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Deel 1

Verspreiding en ecologie van mestkevers in ponymest in Cranendonck.

INLEIDING

Dit verslag bevat de resultaten van een inventariserend en ecologisch
veldonderzoek over bepaalde mesikevers, verricht in het CRM-Reservaat
Baronie Cranendonck in het uiterste zuidoosten van de provincie Noord-
Brabant. Aan dit reservaat werd in 1972 een terrein van 100 ha toegevoegd
bestaande uit een dennenbos, enkele akkers, en onontgonnen land met
vooral struikheide, Om dit gebied te integreren in het aangrenzende
reservaat werd hier een begrazingsheheer ingesteld, waardoor het vroeger
bemeste akkerland verschraalt en de rechte kuliuurlijnen een natuurli jker
aanzien zullen krijgen. Het gehele toegevoegde deel van het reservaat is
omheind en wordit gzedurende het gehele jaar begraasd door een groep
IJslandse pony's. Het aantal pony's in deze zogenaamde 'ponyren' is
afgenomen van 24 in 1972 tot 8 aan het einde van 1980, parallel met de
verschraling van de grond en de afnemende produktie van de vegetatie,

De veranderingen in vooral de flora en fauna in de ponyren worden
voortdurend bijgehouden door de Werkgroep Begrazing van het Rijksinstituut
voor Natuurbeheer te Leersum {onder leiding van drs. P, Oosterveld).

De aanwezigheid van de pony's beinvloedt het milieu van het terrein
op verscheidene manieren, o.a., door hun mest, die onregelmatig over het
gobied verdeeld wordt. De mest hee ' direkte gevolgen voor de vegetatie
door het ontstaan van lokale verschillen in voedselrijkdom en door het
afdekken van de planten., Daarnaasst trekken de mesthopen ook een groot
aantal verschillende organismen aan, zoals vliegen, aardwormen en mesi-
kevers. De laatste groep omvat wvele verachillende soorten die vrijwel
altijd binnen de ruimtelijk afgebakende mesthopen blijven, Men mag
verwachten dat de aanwezigheid wvan vooral deze mestkevers verschillende
specifieke effekten op het milieu heeft, door hun graven en eten in de
mesthoop en mogelijk door het itransport van mestdeeltjes de grond in,
waardoor o.a, de afbraak van de mest versneld zal worden, Er is naar
deze rol van de mest bewonende kevers nog zeer weinig onderzoek gedasn

en dat geldt met name voor de situatie in Nederland en die in ponymest.
Het veldwerk in de ponyren van het reservaast Baronie Cranendonck

werd uitgevoerd in de periode juli - november 1980 steeds met tussen-—
pozen van 2 weken die aan literatuuronderzoek besteed werden, De
begeleiding was in handen van Piet Oosterveld. De beschikbare tijd
was natuurlijk te beperkt om alle vragen over de mestkevers te
onderzoeken., Daarom werd als eerste fase nagegaesn welke soorten

kevers in de ponymest in het reservaat aanwezig zijn, om vervolgens
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nader in te gaan op hun ecologie en hun rol bij de verwerking en
afbraak van de mest, Hierbij werd praktisch uitsluitend aandacht
besteed aan de zogenaamde "echte mestkevers" van het geslacht Aphodius,
omdat de verschilllende soorten gewoonlijk zeer talrijk zijn en omdat

ze relatief erg groot zijn. Deze mestkevers zullen daarom zhkker wat
biomassa betreft 6én wvan de belangriikste faunacomponenten van de
megtfauna uitmaken, Naast deze inventarisatie werd vooral geprobeerd
te onderzoeken welke invioed het seizoen, de ouderdom van de mest en

de biotcop hebben op de verspreiding van de mestkevers over het terrein

en het aantal individuen per hoop.

MATERTAAL en METHODEN

Het terrein

De omheinde ponyren van 100 ha, onderdeel van het CRM-Reservaat
Baronie Cranendonck, bevat drie terreintypen met onderscheiden vegetaties
die nader beschreven werden door van de Laar en Slim (1979). Blk type
omvat ongeveer een derde gedeelte van het gebied:

- een naaldbos, met voornamelijk Pinus sylvestris, dat rond 1930

werd asngeplants
- restanten heide en stuifrzand,s
- de voormalige landbouwgebieden, die door de vroegere bemesting
een rijkere badem hadden dan de andere delen.
Het gebied wordt begraasd door (+tijdens de studie) 8 volwassen IJsiandse
ponyhengaten, waarvan de aktiviteiten en eetzewoonten gedurende twee
dagen per maand nauwkeurig vastgelegd worden door leden van de Werkgroep
Berrazing. Daarnaast leven er in het gebied grote aantallen konijnen.
Er komen ook vele verschillende soorten vogels voore.
Het doorlopende onderzoek van de Werkgroep Begrazing naar de
veranderingen in het terrein onder invloed van de begrazing door de
vony's is vastgelegd in een groot aantal rapporten, waarvan een

overzicht 4n 1979 werd samengesteld door P.A, S5lim,

Ponymest

De pony's defaeceren enkele malen per dag. Elke ontlasting
bestaat uit een klein aantal {minder dan 10) afzonderlijke keutels,
die op een hoop vallen en meestal afzonderlijk kenbaar blijven., De
mest is vrij droog en erg vezelig. De buitenste laag (ca.5 om) van
een mesthoop droogt gewoonlijk (niet bij regen) snel uit, terwijl de
dieper gelegen delen van de hoop een paar dagen lang iets vochtiger
blijven., De mest is geelbruin wanneer hij de pony verlaat, maar

wordt binnen een paar minuten donkerbruin. FEr vormt zich geen
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duideli jke korst aan de buitenkant van de mesthoop.

De pony's hebben geen vaste plaatsen in het terrein waar ze zich
ontlasten. Ze worden echter wel tot defaecatie gestimileerd wanneer
ze tijdens het grazen een oudere mesthoop tegenkomen. Ze ruiken daaraan,
doen enkele stappen naar voren, en laten hun eigen bijdrage op die
oudere mesthoop vallen. Op die manier ontstaan soma vrij grote
verzamelingen vaan mesthopen. Tijdens het wveldwerk werden alleen aparte
mesthopen, die dus niet op oudere hopen gedeponeerd waren, onderzooht

cmdat alleen daarvan de omvang en ouderdom bekend was.

Determinaties

De mestkevers van de genera Aphodius en Ontophagus werden onder

een binoculair gedetermineerd met behulp van de sleutels van Machatschke
(1969). De Aphodiussoorten 1ijken ewy op elkaar zodat het sorteren en
determineren steeds een moeizasam en tijdrovend proces was., Er is een
referentiekollektie van de aangeiroffen soorten aangelegd, die is
geplaatst in het R.I,N. te Leersum. De determinaties (met name van de
referentiekollektie) van de Apheodiugsoorten werden gekonir8leerd door
Drs. J. Krikken (Rijksmuseum van Natuurlijke Historie, Leiden, afdeling
Coleoptera), wiens interesse en hulp zeer op prijs wordt gesteld, De
verzamelde kevertjes van het genus Cercyon werden gedetermineerd door
J. Hui jbregts, binnen een zo korte tijd, dat ik hem byzonder erkentelijk

ben.

Methode van monsteren

De monsters mest bestonden uit hdpen, die door de pony's op een
bepaalde plaats en op een bepaald tijdstip waren achtergelaten. De
ouderdom van de mest werd geacht de samenstelling van de fauna te
beinvloeden. Derhalve hgb ik op de eerste dag van elke veldwerk-periode
steeds een groepje pony's gevolgd, totdat ze zich het benodigde aantal
malen ontlast hadden. Die hopen werden dan in het veld gemarkeerd en
(1ater in de studié) opgemeten., Na een wisselend aantal dagen werden
dan de aanwezige kevers verzameld. In de eerste maand van het onderzoek
(Juli 1980) heb ik gedeelten van mesthopen gemonsterd in de hoop meer
vergelijkingsmateriaal te verkrijgen — kleine monsters vereisen minder
uitwerkingstijd dan grotere. Dit leek weinig bruikbare gegevens op te
leveren voor een meer kwantitatieve analyse zodat later steeds (praktisch)
gehele hopen bekeken werden, mét als gevolg een kleiner aantal monsters.
De grond onder de mesthopen werd nooit in het monster opgenomen.

Er 2zijn verscheidene manieren om de fauna in mest ie verzamelen
(zie 1.2 van deel II), In de praktijk heb ik slechts twee hiervan
kunnen toepassen. De snelste methode is om de verzamelde mest in water

te dompelen en de ontsnappende insekten met een zeef of een pincet op
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te pakken. Hierbij moet de mest enkele malen doorgerocerd worden., Vooral
de grolere meatkevers verlaten de mest zo snel mogelijk na aanraking met
water, De tweede methode ies om een mesthoop droog uit te pluizen en de
insekten stuk voor stuk f4e verzamelen. Beide strategie&n zijn bijzonder
arbeidsintensief en nemen per hoop {monster) zeker een paar uur in beslag,
afrezien van het latere uitsorteren van de vangst, Ik schat het
rendement van de twee methoden ongeveer overeenkomstig, zodat ze
kwantitatief vergeli jkbaar zijn, Hoe hoog het percentage gevangen
exemplaren was, kon niet direkt worden vastgesteld, In de meeste
uitgewerkte mest bleef slechts een zeer beperkt asntal grotere mestkevers
(& hodius, Ontoghgggs) achter, zodat het rendement voor deze genera op
minstens 90% gesteld kan worden. De kleinere, en aanzienli jk rappere

mestkeversoorien zZullen een dergelijk hoog percentage niet bereiken.

