & Schultz 1990b: 32-34). Or.M(B) liegt also in dem Be-

reich, in dem sich bei Melolontha der craniale Ausläufer des caudalen Teils befinden

würde, wäre das Spiculum breiter gebaut.

Das Spiculum gastrale schließt, vermittelt über die „third connecting membrane",

direkt caudal an den Urit VIII an. Die Vermutung, es handle sich um ein Derivat des

Urits IX, wird gestützt durch die Tatsache, daß die Genitaltasche in für die Lamelli-

cornia plesiomorpher Ausprägung ein ventrales, ein dorsales und zwei laterale Skle-

rite besitzt (Scholtz 1990: 1038f; siehe auch Hieke 1971). Sie ähnelt damit einem prä-

genitalen Urit mit Sternit, Tergit und pleuralen Bereichen und wird als Genitalkap-

sel bezeichnet (Geotrupidae: Hieke 1966: 56, Abb. 44; Lucanidae: D'Hotman &
Scholtz 1990a: lOff; Pleocomidae: id.: 22f; Ochodaeidae: id.: 29f). Nach vergleichen-

den Untersuchungen der Urite IX und X bei „über 50 Arten fast aller Familien und

Unterfamilien der Lamellicornia" hält Hieke (1971) das Spiculum für ein Derivat der

Apodeme des Tergits IX. Ich vermute, daß dies nur auf den bei Melolontha Y-för-

migen, cranialen Teil des Spiculum zutrifft, wohingegen der V-förmige caudale Teil

vom Sternum IX oder pleuralen Bereichen des Urits IX abgeleitet sein könnte. Für

diese Hypothese, die einer vergleichend-morphologischen Absicherung bedarf,

spricht Deuves oben genannter Befund der Entsprechung von Vaginalpalpen (Urit

IX) und caudalem Bereich des Spiculum unter der Voraussetzung, daß Mickoi ins
(1973) Annahme zutrifft, die ventralen (apikalen) Vaginalpalpen der Coleoptera

seien Derivate der Gonocoxite und Gonostyli des Urits IX. Dann nämlich kann der

Abb. 44. Schematisierter Sagittalschnitt des männlichen Kopulationsapparates von Melo-

lontha melolontha in Ruhe. Um Vergleichbarkeit zu gewährleisten, wurde der

Aedoeagus in aufrechter Position dargestellt (Spiculum bleibt jedoch in natürlicher

Lage). Schwarz: Sklerite. Unausgefüllte Doppellinien: Membranen. Reguläre Raste-

rung: Cavum cndophalli. Irreguläre Rasterung: Lumen endophalli. Punktreihen:

Muskelschlauch M(R)/(R) :;
". Der Apex der Paramere (ApexPm) ist nicht ange

schnitten, sondern in der Aufsicht von proximal dargestellt. Die Pfeile am oberen

Bildrand bezeichnen die ungefähren Schnittebenen der Querschnitte aul Abb.

46-48. Da die Schnitte von unterschiedlichen Individuen angefertigt wurden, sind

die Abbildungen nicht vollständig kongruent. - Schematic sagittal section oi male

copulatory apparatus of Melolontha melolontha, at rest. To ensure comparability,

the aedeagus is drawn in erect Standing position (spiculum remains, how ever, in na

tural position). Black: selerites. Double lines: membranes. Regulär screen: Cavum
endophalli. Irregulär screen: Lumen endophalli. Dotted lines: muscular tube

M(R)/(R)'\ Apex of paramere (ApexPm) is not ein bin sho"w n in proximal view. Ai

rows at upper margin indicate the transverse sections ol Abb. 4<s-4X. Since all these

figures are drawn from different Individuais, the) are not completelj congruent.
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caudale Teil des Spiculum nicht vom Tergit IX abgeleitet sein, da Gonocoxite als Ex-

tremitäten-Derivate keinesfalls tergalen Ursprungs sein können. Allenfalls konnten

sie sekundär dorsalwärts zum Tergum gewandert sein, wie wir es nach Matsi d

(1976: 77) bei Neuroptera vorfinden.