De genomen mongters

In totaal werden er tijdens de vijf perioden van onderzoek in
Cranendonck 38 monsters van ponymest gemarkeerd, De opzet in het begin
was om in elk van de drie algemene biotopen minstens 7 monsters te
markeren en die te extraheren na 1,2,5,7 en 30 dagen (1 hoop werd onge-
moeid gelaten om de desintegratie in de tijd te vezien, 7 hoop was reserve)
Dit plan is in de verschillende stadia van het werk bijzesteld. Het bleek
in de praktijk zeer moeilijk verse monsters in het bos te vinden omdat de
pony's zich daar meestal zeer kortstondig ophouden. De uitwerking van de
eerste resuliaten deed vermoeden dat er in oudere ponymest nooit Aphodius
mest _kevers voorkwamen en dat het wenselijk was om komplete hopen te
onderzoeken {zie het opmerkeli jke verschil in het aantal gevangen kevers
tussen monster 9 {een gehele hoop) en de andere juli monsters die uit
delen van hopen bestonden — tabel 1). Daarom werd in de laatste maanden
op de volgende manier gemonsterds hopen van 1,2 en‘g?;g één week ouderdom
uit het bos (indien mogelijk) en uit het open gebied (d.w.z. de voormalige
aklkker of het heide/stuifzand).

De hoeveelheid onderzochie mest per monster varieerde nogal omdat het
in de praktiik niet mogelijk was om een bepaalde gewichtshoeveelheid te
onflerzoeken en toch alle aanwezige kevers, of sen representatieve stbek-
proef ervan, te vangen. In juli heb ik aan dat aspekit geen mandacht
besteed, later heb ik geprobeerd een indikatie van de hoeveelheid mest te
verkrijgen door de oppervlakte van de hoop in het veld op te meten of door
het monster nat te wegen. DBeide indikaties zijn slechis matig bruikbasar,.
De oppervlakte zegt weinig over de werkeli jke hoeveelheid mest omdat de
dikte van de hoop niet bekend ig, Het gewicht is afhankelijk van de
vochtigheidsgraad en dus van de ouderdom van de mest en van de neerslag.

De genomen monsters zijn opgesomd in cen Bijlage bij deel I.
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RESULTATEN

De direkte resultaten van het veldwerk zijn vermeld in tabellen 1 en 2,
Tabel 1 toont het aantal zZevangen exemplaren per soort gerangschikt
naar maand, ouderdom van de mest, en macrohabitat. In tabel 2 =zijn
dezelfde gegevens voor de Aphodius~ en Ontophagussoorten samenvatiend
weergegeven, Hoewel de gevangen kevers zoveel mogelijk tot op socorts—
niveau gedetermineerd werden, zijn de ecologische gegevens alleen wat
Aphodiug betreft hieronder nader uitgewerkt, zoals in de inleiding al

werd aangegeven.

De soorten en hun talriikheid.

Er werden tijdens het onderzoek (juli—november) in totaal 11 soorten
Avhodius aangetroffen. Twee hiervan waren in de monsters zeldzaam:
A, foeiens kwam slechts in één monster {van juli) voor, en van A, coenosus
werden slechts 4 exemplaren in 3 verschillende monsters (van juli en

augustus) gevangen, Bepaald talrijk in de herfst was: A. contaminatus

en in iets mindere mate A, digtinctug en A, prodromus. Het opmerkeli jke

verschil tussen het aantal mestkevers in een mesthoop tijdens de zZomer-—
mmanden en dat tijdens de herfzt, werd ook in voorafgaande jaren in het
reservaat Cranendonck waargenomen door medewerkers van het R.I.N,

Naast de Aphodius soorten, leven er in de ponymest ook veel
kortschildkevers (Staphylinidae) e.. kevers behorend tot de geslachten
Ontophagus en Cercyon. De bolronde Cereyon kevertjes zijn erg klein

en niet altijd even gemakkelijk te zien of te vangen. Oock omdat het
onderzoek zich toespitste op de grotere mestkevers, zal dit waarschijn-
1ijk de nogal aanzienlijke variatie fussen de monsters grotendeels
kunnen verklaren. Er werden in totaal 8 soorten Ceroyon verzameld,
Slechis enkele malen werden larven in de mest sangetroffen (zie
tavel 1), Wanneer de aanwegzigheid van larven verwacht zou mogen worden,
dewez. hij mest van minimaal een week oud, werd vaak ook de grond onder
de mesthoop op de asanwezigheid van larven onderzocht, evenmin met
pogitief resultaat. Ook werden geregeld toevallig amngetroffen mest-
hopen, van varierende leeftijd, bekeken en ook daarin kwamen slechts
bij uitzondering larven voor., Gedeeltelijk zou dit misschien te wijten
kunnen zijn aan'de tussenpozen tussen de veldwerkperioden, maar dat
1i jkt toch niet een afdoende verklaring,

Het aantal mestkevers in een bepaalde mesthoop wordt bepaald door
vele faktoren, waaronder het seizoen, de ouderdom van de mest, de
omgeving van de hoop, de weersgesteldheid, toeval e.a. Het huidige
onderzoek was er met name op gericht de invloed van de twee eerstgenocemde
faktoren te hepalen.
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Tabel 2. Geselekteerde gegevens over het voorkomen van Aphodius en

Ontophagus in ponymest op Cranendoneks

de masnden waarin ze

werden aangetroffen (juli - november 1980), het habitat (akker - A,

heide/stuifzand - 5, dennebos - B), en de ouderdom van de mest

in dagen.
geizoen habitat ouderdom mest

&phodius rufipes ‘juli - okiober A, 5, B 1, 2
A, distinctus september--oktober 4, S 1y 24 3
A. contaminatus september-oktober A, S5, B 1, 2, 3
A, prodromus september-oktober a, 8 1, 2, 3
A, sphacelatus sepiember-oktober 4, S 1, 24 3
A, coencsus juli-augustus A, B 1, 2
A, fimetarius juli-september A, S 1, 2
A, foetens juli S 1
4, seybalarius juli-augustus A, B 1,
4, sordidus juli-oktober A, § 1,
A, rufug juli-september 4, 5, B 1,
Ontovhagus gimilis juli-oktober 4, 8, B 1, 2, 3
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Het seizocen.

De meeste mestkeversoorten komen slechts in een beperkt gedeelte
van het jaar als adult voor, zoals direkt blijkt uit tabel 2. Wat de
tweede helft van het jaar betrefi{, kunnen de 11 in Cranendonck gevangen

Aphodiusscorten ruwweg in drie groepen ingedeeld worden.

1. zomersoorten, die in julli en augustus als adult voorkomens

A, coenosusg, A, foetens en A,scybalariusy en mogelijk (socorten met

een gereduceerd aantal individuen na augustus) A. fimetarius en
A, rufus.

2., herfgtscorten, die in september en oktobver als adult wvoorkomens:

A, distinctug, A. contaminatus, A. prodromus en A. sphacelatus.

3. soorten die alle maanden als adult voorkomen: A, rufipes en

A, sordidus.

Het moet bedacht worden dat het in het begin van november 1980 uwitzonder-
1ijk koud was {nachtvorst, harde wind). Alle ponymest werd toen zeer
snel hard en was na een nacht geheel bevroren en zonder dierlijk leven.
Waarschijnlijk zouden sommige soorten bij warmer weer nog tot later in
het jaar aktief gebleven zijn.

In de herfst was het aantal individuen van Aphodius mestkevers
dat in een mesthoop werd azangetroffen, veel groiter dan in de zomer-
maanden, De mesthopen in september en oktober kriocelden werkelijk van
de kevers. In dit jaargetijde werden er ook overdag kevers vliiegend

waargenomen wat in de voorafgaande maanden niet werd opgemerkt.

Ouderdom van de mesgi.,

De mesthopen werden gewoonlijk tijdens de eerste 24 uur bevol door
de mestkovers. In het algemeen neemt het aantal Aphodiug kevers in de
monsters geleidelijk af bij toenemende ouderdom van de mest. BEr waren
meastal na 1 dag meer exemplaren van een bepaalde socort aanwezig dan na
2 dagen, en na 2 dagen meer dan na 3 dagen. De in oktober genomen monster
geven deze trend duideli jk weer, en tonen tegelijk ook dat sommige soorter
van dit algemene patroon afwijken, als volghs

A, contaminatus neemt in 3 dagen af van 850 via 190 naar 63 exemplaren

per hoop, dus geheel volgens bovensiaande verwachting.

A. prodromus neemt in de 3 dagen af van 94 vie 81 naar 22 exemplareny
hij handhaaft dus zijn asantal gedurends de eerste twee dagen en
neemt dan pas in aantal af.

A, distincius werd na 1 dag vertegenwoordigd door 15 exemplaren, na

2 dagen door 154 en na 3 dagen door 51 exemplaren, Deze soort

immigreert dus met name tijidens de 2°dacht na ontstaan van de mest.
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Tabel 3., Gemiddeld aantal kevers per mesthoop van een bepaalde
ouderdom {alle biotopen tezamen), gerangschikt per maand.

(Ren liggend streepje — betekent: geen gegevens.)

1 dag 2 dagen 3 dagen (ouderdom mesthoop)

JULT
Aphodius 15,7 85 -
Ontophagus 257 6 -
Cercyon 238 0 -
Staphilinidae 111 57 -
AUGHSTUS
Aphodius 63 12 -
Ontophagus 65,7 30 -
Cercyon 188,5 57 -
Staphilinidae 79,3 82 -
SEPTEMBER
Aphodius 665,3 557 405
Ontophagus 19,5 12 4
Cercyon 55 40 350
Staphilinidae 113,7 21 106
OKTOBER
Aphodius 996 442 153
Ontophagus 6 1 0
Cercyon 12 29 20

Staphilinidae 86 283 188
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Na de 3e dag neemt het aantal Aphodius mestkevers zeer snel tot het
nulpunt af. Geen van de oudere monsters Wevatien nog Aphodius (of
Ontophagus) kevers.

Aphodius vertoont dus in ponymest gewoonlijk een snelle immigratie
en een vrij vlotte emigratie. Om te zien hoe dit patroon is bij de
andere in de mest aangetroffen kevergroepen, werd het gemiddelde aantal
kevers van een bepaalde groep per mesthoop berekend in afhankeli jkheid
van de ouderdom van de mest (tabel 3). Ontophagus toont duideli jk
hetzelfde beeld als Aphodius, dus een afnemend aantal van de le tot de
le dag. De Cercyon kevertjem komen in de zomer eveneens talrijker voor
op de le dag dan op de 2e dag. In de herfst verandert dit en is er
goen afname gedurende dé eerste drie dagen van de successie., In de
maand september werden deze kevera ook na 8 dagen nog in de mest gevangen.
De kortschildkevers komen in hun gedrag ongevesr overeen met Cercyon,

en waren in geptember eveneens nog aanwezig in oudere mest.

Macrohabitat.

Het aantal monsters uit het dennebos {(nos. 12, 22, 24) is erg gering.
Dit houdt verband met het gedrag van de pony's, die gich slechis
incidenteel in het bos ophouden., Overdag lopen ze er meestal snel
doorheen, en het is daarom moeilijk op het juiste moment op kleine
afstand zanwezig te zijn. In het bos wordt de mest vaak op of dichtbij
hestaande hopen gelegd, zodat de individuele hopen vaak niet onderscheid-
haar zijn. Wat Aphodius betreft zijn deze bosmonsters veel armer asan
soorten dan vergelijkbare monsters uit open gebieden, terwijl ook het
aantal individuen erg klein is, BEr werden ig het bos slechts drie

soorten verzameld: A, rufipes, A, rufus en A. contaminatus. Het materiaal

is echter niet voldoende om te konkluderen dat de afwezigheid van de
overige scorten in de bossen verband zou houden met hun voorkeur voor
open gebieden of afkeer van de bosgen onder de in Cranendonck aanwezige
omgstandigheden.

In september nam het aantal kevers ven Cercyon en van de Staphyli-
nidae in de bosmonsters niet af van de le dag (monster 24} tot de Be
dag (monster 22). In het eveneens 8 dagen oude monster 26 van een
voormalige akker was het aantal kevers van deze groepen echter al wel
zeer klein geworden. Dit zal voornamelijk semenhangen met de blijvende
vochtigheid van de mesi omdat in het beschutte bos de verdamping gering
is.

Het wverschil tussen monstersg van de voormalige akkers en het
heide/stuifzand gebied is onduidelijk. Een onderscheid zou te maken

moeten hebben met de bodemgesteldheid of de omringende vegetatie,
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omdat de weersomstandigheden in beide gebieden hetzelfde zijn. Geen
der waargenomen Aphodiussoorten vertoonde een duidelijke voorkeur voor
één van beide typen terreinen. De Cercgonsoorten kwamen vooral in de
stuifzandgebieden in grote aantallen voor. Alle monsters met meer dan
200 kevers van dit genus kwamen uit dit terreintype. Voor deze kevers

zou de ondergrond belangrijker kunnen zijn dan die voor Aphodius is.
Het weer,

Het weer zou het immigratie- en emigratieproces kunnen beinvloeden,
Regen bijvoorbeeld houdt de mest langer vochtig zodat hij langer bewoon-
baar blijift, en zeer harde wind maakt het gericht rondvliegen voor dd
kevers praktisch onmogelijk. In het begin van mijn tweede veldwerk-
periode (20-21 augustus)} was het erg guur weer met regenvlagen en gtorm,
De monsters die op deze dagen gemarkeerd werden (noe,12-14) bleken zelfs
na 24 uur geen of zeer weinig Aphodiug mestkevers te bevatten., Er waren

echter juist wel uitzonderlijk veel Ontophagus kevers aanwezig.

Aktiviteit van de kevers.

Er werden in juli en augustus nooit mestkevers overdag viiegend
gezien, Omdat de mest op de horgen volgend op het ontstaan van de mest
altijd bevolkt was door kevers, moet de immigratie in dis maanden
‘g avonds of 's nachts plaatavinden, Enkele malen heb ik laat in de
middag een mesthoop van de morgen 1 n dezelfde dag onderzocht, Deze
hopen bleken in de genoemde mazmden op dat moment nog niet bewoond te
zijn door mesikevers, Ik heb ook nooit enig onderscheid kunnen vinden
tussen hopen die 's morgens en die 'g middags gedeponeerd werden.

In de herfst verandert de tijd van de viuchtaktiviteit. Op een
zonnige middag in september of oktober kunnen in de buurt van een verse
mesthoop vliiegende mestkevers gezien worden. De hopen worden dan al
v66r de eerste nacht bewoond. Het zal mogelijk bij donker te koud zijn
voor de kevers om zich met sukses te verplaatsen., Dit vliegen overdag
zaf de mogelijkheid het immigratieproces iets nauwkeuriger te observeren.
Ik deed dit bijvoorbeeld bij een mesthoop (no.28) op een noordwestelijke
akker op 23 september. Binnen sekonden na defecatie werd de mest
aangevallen door dikke, zwarte vliegen, snel gevolgd door andere grolere
en kleinere vliegen, Na ongeveer 10 minuten kwamen er al mestkevers
aanviiegen, tegen de zachte wind in op een hoogle van tussen de 40 en
100 c¢m. De kevers vlogen tot ze zich in de buurt van de hoop bevonden
en lieten zich dan plotseling op de grond vallen. Ze landden dan ofwel
in het gras rondom de mest, of op de mest., Ze bleven dan een paar
sekonden zonder beweging liggen en groeven zich zo snel mogelijk in de

mesthoop in. De vegetatie was ter plaatse nogal dicht wai het moeilijk
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maakte om de bewegingen van de kevers op de grond te volgen. Sommige
zullen misschien de mest kruipend over de bodem bereikt hebben. Andere
klommen naar de top van een grasspriet, bleven daar even zitten en vlogen
dan opnieuw verder. Zodra de dieren tijdens het vliegen de mest gepas—
seerd waren, lieten ze zich onmiddeli jk wvallen zodat ze nooit wver wvan de
hoop af neerkwamen. Dit aanvliegen bleef minstens anderhalf uur

onverminderd doorgaan,

Afbraak van de mest.

Vanaf het oppervlakte ig de feitelijke aktiviteit van de adulte
kevers in de mest niet waarneembaar. Ze maken gangen, eten onderdelen
van de mest en kruipen misschien heen en weer tussen de onderkant van de
mesthoop en de onderliggende grond, Vooral in de harfst werden ock in
de grond onder de mesthopen meestal grote asntallen mestkevers aange-—
troffen, In de zomer werd de vorm en het oppervlakie van de mesthoop
niet veranderd door de aktiviteit wvan de kevers, Hoogstens was de
bovenkant ruw van aanzien geworden vanwege de gegraven gangen., Dit
veranderde drastisch in de herfst toen de aantallen mestkevers toenamen,
De mesthopen werden toen omgevormd tot dikke plakken mest die de oorspron-
keli jke vorm niet meer weerspiegelden. De oppervlakite was na ongsveer
2 dagen ongeveer vlak geworden met een onregelmatig vlechtwerk van
allerlei vezeltjes. Het geheel is dan zeer luchtig door het grote aantal
gangen van de kevers. Bijhe bovengencemde hoop wvan 23 september was
deze nieuwe vorm nog niet te zien op de 24e, maar pas op de 25e na 2
dagen.