Im weiblichen ektodermalen Genital sind keine Entsprechungen zu den männli-

chen intrinsischen Genitalmuskeln erkennbar. Betrachten wir die Insertionsbereiche

von M(A) und M(a) als entsprechend, so finden wir beim Weibchen anstelle des Teg-

men die Bursa copulatrix, das heißt eine dorsale Erweiterung der Vagina ohne
skierotisierte Differenzierungen. Weiterhin entsprächen sich die Skieritc des weibli-

chen Genitaltraktes und die des Aedoeagus nicht: Beim Weibchen existierten

keine dem Tegmen oder den Endophallus-Skleriten entsprechenden Sklerite. Da sich

der Aedoeagus im ausgefahrenen Zustand caudal an die Genitaltasche (sem + Spicu-

lum gastrale = Urit IX) anschließt, ist anzunehmen, daß es sich um ein Derivat des

Urits X (oder des Intersegmentalbereichs IX/X) handelt, wie dies bereits Hieke

(1966: 159) für Geotrupes (Lamellicornia: Geotrupidae) in Erwägung zieht. Auch bei

den Genitalapparaten anderer Käferfamilien liegt dieser Schluß auf Grund gleichar-

tiger Lageverhältnisse nahe [vergleiche zum Beispiel den Genitalapparat bei den

Amphizoidae (Edwards 1950: 315), Derodontidae (Franz 1958: 181), Tenebrionidae

(Fiori 1954: 381) oder den Dermestidae (Tandon 1970: 163)].

Diese Hypothese der unterschiedlichen segmentalen Herkunft der weiblichen

Vaginalpalpen (Urit IX) und des männlichen Aedoeagus (Urit X) wird unterstützt

durch folgende Befunde:

Bei einem Hermaphroditen von Tribolium castaneum (Tenebrionidae) finden D \-

wson et alii (1965) einen regulär ausgebildeten Ovipositor sowie den Aedoeagus. Al-

Sandouk (1982) weist bei einem Gynander von Cicindela caucasica (Adephaga: Ci-

cindelidae) männliche und weibliche äußere Genitalien nach. Auch bei dem schon

erwähnten Gynander von Cotinis mutabilis findet Deuve (1992) neben den im Be-

reich des Spiculum befindlichen Vaginalpalpen einen regulär ausgeprägten Aedoea-

gus. Die Strukturausprägung von Aedoeagus und Vaginalpalpen beeinflussen sich

also bei Gynandern nicht wesentlich, wie dies anzunehmen wäre, wenn beide Or-

gane gleichen (phylogenetischen wie morphogenetischen) Ursprungs wären.

Ergebnisse ontogenetischer und entwicklungsgenetischer Untersuchungen an

Aedes, Callipbora, Musca, Drosophila (Diptera) und Vespa (Hymenoptera) (cf. Zan-

der 1900: 485ff; Horsfall & Anderson 1963; Nöthiger et alii 1977; SchOpbach et alii

1978; Littlefield & Bryant 1979: 181; Epper & Nöthiger 1982; Eiiri nspi rgi r 1983;

Szabad & Nöthiger 1992) weisen darauf hin, daß die ektodermalen Genitalien beider

Geschlechter unterschiedliche Primordien besitzen. Nach Erri k & Nöthiger (1982:

Abb. 45. Schematisierter Sagittalschnitt der ektodermalen Genitalien von Melolontha melo-

lontha in Copula (Phase 4). Der Apex der Parameren und die Spermatophore 1 sind

nicht eingezeichnet, deren Lage jedoch gekennzeichnet. Der ApexPm schiebt sich

unter eine Falte an der Basis des Ductus bursae (gestrichelte 1 inie und Pfeil) und

bleibt hier fixiert. Weitere mechanische Gesperre zur Fixierung der Copula sind

durch gerade Pfeile markiert. - Schematic sagittal section o\ ectodermal genitalia ol

Melolontha melolontha, in copula (phase 4). Ape\ <>! parameres and spermatophore

I are not drawn but their positions are indicated. ApexPm is fixed under a fold ai

base of duetus bursae (dotted line .w^\ arrow). ( )ther mechanic fixations <>t copula

are marked by straight arrows.
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Abb. 46. Schematisierter Querschnitt des männlichen Kopulationsapparates von Melolontha

melolontha auf der Höhe des Urits IV. In Angleichung an Abb. 44 wurde bei allen

Querschnitten der Aedoeagus samt Spiculum um 45°-90° im Uhrzeigersinn in auf-

rechte Lage gedreht, um das „deversement" auszugleichen. Die natürliche Lage des

Spiculum ist in Abb. 47 und 48 durch den gestrichelten Umriß markiert. - Schema-

tic transverse section of male copulatory apparatus of Melolontha melolontha at

urite IV. For congruence with fig. 44, in all transverse sections aedeagus including

spiculum are rotated 45°-90° in clockwise direction to an erect position to compen-
sate „deversement". In figs. 47 and 48, the natural positon of spiculum is indicated

by its dotted outline.

174) und Szabad & Nöthiger (1992: 529) findet sich das weibliche im Urit viii, das

männliche vermutlich in Urit IX 11
). Zudem treten bei diesen Diptera und auch bei

Lepidoptera ebenfalls Gynander mit oft vollständig oder aber reduziert ausgeprägten

männlichen und weiblichen Genitalien auf [Dobrzanskij 1930; Kroeger 1959 (Abbil-

dung); Ehrensperger 1983: 161ff (Abbildungen); Szabad & Nöthiger 1992: 529; cf.

Horsfall & Anderson 1963, die ein zweites Paar männlicher Genitalanhänge am Urit

VIII bei feminisierten Männchen von Aedes beobachteten (vergleiche hierzu auch

Ehrensperger 1983: 182); Kusnezov 1926: 253]. Die Homologien der ektodermalen

Genitalien innerhalb der Holometabola sind zwar nicht hinreichend geklärt, doch

') Die Segmentzählung des Diptera-Abdomen muß durch mögliche Verschmelzungen oder

Reduktionen (cf. Emmert 1972: 123ff; Matsuda 1976: 340f) nicht mit der des Käfer-Abdo-

men innerhalb der Holometabola homolog sein.
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Abb. 47. Schematisierter Querschnitt des männlichen Kopulationsapparates von Melolontha

melolontha auf der Höhe des Urits V. - Schematic transverse section oi male copu-

latory apparatus of Melolontha melolontha at the level o\ urite V.

Abb. 48. Schematisierter Querschnitt des männlichen Kopulationsapparates \on Melolontha

melolontha auf der Höhe des Urits VI kurz hinter dem caudalen Ende des proxima-

len Endophallus-Sklerites; fem bei M(R)/(R) :;
" nicht als separate l age eingezeichnet.

- Schematic transverse section of male copulatory apparatus ol Melolontha melo-

lontha at the level of urite VI, immediately caudal to the caudal end oi proximal en-

dophallic sclerite; at muscular tube M(R)/(R) ;:
" fem is not drawn as separate layer.
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finden wir bei den Coleoptera kongruente Hinweise, die auf unterschiedliche Pri-

mordien von männlichen und weiblichen ektodermalen Genitalien schließen lassen:

Menees (1963) studierte die Morphogenese der männlichen und weiblichen ek-

todermalen Genitalien beim Junikäfer Amphimallon majale. Danach entsteht der

Aedoeagus („phallic structures") im Urit IX als „posterior, ectodermal, evaginations

of the median primary sternum around the gonopore opening". Das Spiculum ga-

strale entwickelt sich „from specialized, sclerotin-secreting cells (multicellular ma-

trices) on each dorsolateral side of the invagination genital chamber membrane
(9th)." Auch die weiblichen äußeren Genitalien entstehen im Urit IX: „The locus of

the genital chamber opening lies exactly on the median axis of the primary sternal

field on the 9th segment and [. . .] the external genitalia develop around this ope-

ning." Menees' (1963: 24) nachfolgende Interpretation muß jedoch bezweifelt wer-

den: „The external genitalia of the female must be homologous [= entsprechend,

Verf.] with the phallic structures of the male, for both are derived from the median

primary field of the 9th abdominal sternum." Nach Beschreibung und Abbildungen

entsteht der Aedoeagus am oder anschließend an das caudale Ende des Sternits IX,

wohingegen die weiblichen äußeren Genitalien diskal am Sternit IX ausgebildet wer-

den. Die Position der Genital-Primordien beider Geschlechter am Sternit IX kann

nicht als Argument gegen die Hypothese eines unterschiedlichen segmentalen Ur-

sprungs beider äußerer Genitalien gewertet werden, da gerade bei Holometabola

umfangreiche caenogenetische Modifikationen zu erwarten sind. Nur die unter-

schiedliche Position der Primordien ist hier von Belang. Zudem wurde nachgewie-

sen, daß sich Medianlobus (bei Melolontha reduziert) und Parameren bei Coleoptera

verschiedener Familien caudal des Urits IX entwickeln (Muir 1915, 1918; Singh

Pruthi 1924; Metcalfe 1933; Zacharuk 1958: 766; cf. Scudder 1971: 387). Daher zieht

bereits Snodgrass (1957: 31) in Betracht, daß Medianlobus und Parameren „pertain

to the venter of the reduced tenth segment". Auch bei anderen Ordnungen der

Pterygota (Caelifera, Dermaptera, Sternorrhynchi, Diptera Nematocera, Hymeno-
ptera, Siphonaptera) entwickeln sich die Genitaltasche bzw. der männliche Kopula-

tionsapparat ontogenetisch caudal des Sternits IX (Dupuis 1950: 25ff; Matsuda 1976:

72; Birket-Smith 1984: 82), was darauf hindeutet, daß bei den Pterygota oder den Ne-
optera die ektodermalen männlichen Genitalien (zumindest teilweise) vom Urit X
gebildet werden (Dupuis 1950: 26f; Deuve 1993: 15). Aus der oben angesprochenen

möglichen Entsprechung von Tegmen und Bursa copulatrix kann die Zugehörigkeit

von Bursa und vielleicht auch Vagina zum Urit x geschlossen werden, wie dies schon

von Iuga & Rosca (1962: 106, 108, 129, 133, 149) angenommen wurde 12
).

Der auch heute noch oft vertretenen Annahme Verhoeffs (1893: 126), die Para-

meren der Coleoptera seien Homologa der lateralen „Parameren" (Gonapophysen)

bei Machilis (Archaeognatha), kann nach diesen Befunden widersprochen werden,

12

) Diese behaupten jedoch aus wenig stichhaltigen morphogenetischen Gründen (I.e., p. 108),

daß nur der craniale Bereich der Vagina („Uterus") vom Urit x gebildet würde, der caudale

Bereich der Vagina sowie die Vulva („vagin") hingegen vom Urit xi. Später (1966: 213) re-

vidieren sie diese Ansicht unkommentiert und halten den caudalen Bereich der Vagina

(„Uterus") für ein Derivat des Urits x und den weiter eingestülpten, cranialen Bereich („po-

che copulatrice") zum Urit xi gehörig, was auf Grund der Lageverhältnisse wahrscheinli-

cher ist als ihre frühere Hypothese. Indes möchte ich von der Einbeziehung des Urits xi in

die Interpretation des weiblichen ektodermalen Genitaltraktes absehen, da ich außer der

Lage keine morphologischen Hinweise auf die Existenz dieses Urits finden kann.
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da die „Parameren" der Archaeognatha am Urit IX liegen (Nielsen 1957: 39; Delany
1959: 515; Birket-Smith 1974: 27). Hingegen scheint auf Grund seiner Lage im Urit

X der Aedoeagus der Coleoptera mit dem Phallus (Penis) der Archaeognatha und

Zygentoma (Nielsen 1957: 39; Birket-Smith 1974: 31, 48f) homolog zu sein, wie es

auch Snodgrass (1963: 38; 54) vermutet. Nach Birket-Smith (1974: 49, 64) ist dieser

Penis ein Derivat der verschmolzenen Gonapophysen des Urits X. Der Vorschlag

Nielsens (1957: 54), nur Homologa der Gonapophysen des Urits IX der „Thv-

sanura" als Parameren zu bezeichnen, widerspricht der Einführung dieses Terminus

durch Verhoeff (1893: 119) für die paarigen Apikalsklerite des Tegmen der Coleo-

ptera, wenn wir diese als Derivate des Urits X betrachten.

Vorstehend wurden nur einige wenige Befunde aus der umfangreichen Literatur

zum Thema angesprochen, die für die Klärung von Entsprechungen zwischen weib-

lichem und männlichem Genital von Bedeutung waren. Insbesondere wurde das

vielfältige und kontroverse, zumeist hochspekulative morphologische Schrifttum

(Scudder 1971; Deuve 1993: 83ff) kaum berücksichtigt. Eine ausführliche Diskussion

der phylogenetischen Ursprünge der männlichen und weiblichen Genitalsklerite

kann erst im Rahmen einer zukünftigen vergleichenden Untersuchung der Kopula-

tionsapparate der Lamellicornia erfolgen.

Als vorläufiges Fazit des Vergleichs von männlicher und weiblicher Genital-

muskulatur bei Melolontha können folgende Hypothesen festgehalten werden:

- Aedoeagus und Vaginalpalpen sind Derivate unterschiedlicher Urite;

- Spiculum gastrale und Vaginalpalpen sind Derivate des Urits IX;

- der caudale Teil des Spiculum gastrale ist sternalen oder pleuralen Ursprungs;

- der Aedoeagus ist ein Derivat des Urits X (oder des Intersegmcntalbereichs

IX/X);

- die Bursa copulatrix ist ein Derivat des Urits x (oder, analog zum Aedoeagus.

des Intersegmentalbereichs ix/x);

- Der weibliche Genitaltrakt besitzt keine dem Aedoeagus entsprechenden Skiente.
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