De invloced van de mestkevers van de genera Aphodius en Ontophagus
op de afbraak van de ponymest is tijdelijk omdat de dieren de hoop na
A~5 dagen verlaten hebben. De invloed van de larven kon niet bepaald
worden. De meeste hopen die over een periode van 4 maanden regelmatig
gekontroleerd werden, ondergingen na de eerste dagen nog slechts zeer
weinig veranderingen wai de vorm of de grootte betreft. In een paar
gevallen was er na een pasr maanden gras door de mest heen gaan groeijen.
De vermelde mesthoop van 23 september was op 16 okiober verworden tot een
losse, vezelige, egale hoop van ongeveer 10 cm dbkie zonder iekenen van
dierlijk leven (ook geen larven)., De onderste laag van de mesthoop
bevatte veel grasm, Er waren ook geen tekenen van graafwerkzaamheden
onder de hoop zichtbaar en ook was er weinig vermenging van mest en zand

in de onderste delen van de meathoop.
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DISKUSSIE

De ecologische literatuur over het kevergenus Aphodius is samengevat
in het tweede deel van dit veralag, Deze literatuur is om twee redenen
slechts beperkt van toepassing op de in Cranendonck bestudeerde situatie,
Op de eerste plaats is dit omdat er in Nederland nog geen (gepublioaerd)
onderzoek verricht is naar de ecologie van deze mestkevers. Alleen hun
taxonomie en hun Nederlandse verspreiding is tot op zekere hoogte uit-
gewerkt (Brakman 1966, Krikken 1978}. Op de tweede plaats hebben bijna
alle serdere studies betrekking op koeiemest. De omstandigheden in een
koeievlaai verschillen waarschijnlijk aanzienlijk van die in ponymest
zodat de voor koeiemest gmevonden resultaten over de ecologie en levens-—
geschiedenis van de mestkevers niet zonder meer ook voor andere typen
mest gelden,

Er komen in Nederland 44 soorten Aphodius voor, waarvan er eerder
2?8 in de provincie Noord-Brabant werden verzameld (Brakman 1966). Van
deme 44 soorten werden er 29 (66%) eerder gerapporteerd uit paardemest
(ongeveer geli jk aan ponymest). De 11 door mij gevangen soorten waren
glle reeds uit Noord-Brabant bekend en ook elders in paardemest waar-
fenomen, met uitzondering van A, coenosug, die tot nu toe niet in dit
type mest was gevonden, Het zantal soorten dat tijdens mijn onderzosk
in Cranendonck werd gevangen 1ijkt nogal laag: 25% van de Nederlandse
soorten en 37% van de uit paurdemest bekende soorten. Aannemend dat
alle aanwezige soorten ook inderdaad verzameld werden (hetgeen natuurli jk
niet zeker is), moet de verklaring hiervoor vooral gezocht worden in het
feit dat slechits gedurende de tweede helft van het jaar gemonsterd werd,
Aphodiug mestkevers hebhen gewoonlijk slechts é&n generatie per jaar
waarvan de adulten tijdens een beperkit aantal maanden aktief aanweszig
zijn (White 1960). Het mag dan ook verwacht worden dat er in Cramendonck
in de lente en vroege zomer soorten zullen voorkomen die later in het
jaar niet gevonden worden.

Er zijn wat de verdeling van de soorten over het jaar betreft geen
verrassingen opgemerkt vergeleken met de uit andere gebieden vermelde
gegevens, A, foetens vond ik alleen in juli, terwijl hij in Zweden en
Engeland ook in augustus en september is gezien (Landin 1961, Hanski
1980b)., A, sordidus zou uitaluitend 's zomers sanwezig zijn {Landin
1961, Rainio 1966, Hanski & Koskela 1977), en diens late voorkomen in
september en oktober (telkens 1 exemplaar) was nog niet eerder gezien,
ook al zou het hier toevalliig overlevende exemplaren kunnen betreffen,

Ponymest droogi in de zon erg snel uit en vormit geen dunideli jke
korst aan de buitenkant., Dit zal de lengte van het verblijf van de

adulte mestkevers beinvloeden. De dieren bereikten hier hun
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aantalspiek al na 1 dag en zijn na ongeveer 5 dagen allen verdwenen.
Rainio (1966) vond hetzelfde beeld in paardemest, hoewel hii ook na
5, 8 en 12 dagen nog kleine aantallen kevers ®ag., Dit wijkt duidelijk
af van de situatie in bijv. koeiemest, die veel natter is en blijft,
wagrin pas na cen dag of 3 het maximumaantal wordt bereikt en waarin
ook de afname veel geleideli jker en langzamer verloopt. Dit zal vooral
veroorzaakt zijn door de verschillen in samenstelling en vochtigheid van
de mesttypen en misschien zijdelings cok door een specifieke voorkeur
voor bijvoorbeeld zeer natte of zeer droge mesi. De relatief lage
vochtigheid van ponymest zou misschien ook het prakiisch ontbreken van
eieren en larven kunnen verklaren. Het zou mogelijk zijn dat deze mest
al snel te droog is om als voedsel voor larven te kunnen dienen. De
mestkevers hebben (afhankelijk van de soort)} 2 tot 6 weken nodig voor
hun ontwikkeling van ei tot pop {Landin 1961)., Het zou kunnen ziin dat
de kwaliteit van ponymest voor de mestkevers te slecht wordt tijdens dege
periode en dat daarom de dieren hun eieren bij voorkeur leggen in mest
van andere herbivoren. Hetzelfde vermoeden werd geopverd door Madle
{1934) en door Hafez (1939).

De biotoopkeuze ies bij de verspreiding van de mestkevers onder-
gezschikt aan andere faktoren zoals het seizoen en de ouderdom van de
mest (Hanski & Koskela 1977, 1979). Sommige soorten kunnen in alle
biotopen met geschikte mest gevonden worden (euryioop), andere prefereren
één bepaald biotoop hoewel ze onder ongunstige omsiandigheden kunnen
uitwi jken (oligotoop), terwijl een klein aantal scorten beperkt is tot
schaduwri jke habitats (stenotoop) (Landin 1961). Deze indeling is
gebageerd op experimenten en waarnemingen die open gebieden vergeleken
met bossen of andere beschaduwde terreinem. Alle in Cranendonck gevangen
soorten worden door Landin (1961) en Rainio (1966) geklassificeerd onder
de eurytope socorten. Mijn bemonstering in het bos was te beperkt om de
afwezigheid van de meeste soorten in deze monsters te benadrukken. Dit
zou even goed door toeval verklaard kunnen worden dan door een werkeli jke
afkeer van mest in de schaduw.,

Het aantal mestkevers was in de herfst veel grofter dan in de zomer.
Alle eerder waargenomen zog. "massavluchten" van Aphodius vonden plaats
in de vroege lente of in de late herfst (Williams et al. 1956, Heise 1972,
Roer 1968)., Ze zullen daarom wel een zekere relatie hebben met de winter-
slaap. Het 1ijkt er echter op dat de (sommige?) soorten die in de herfst
leven altijd in veel sroter aantal sanwezig zijn dan de 's zomers levendd
goorten. Dit zal mogelijk te maken hebben met verschillen in sterfte-
cijfer tijdens de winter of met versechillende omstandigheden 1ijdens de

ontwikkeling van de dieren.
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De afbrask of desintegratie van de mesthopen wordi zeker bespcedigd
door de aanwezigheid van meatkevers, zowel door hun eigen graaf- en eet-
werkzaamheden als door het bereikbaar maken van de mest voor andere
organismen. Deze invloed is moeilijk te kwantificeren omdat de afbraak-
snelheid zeer afhankelijk is van wisselende faktoren zoals de tijd van
het jaar en het weer (Merritt & Anderson 1977, Castle & MacDaid 1972).
Hoe groter het santal mestkevers en hoe langer hun verblijf, des te
sneller verloopt de afbraak. In Cranendonck zullen daarom de 's zomers
en 's winters gedeponeerde mesthopen (waarin relatief weinig mestkevers
voorkomen) veel langzamer uit het terrein verdwijnen dan de hopen uit de
herfst. De laatste worden meestal zodanig door de kevers bewerkt dat ze

door de werking van regen en wind snel uiteenvallen en verspreid worden.

Samenvatting

De mestkevers van het geslacht Aphodius vormen een belangrijk
onderdeel van de mestfauna, omdat ze groot zijin vergeleken met de
andere dieren in de mest, en omdat ze wvaak in aanzienlijke aantallen
aanwezig zijn. In het reservaat Baronie Cranendonck bleken deze
kevers zich uitsluitend te bevinden in ponymest vﬁﬁ?ﬁﬁﬁgEg dagen oud.
Hun aantal was in september en oktober veel g~oter dan in juli en
augustus, De kevers graven gangen in de mest waardoor die losser
van struktuur wordt., Door deze aktiviteit wordt de mest beter
toegankeli jk voor andere organismen als aardwormen en bacterién,
en hebben regen en wind beter vat op de mesthoop. De dieren bleken
weinig te graven in de grond onder de mesthoop, hoogstens in de
bovenste paar centimeters. Hierdoor is de direkte uitwisseling van
voedingsastoffen tussen mest en ondergrond door het werk van de mest-
kevers vrij beperki. De afbraak van de mest wordt veraneld naarmate
er meer kevers langer in de mesthoop aanwezig zijn., De in de herfsi
gedeponeerde hopen zullen daarom sneller uit het terrein verdwijnen

dan de 's zomers gedeponeerde popen,
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BIJLAGE

Opsomming van de monsters ponymest genomen van juli ~ november 1980

Hieronder worden de perioden wvan veldwerk in Cranendonck, het
overhserdende weertype en de genomen monsterse opgesomd. Voor elk monster
wordt achiereenvolgens opgegeven de datum en het uwur van origine, het
natgewioht (grammen)} en oppervlakte (in centimeter), het macrohabitat
(bosy heide/mtuifzandy of {voormalige) akker) en de datum waarop de
hoop onderzocht werd.

Juli 1980
Eerste periodet 22 juli - 1 augustus,
Weer: warm en droog, overdag 20-25°C, some korte regenpuien. Hiervoor

had het gedurende zes weken langdurig en veel geregend.

1. 23/17, 10300 akker gemonsterd 24/7 (¥3), 1 dag.

2. 23/7, 10100 akker " 30/7 (1/5), 7 dagen
20/8 (rest), 1 maand

3. 23/7, 10100 akker " - 25/17 (1/5), 2 dagen
29/7 (1/5), 5 dagen

4. 24/7, 11100 akker " 29/7 (%), 5 dagen
27/8 (3/4), 1 maana

5. 24/7, 11100 akker

6. 24/7, 11:00 akker in augustus onvindbaar

T 24/7, 15130 akker

8. 29/7, 12100 stuifeand gemonsterd 30/7 (1/3), 1 dag
31/7 (1/3), 2 dagen

9. 30/7, 14100 akker " 31/7, na 1 dez.

Auzustys 1280‘

Twesade periodes 19 tot 29 augusius.
Weer: eorste dagen fris, bewolkt met regen en zeer harde windy later

iets warmer, zomniger en afname van de wind,

10. 20/8, 11200 50x35 stuifzand
11, 20/8, 9:00  20x30 stuifzand
12. ca.19/8 bosrand gemonsterd 20/8, na 1-2 dagen

13, 21/8, 8130  35x13 stuifzand " 22/8, na 1 dag



14.
15,
16.
17.
18,
19.
20,
21,

21/8, 10:00
21/8, 10100
21/8, 10:00
21/8, 10100
27/8, 153100
27/8, 15:00
27/8, 16200
27/8, 16100

30x35
50x60
20x15
40x20

..]7_

stuifzand
akker
akker
akker
stuifzand
stuifzand
gtuifzand

gtuifzand

September 1980

Derde periocde: 17 tot 26 september.

gemonsterd 25/9, nz 1 maand

" 27/8, na 6 dagen

" 27/8, na 6 dagen
later onvindbaar

gemonsterd 29/8, na 2 dagen
later onvindbaar

gemongterd 28/8, na 1 dag

Weer: BEerst bewolkt, later voornamelijk zonnig, overdag 16-18°C,

22.

23.
24.
25,
26.
27.
28.
29.
30,

11/9, 9100

17/9, 9100
11/9, 9100
17/9, 16300
17/9, 16100
11/9, 16100
23/9, 15:10
23/9, 15110
23/9, 9100

Vierde periodet

35x30 bos

200 g

50x40 boa

40x30  hos

23x24 akker

180 g  akker
akker
akker

490 ¢  akker
stuifzand

Oktober 1980

14 tot 17 oktober.

gemongterd 25/9, na 8 dagen

gemonsterd 18/9, na 1 dag
" 18/9, na 1 dag
n 25/9, na 8 dagen
" 19/9, na 2 dagen

gamonsterd 24/9, na 1 dag
' 26/9, na 3 dagen

Weer:t eersie twse dagen droog en helder, overdag 13°Cy daarna regen

3.
32.
3.
34.
35.

en temperaturen een paar graden lager.

14/10, 15145
14/10, 15300
14/10, 15300
15/10, 13300
15/10, 14300

25%27, 820 g
35x20, 620 g
25130 ] 580 4

30x15
30x15

akker gemonsterd 15/10, na ldag
stuifzand n 16/10, 2 dagen
akker " 17/10, 3 dagen
akker

stuifzand

November 1980

Vijfde periodes 4 tot 6 november.

Heert
36-38. 4/11, 133130,

zeer guur met temperaiuren rond het vriespunt en regenachtig.

akker. 5/11 geheel bevroren, herd en zonder leven,
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Deel IT
Overzicht van de literatuur over de ecologie van de mestkevers van

het fenus Aphodius (Coleoptera, Scarabaeidae).

Ben mesthoop vormt een discreet en homogeen microhabitat, dat zich
onderscheidt door de onregelmatige verdeling ervan over een terrein, door
zijn beperkte afmetingen en door zijn vergankelijkheid {Koskela & Hanski
1977, Hanski & Koskela 1977). De fauna die de mest bewoont heeft zich
moeten aanpassen aan deze omstandigheden., Een belangrijke komponent, zeker
wet biomassa beitreft, van de mestbewonende keverfaunaz wordt gevormd door de
echte mestkevers van het genus Aphodins I11. Het iz de bedoeling de
biologische en ecologische literatuur over deze dieren, met de nadruk op
de in Nederlandé voorkomende scorten, hieronder samen te vatten., Geen enkel
literatuuroverzicht dat in een vrij korte tijd samengesteld moet worden, kan
ooit kompleet zijn. Er is de laatete jaren vrij veel aandacht besteed aan
de mesthoop als ecosysteem zoals met name blijkt uit de studies van I.Hanski,
H. Koskela en P, Holter. Twee recente proefschrif'ben' (Ongspubliceerd) van I,
Hangki {The comminity of coprophagous beetles, University of Oxford, 1979)
en van J.-P. Lumaret (Biogéosraphie et écologie des scarabéides coprophases
du sud de la France, Académie de Montpellier, 1978) waren niet beschikbaar,
Aphodius kevers en hun larven vormen slechts één onderdeel van de fauna
in de mest microhabitat. De onderlinge relaties tussen de verschillende
groepen kevers in een megthoop werden met name onderszocht door Hanski en
Koskela (zie literatuurlijet), hetgeen 21leen wat Aphodiug betreft hier is

uitgewerkt.

11. Taxonomie, morfologie en digtributie,

Het genus Aphodius I11. komt over de gehele wereld in grote vormen-
rijkdom voor. DBalthasar (1964) geeft een uitgebreid taxonomisch overzicht
van de vpalearctische soorten. Een recente sleutel voor de Midden-Europese
soorten is die van Machatschke (1969), waarin ook de in Nederland voorkomende
vormen te vinden zijn. De morfologie van adulte Aphodins individuen werd
onder meer beschreven door Madle (1934), Schmidt (1935) en Landin (1961).

De Eurovpese soorten 1lijken onderling vrij sterk op elkaar, met hun lang-

zerekte, iets gebolde lichaam, De lengte varieert van 2-15 mm (meestal
5-7 mm), de breedte van 0,5-3,5 mm (Schmidt 1935), het gemiddelde droog-
gewicht van 1,57 - 40,19 mg (Koskela & Hanski 1977). De morfologische
kenmerken van de larven, met aanwijzingen voor hun ingewikkelde taxonomie,
zijn te vinden in Hayes {1930), Hafez (1939), Madle(1935-36), Jerath
(1960), Landin (1961), Balthasar (1964) en Christensen & Dobson (1977).

In Nederland zijn 44 socrten Aphodius mestkevers verzameld, waarvan

er 42 door Brakman (1966) zijn opgesomd met vermelding van de provincies
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waaruit ze =zijn gerapporteerd, Sinds dat overzicht 7ijn A,corvinus

en A,zenkeri ook waargenomen (Berror & Poot 1972, Krikken 1978). Do

44 Nederlandse soorten zijn opgesomd in het systematische deel (par.g).
FPaunalijoten uit andere gebheden zijn niet speciasl verzameld. Sommige
aschter geven ook incidentele informatie over het type mest waarin de
kevers voorkomen of over de seizoensgebondenheids White (1960) voor
Engeland; Janssens (1943) voor Belgidy Landin (1961) wvoor zuideli jk
Zwedeny Hanski & Koskela (1977) voor zuidelijk Pinlands Breymeper

& Zacharieva- Stoilova(1975) voor Bulgarije en Poleny Biume (1970,1972),
Valiela (1970}, McDaniel et al. (1971), Sanders & Dobson (1966) tenslotte

voor de Verenigde Staten.

1.2. VYergamelmethoden.

Er zijn vele methoden om de kevers uit mest te verwijderen. Het is
bij deae vrij grote soorten mogelijk om ze met de hand of met een pincet
te vongen {von Lillienskiold 1978). Reeds Roberts (1884) en Moore (1954)
wezen erop dat na onderdompeling van mest in water de dieren met enig
roeren eenvoudig'van de oppervlakte afreschept kunnen worden (¢f. Rainio
'1966). Deze methode kan minstens 95% effectief zijn (Koskela & Hanski
1977). Holter (1979) maakte gebruik van Tullgren apparatuur, geschikt
voor adulte kevers. Eieren en kleine larven —oest hij dan naderhand
door onderdompeling in 25% ragnesiumaulfaat verzamelen, hetpgeen volgens
een experiment 96-100% rendement opleverde (Holter 1975, 1979). Koskela
(1979) bespreekt vangsten d.m.v, ecen 'insect suction trap' en een
'window trap', die beide een onbekend percentage van immigrerende
ingekten, in de tijd gescheiden, ornemen. Tenslotte kunnen kevers uit
de mest pedxtraheerd worden door uitdroging op (gemodificeerde)
Winkler—zeven {Krikken 1978),

2. LEVENS GESCHIEDENIS

2.1, Ontwikkeling en reproduktie.

De levensloop en ontwikkeling vari€pen per scort en zijn onderling
niet altijd gemakkelijk te vergelijken. Hier zullen de algemene 1lijnen
aangegeven worden, terwijl de details, met name wat betreft de onder-
verdeling door het jaar heen, in het systematische deel genoemd zullen
worden,

2alste Paring.
Het mannetje henadert het vrouwtje van achteren, en inseminatie

vindt plaats na 30-60 sec. De dieren stoppen de paring zelfs bij een

peringe verstoring. Wanneer de temperatuur daalt onder de 10°C (14%
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bij A, zenkeri) is er geen kopulatie mogelijk {Landin 4961). Aphodius
vertoont een "amazing promiscuity": mannet jes kopuleren met meerdere
vrouwtjes achter elkaar, en vrouwtjes worden door verscheidene mannetjes
bevrucht (Landin 1961, of. Schmidt 1935:334). De dieren paren op de
oppervlakie van een (koeie&) mesthoop of vlak ernaast, slechts bij
uitzondering in de mestmassa zelf. De mannetjes sterven vrij snel na
de paring, de vrouwijes overlijden korte tijd (2-3 weken) na de

ovipositie, die plaatsvindt in 1-2 weken na de paring.
2.1.2. De eieren,

De vrouwtjese leggen de eieren zonder enige veiligheidsvoorzieningen
in de grond of in de mest (Kolbe 1905, Vhite 1960), Koe (buffel) mest
gchijnt hiervoor de voorkeur te genieten bdven paardemest, waarschijnlijk
omdat koemest langer gochtig blijf4 en derhalve heters uitzichten biedt
voor een goede ontwikkeling van de larve (Madle 1934:1376, Hafew 1939).

In de mest wordt de mate van ovipositie (= het asntal eieren dat een
bepaald vrouwtje legt) beinvloed door de vochtigheidsgraad. Lumaret
(19?5) vond dat vrouwtijes alleen eieren legden bij een vochtigheid wvan
55-75% (optimum 68%) en dat dit ook het aantal eieren bepazlde, Sommigo
soorten, bijv. A, rufipes, leggen de eimren in kamerijes die zich 10-40 mm
in de grond onder een mesthoop bevinden {Holter 1972, Klemperer 1980).,
Andere soorten leggen de eieren in de mest zelf.

De measte soorten legzen hun eieren enkel (White 1960, Hanski 1980a),
andere, als A,rufipes en A,depressus, leggen ze in groepjes van 5-11,
gemiddeld 8, eieran (Klemperer 1980} of van 4-6 eieren (Holter 1979).

De vrouwtjes leggen elk ongeveer 20-25 eieren (Landin 1961) en gewoonii jk

meerdere per mesthoop (Hanski 1980a). Ze legmen niet alle eieren tegelijk
hetgeen ook onmogelijk ig gezien het feit dat de ovaria slechis een
veperkt aantal ovariolen bevatten, nl. 3-6 (Landin 1961) of 1-4 (Chris-
4ensen & Dobson 1976). Het aantal eieren per mesthoop is afhankeli jk
van de temperatuur en van de vochiigheid (Lumaret 1975) en van de
dichtheid van de adulte populatie., Holter (1979) vond dat het aantal
eieren per hoop significant minder variabel was dan het aantal adukten,
hetgeen wijst bp een zekere regulatie, DIEen experiment toonde een afname
in eileg bij toenemende nopulatiedichtheid., De regulerende faktoren zijn
nog niet bekend,

De eieren zijn zeer gevoelig wvoor uitdroging (Christensen &Dobson
1977). De incubatietijd is afhankelijk van de temperatuur - de optimale
temperatuur bij A.fimetarius bedroeg 24°C (Christensen & Dobson 1977},
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De tijd die nodig is voor het uitkomen wvan eieren wordt verschillend

opgegeven:

A,lividug in Egypte: 2-4 dagen bij 25°C (Hafez 1939}
A,fimetariug: T dagen (Schmidt 1935)
A.howittis 5-14 dagen in veld {White 1960)
A.rufipeg: 5 dagen bij 18°C (Klemperer 1980)

ca.5 dagen (Holter 1979)

8 dagen bij 10-18°C (White 1960)

Aphodiug sp.: 3-5 dagen (Landin 1961).

24143« De larven.

Er zijn drie larvale instars (Li, Lii, Liii), Allen eten uitsluitend
mest en zeer zelden ander vegetatief materiaal (soortsgebonden). De larver
graven geleidelijk steeds diepere gangen in de grond onder de mesthoop,
waarin ze zich bij gevaar terugtrekken en waarin ze uwiteindelijk =ich
verpoppen, 2Ze bewegen steeds heen en waer . tussen de mest en de
onderliggende grond (Hafez 1939, Klemperer 1980). In de mest verblijven
de larven meestal in kleine afgebakende cellen (Klemperer 1978, Sanders
& Dobson 1966), De graafwerkzaamheden nemen af naarmate de larven ouder
worden. De larven worden veel gepredeerd, en daarnaast zijn ze gevoelig
voor veranderingen in de temperatuur en de vochtigheid, die de snelheid
van hun ontwikkeling beinvloeden (Lumaret 1975). Het asantal ovelrlevende
larven is niet afhankelijk van de d..ntheid (Holter 1979).

Voor de duur van de larvale stadia zijn de volgende getallen vermelds

Li L ii L iii
A.rufipes (Klemperer 1980)s 3-4 dagen (18°C) 3-4 4.(18°C) 14-17 4.(18°¢)
A. rufipes( Holter 1979): 7 d. 7.d. 21-35 d.
A. rufipes (White 1980): (Li + Lii) 4.5 4.
A} lividus (Hafez 1939): (3 stadia) 6-9 d.(23-26°C), 5-8 d. (30°C)
Aphodius sp. (Landin 1961)}: 2-4 4. 3-8 d. 21=-35 d.

2,1.4., Prepupa en pupa.

Aan het einde van de 3e larvale instar is er een overgangsstadium
tot de verpopping, de prepupa. Deze periode wordt gekenmerkt door
interne inaktiviteit, ophouden met eten, een gering krimpen van hei
lichaam en het legen van de darmen (Hafez 1939, White 1960, Xlemperer
1980). Deze prepupa maakt ovale cellen in de grond door herhaalde
dutkelbewegingen te maken (K1emperer 1980). Sommige soorten overwinteren
in dit prepupa stadium, tn de andere gevallen verpopt het dier zich

binnen enkele dagen.
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De pop verblijft ofwel in de mesthoop {Kolbe 1905, Ritcher 1958,
White 1960, Christensen & Dobson 1977, Lumaret 1975), ofwel in met
mest bek eedde cellen in de grond (Kolve 1905, White 1960, Snowball 1944,
Ritcher & Morrison ‘!955,Ghristense‘n&1)0'bson 1977, Klemperer 1978). Die
cellen kunnen aktief gerepareerd worden bij verstoring (Klemperer 1978).
De pop overwintert nooit (Landin 1961).

De duur van het pupale stadium 4is als volgh:

Aphodius sp.: 8 dagen - 1 maeand (Landin 1961)

A, . lividuss 6-9 dapen (23-26°C),
4-6 dagen (30°C)  (Hafez 1939)

A, fimetarius: 2 weken {Schmidt 1935)

A, rufipes: 3-4 weken (18°C) (Klemperer 1980)
max. 18 dagen (Madle 1934)
10-18 dagen (10-15°¢) (Wnite 1960)

A. tenellus: 21-31 dagen (15°C) {White 1960)

A,congpurcatus: 19-29 dagen (15°C) (White 1960).

Uit de pop ontwikkelt zich de imago, die na 1-2 dagen volgroeid
ig (Madle 1934},

2.2, Sex ratio,

Wat betreft de sex ratio in esn natuurlijke populatie zijn elechts
‘een paar, slesht overeenkomende gegevens gepubliceserd. Schmidt (1935:334)
geeft de volgende getallent
A, fimetarius d& 49% Q0 51%
A, distinctus &' 46% @ 54%
4. prodromus & 104 Q 60k,

Carne (1956) vond voor A. howitti in Australis dat de sex ratio nooit

tt1 was, maar dat er aliijd veel meer vrouwtjes aanwezig waren. Er
waren maximaal 4 mannetjes op 6 vrouwijes. Christensen & Dobson (19%6)

onderzochten in Amerika een herfsi-en een lente-populatie van A.distinctus

die onderling opmerkelijk verschildents

herfst & 212 9 €9, ratio 3:1
lente d 44 [ 78 ratio 2:3.

Ze wijten dit verschil aan een hogere overlevingswaarde van de vrouwtjes

ti jdens het overwinteren.
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2e3s Aantal reneraties per ijaar.

De meeste Aphodius hebben slechts £8n generatie per jaar. Het
onderzoek hiernaar is vaak moeilijk omdat wel verschillende stadia naast
elkaar kunnen voorkomen, omdat sommige soorten op meard§¥g;rﬁghen over-
winteren. In Finland hebben alle soorten slechts één generatie in het
jaar (Koskela 1979). White (1960) vond in Engeland slechts bij A.tenellus
een mogelijkheid dat er jaarlijks twee generaties zouden voorkomen.
Hetzelfde vermoeden bestaat voor A.vittatus in Oregon, USA (Jerath &
Ritcher 1959), Volgens Madle (1934) hebben de kleinere scorten (als
A.fimetarius en A,depressus) twee generaties per jaar, de groters soorten

(ale A.fossor en A,rgiipes) slechts één. A.rufipes echter heefi

incidenteel twee generaties als de omstandigheden gunstig zijn (Klemperer
1980). Landin (1961, 1968} zegt dat in zuidelijk Zweden A. erraticus,

A.distinctus en A.fimetariug jaarlijks in twee generaties woorkomen en
derhalve ket gehele jaar door als adult waarneembaar zijn. Het blijft
onduideli jk welke omstandigheden een vermeerdering van het aantal

generaties zouden bewerkstelligen. De verdubbeling is echter veeleer

een uitzondering dan regel.

2.4. Overwinteren.

Mestkevers kunnen overwinteren als ei, 3e instar larve, prepupa of
als imago. Schmidt (1935, 1944) prc sert dit in twee basale typen en
éér. afgeleid type samen te vatten:

1. Overwintering als imago, die in de vroege lente verschijnt. De
larven en poppen leven in de lente-zomer, de nieuwe imagines
komen in de herfst.

2, Overwintering als 3e instar larve, die in de lente verpopt en
nieuwe imagines voortbrengt in hei begin van de zomer.

3, Zowel imagines als larven overwinteren (mengvorm van 1 en 2),

White (1960) en Landin (1961) verzamelden specifieke informatie over het
stadium van overwinteren, samengevat in een tabel in Hanski (1980b: 319,

hier Weergegeven).

Uit: Hanski 1980bs319

Tab. 3. Numbers of species overwintering in different stages in Sweden (Landin 1961) and in northern England (White 1960}. If
the overwintering stage is in brackets, it means that hibernation in this stage is uncommon.

——————— -

adult [H] egs
Sweden adult 11l larvae  egg ain (adukt)  (adult) >
NO. Of SPECIES . ... i i i e 24 ] 1 5 5 2 43
adult adult adult CRE
England adult U larvae egg, I larvae E
prepupac prepupas (exg)  (adult)

No. of species ...........ciiiiiiiiiainneninins 5 1 1 2 1 10
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Gezien deze tabel, 1ijkt het in Noord-Buropa voordelig te zijn om als
Je instar larve of als imago te overwinteren. De andere, weinig mobiele
stadia hebben waarschijnlijk veel meer te 1ijden onder de afname wvan de
mestkwaliteit en de mogelijk koude winters (Hanski 1980b). Een verlenging
van het pop-stadium leidt bij lage temperaturen tot de dood (Wnite 1960),
zoals biil A.rufipes werd wanrgenomen door Madle (1934). De ovarlevinps-
kans is misschien toch al niet al te proot. Christensen & Dobson (1976)

vonden in een experiment met A,distinciung, een scort die als imago

overwintert, dat 204 van 1421 exemplaren (14,3 %) de winter overleefden.

De plaais waar de winter wordt doorgebracht schijnt variabel te
zijn. A,distinciug en A.fimetarius zijn beide als adult overwinterend
in vrij droge koemest, resp. in Zuid Dakota en in Indiana, aangetroffen
(McDaniel & Balsbaugh 1968, McDaniel et al. 1971:226). De temperatuur
in het binnenste van een koeieplak is altijd iets hoger dan de buiten-—
temperatuur, waardoor de kevers een zekere hescherming tegen koude
hebben (Schmidt 1935). Deze igolatie zal tijdens strenge winters
mogelijk niet voldoebde 2zijn. Larven overwinteren meestal diep in de
bodem, tot 6C cm diepte (Schmidt 1935:336) in kleine kamertjes met
wanden van mest (Madle 1934)., Voor het overige zijn vele verschillende
schuilplaatsen ven de imagines vermeld, zoals komposthoven, stro, in
homen, onder rottend hout enz. (Schmidt 19358 336, McDaniel et al.1971:
226, Roer 1968},

3. VOEDSEL.,

3.7« Voedselkeuze.

Mestkevers voeden zich voornamelijk met dierlijke uitwerpselen,
met een voorkeur voor die van herbivore zoogdieren. Deze mest bevat
niet geheel verteerd vegetatief materiaal, in tegenstelling tot die
van roofdieren, vogels en lagere dieren, waarin slechts bij uwitzondering
mestkevers worden asngetroffen (Schmidt 1935, Landin 1961). Sommige
soorten komen voor op ontbindend vegetatief materiaal, komposi en aas
{saprofagie) of op levende planten (fytofazie)., Alle Aphodius kevers
worden ingedeeld bij de coprofagen, die zich het best ontwikkelen op
puur ontbindend materiaal (Koskela & Hanski 1977, tegenover carnivore
kevers). Janssens (1943) onderscheidt binnen de coprofagen nog twee
groeven: de "coprophages primaires’, soorten die in alle stadia aleen
mest eten, en de"coprophages secondaires’, soorten die als adult mest
eten en die als larve ander voedsel prefereren. De kevers van het
genus Aphodiusg zullen alle tot de eersie kategorie gerekend moeten
worden, ook al zijn ze niet alle geheel aan de mest gebonden.

De meeste soorten komen op verschillende typen mest voor. BEr is
eigenlijk nooit een uitgesproken wvoorkeur zoals blijkt uit tabel q
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Tabel W, Voorkomen van de Nederlanse Aphodiug scorten in verschillende
typen mest en andere voedselbromnen. (Voornamelijk volgens
Landin 1961, Rainio 1966).
MENS XOB PAARD SCHAAP VARKEN HERT ZWIJN OVERIGE
arenarius . . - x x x - - -
ater . . . - x x x x x X compost
borealis . . x x x x - - -
brevis . . - x - x - pd -
coenosus . . - x - x - x x
congpurcatus . x x X X - X -
consputus . (geen gegevens)
contaminatus . x X x x x x b4
corvinus . . - X - - - b4 - voa?, stroresten
depressus . . X X X X X X x
distinectus . . x X x x x X x
equesiris . . - x - - - x -
erraticus . . - x - x - x x
faaciatus . . - X x x - x x
fimetarius . . X X X x x X x
foetens . . ? X x X ? X x
fosgor . . . - X - - - X X
granarius . . x x X x x x x ontbindend materiaal
haemorrhoidalis . x b x x X x x
lividus . . - x X x - x -
luridus . . - X x X x x b'd
maculatus . . - - x - - x -
merdarius . . x x X x x x -
niger . . . - - - - - - - ontbindend materiaal
nitidulus . . (geen gegevens)
obliteratus . . geen gegavens
raykulli . . . x x x x X x
pictus . . . - - x - - - -
plagiatus - . - - - - - - - ontbhindend materiaal
porcus . . . - x x x x x x
prodromus . . x x 'd - X - compost
pubescens . . (geen gegevens)
pusillus . . b4 X X x x x
quadrimaculatus (zeen gegevens)
rufipes . . X x x x x x x
rufus . . . X x x x x b 4
satellitus . . (geen gegevens)
gorofa . . . x x x x - x -
scybalarius . . - x x - - - -
sordidus . . - x b 4 X x - -
sphacelatus . . - x x x x x x ontbindend materiaal
subtersaneus . - - X - - x -
tomenteosus . . - x - X - - ~—
zenkeri . - x x X - X -
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voor de in Nederland voorkomende soorten, Landin (1961} konkludeert:
"it is not the kind of dung, but the climatic conditions of the
environment ... which restrict dung-beetles to & certain habitat.,"

Bepaalde soorten, A.plagiatus en A.niger bijvoorbeeld, zijn als adult

vrijwel geheel fytofamg, andere zijn zowel fytofaag als coprofaag.
Megtkevers worden soms aangetroffen in uitzonderli jke typen mest:

A.fimetariug en A.varians in ganzenmest, A.prodromus in kalkoenmest,

A,fimetariug in honden—en kattenmest en A,troglodytes in Florida

uitsluitend in de uitwerpaelen van de landschildpad Gopherue polyphemus

(Kalte 1905, Schmidt 1935). Da larven en imagines van A,suspectus
werden in Amerika verzameld in milerennesten {Jerath & Ritcher 1959:171).
Kearns (1929) bespreekt een vreemd geval, waarin grote asntallen
(grotendeels) dode exemplaren van A.prodromus werden aangeiroffen in
een val waarin vele verrotte carabiden een duideli jke stank verspreidden.

In de direkte omgeving werd alleen A.fimetariue aangetroffen., De

dichtstbi jzijnde A.prodromus bovenden zich op 3/4 mijl afstand op een
heuvel en moeten door de sterke geur specifiek aangetrokken zijn.

In sommige gevallen worden delen van levende planten gegeten., De
literatuur over dit economisch belangrijke punt wordt samengevat door
Jerath & Ritcher (1959), Wortels van grassen werden verorberd door
larven van A.,granariug, door larven van A,pardalis voorkomend in een
dichtheid van 240-644 larven per vierkante wvoet (Ritcher & Morrison 1955),
door larven van A,howitti in Australié en Tasmanié (Carne 1956), door

A,hamatus en door A,conteminatus op een golfbaan. Mint wortels werden

vernield door A.distinctus. A.grsnarius is weargenomen op uitkomende

maiszaden, A.fimetariug op a:rdappelen in noord Puitsland, en A.contami-

natus en A,subterraneus vernielden de hoeden van paddestoelen (Ritcher

1958). De aangerichte schade is slechts zelden noemensweardig.

De voedselbron van de larven wordi als het ware door de ouders
gekozen, en . daarom is het larvale menu beperkier dan dat van de
adulten. Het voedsel van de larven wordt als oorapronkelijk beschouwd,
dat van de ouders als mogelijk afgeleid (Schmidt 1935). Men neemt
aan dat saprofagie en fytofagie primeir zijn, en dat de coprofage vormen
of levenswijze zich par later dasruit ontwikkelden (Sohmidt 1935,
Balthasar 1963).

Zowel de larven als de imagines leven vooral (mitsluitend’) van de
eiwithoudende stoffen in de mest. Adulten kunnen slechts de opgeloste
eiwitten verteren, terwijl larven ook bacteriéle eiwitten kunnen opnemen
en verteren.(Madle 1934:378 ff., Merritt 1976). De opgeloste eiwitten

aanwezrig in verse mest worden snel door bacterién omgezet. Adulte dieren
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kunnen dan wegvliegen, de larven echier moeten leven wvan hetgeen in oude
hopen nog aanwezig is (Landin 1961)s De larven kunnen ook aseptisch
zbch ontwikkelen, hetgeen bij een optimale temperatuur en met een
geschikte voeding sneller gaat dan normaal en de dieren worden ook
groter (Bharpentier 1968),

De larven van A.rufipes moeten hun ontwikkeling in zea weken
voltooien, omdat daarna de mesthoop minder geschikt wordt. Volgens
de experimenten van Holter (1974) is de agsimilatie van deze dieren
weinig efficient (7,0-10,4 %#). Omdat de totale konsumptie van de
2¢ instar larve gemiddeld 590 cal (0,15 g drooggewicht) en van de
3e instar larve gemiddeld 4540 cal (1,15 g drpoggewicht} bedraagt,
moet het dier wveel mest verwerken. De dagelijkse ingestie is dan ook
380-530 % van hun drooggewicht (=240-400% van hun versgewicht per dasz).
Holter (1975) berekende de assimilatie van larven in koemeszt in 1972
en 1974 (het laatste jaar een hoge dichtheid). Die bedroeg resp.
18,3 kcal per hoop (= 390 kcal per m° koemest) en 800 kcal per me
koemest. Dit een relatief hoge energisestroom, maar toch wordt er
slechts 1,8% resDP. 348% van de in het begin aanwezige energie verbruikt,
De Aphodius larven beinvlceden derhalve de afbraek van mest nauweli jks
door hun energie-—opname, maar veeleer door het graven en verwerken
van de mest.

Schmidt (1935:314ff.) beschri jft enkele vrastiypen van mestkevers.
Die verschillen per type mest. KXocie— en paardemest wordt van opzij
of van boven benaderd en de dieren graven zich eenvoudig in. Bij verse
koeieplakken gebeurt dit bij voorkeur van bovenaf, vanwege het hoge
watergehalte., Menselijke aitwerpselen worden gewoonlijk van de bodem
af aangevreten. Bij de mesthallen van herten en reeén eten de kevers
een gang van de ene kant naar de andere; zodat je kan Zien of het dier

nog aanwezig is of niet,

3.2, Kleptoparsgitisme.

De aanwezigheid van Aphodius larven is enkele malen gekonstateerd
Qqhe broedmassa's (mestballen in de grond met eieren) van andere
soorten Scarabaeidae, zoale van Geoitrupes sp. {Jerath & Ritcher 1959,
Klemperer 1980). Chapman (1869,1870) vond larven van A.porgus in de

broedbal van Geotrupes stercorariuas, waardoor de eipreen van de laatste

waren vernietigd. A.lividug en A,rubeolus ontwikkelden zich in

Amerika in broedballen van Phanaeus sp. en van Ontophagus medorensis

(Jerath & Ritoher 1959). Imagines van A.testudinariug kunnen over-

winteren in de nesten van Heoilrupes mutator (Sopp 1898). Klemperer
(1980) vond verachillende larvale stadia van A,rufipes in de dieper
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gelegen broedmassa's van Geotrupes spiniger, waarvan de eieren vaak

afwezig (duss vernietigd) bleken. Laboratorium experimenten toonden
dat voedselzoekende larven werden aangetrokken door mest of door vocht,
Het vernielen van de eieren of het doden van de larven van Geoirupes
apiniger was geheel toevallig. De (dichtgevallen) gangen naar de
Geotrupes bpoedmassa's vereenvoudigden het bereiken ervan door de
larven van A.rufipes.

4. KLIMAAT,

4.17. Invloced wvan temperatuur en vochtigheid.

Landin (1961) heeft het belang van de klimatologische omstandigheden
voor de verklaring van de verspreiding en aktiviteit wvan mestkevers
benadrukt, Hij onderscheidt in zijn studie drie plaatselijke klimaat-
typen: - macroklimaat: omstandigheden 1,5 m boven de grond,

— microklimaat: omstandigheden in de megthoop, en

- locoklimaat: omstandigheden in de buurt van de mesthoop.
Er ig tijdense een 24-uur cyclus een flinke variatie in de omstandigheden
in en nablij de mesthoop, nl, wat betreft de temperatuur, vochitigheid,
windsnelheid, isolatie en regemval., De fluctuaties zijn afhankelijk
van de looatie van de mest (open, bedekt) en het type mest, De alzemens
konklugies van Landin's (1961) experimenten zullen hier kort weergegeven
worden.

D¢ registentie tegen hoge temperaturen verschilt significant tussen
de verschillende soorten. Een reeks met toenemende resigtentie voor de

onderzochte dieren is: A.lapponum (40,6%C), zenkeri, rufipes, borealis,

rufug, fimetarius, foetens, ictericus en brevig (50,5'0). Ook de

resigtenties van de verschillende larvale instars verschillen onderling.
Soms is er ook binnen de soort een zekere variatie. Overwinterende

imagines van A,fimetarius zijn gevoeliger wvoor hoge temperaturen dan

de dieren die in de zomer leven (Landin 1968 111-120).
De heweegli jkheidslimiet bij lage temperaturen verschilt ook per
soort. De temperatuur waaronder geen beweging meer mogeliik is ligt

bij A.lapponum bij 2,1°C, en loopt op via A.borealis, brevis, ictericus,

fimetarius, rufus, rufipes, tot zenkeri bij 8,9°C., De limiet van

exemplaren die uit de winterslasp komen ligt some larer, z2lfs onder
het vriespunt. A.nemoralis kan na de winterslaap al beweeglijk worden
bij -1,3°C, De larven tonen een eender heeld (¢f. Landin 19681121-129).

De resistentie tegen unitdroging bleek ook specifiek. A,fimetarius,

A.foetengs en A.brevis waren zeer resistent (ze leefden 25-30 uur),

terwijl A.rufipes nauweli jks droogite kan doorstaan (8,6 uur).
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De larven zijn gewoonlijk weinig resistent (uitdroging na 1,3 - 4,3 uur),
behalve de 3e instar van A. brevis die 18,7 uur in leven bleef. In de
neeste gevallen prefereerden de kevers duidelijk omstandigheden van hoge
relatieve vochtigheid (Landin 1968s 130-142).

Temperatuur en vochtigheid beinvloeden dus specifiek de mogelijkheden
voor verasprelding in uiteenlopende habitats, en de mate van aktiviteit,
beweegli jkheid en reproduktie, Het bleek dat vooral het verschil tussen
de mesthopen in het open veld en die op beschaduwde plaatsen van primair
belang was voor de meeste mestkevers, omdat schaduwplaatsen bescherming
bieden tegen uitzonderlijke temperaturen, langdurige regen en wind.
(Schmiat 1935, Koskela & Hanski 1977).

A4.2. Secundaire factoren,

Sommige soorten hadden een duideli jk aanwi jsbare voorkeur voor mest
op bepaalde plaatsen, al dan niet beschut of blootgesteld aan lichtinval.
Het type mest was dan van ondergeschiki belang. A.zenkeri prefercerde
schapemest in de schaduw, maar als de twee factoren niet smamen voorkomen,
balanceren ze elkaar uwit (Landin 1961). Of in deze gevallen werkelijk
de hoeveelheid licht doorslaggevend is of dat slechis de invloed daarven
op temperatuur en vochtigheid (op plaatsen in de schaduw bijvoorbeeld)
van belang is, ken moeilijk uitgemaakt worden. Sommige scorten vliiegen

naar een lichtbron toe, zoals A.rufipes, A.rufug en A.ictericus. Dit

is echter niet een normale reaktie (Landin 1961:1147).

Windsnelheid en regenval spele. slechts een kleine rol, Tijdens
het vliegen ruiken de imagines een mesthoop op grotere afgtand bij
hardere wind. Ze vliegen gewoonlijk tegen de wind in. Zeer harde wind
maskt migratie praktisch onmogelijk omdat de dieren nie} ertegen in
kunnen vliegen. De wind beinvloed ook de verdamping en de temperattur
van een mesthoop en bpeelt daarom indirekt een rol in het leven van de
mestkevers, Regenval heeft een dergelijke indirekte invioed., Vooral
harde en langdurige regens vernielen de mesthopen en ze maken die
aanzienlijk vochtiger. Dit laatste ig vooral desastreus voor de
pfe-imaginale stadia die niet uit hun omgeving kunnen ontsnappen
(Landin 1961, 1968).

4.3. Temperatuur in de mesthoop.

Schmidt (1935) vermeldt dat verse koemest zioch vrij snel aanpast
aan de omgevingstemperatuur, d.w.z. hij koelt snel af. De temperatuur
van binnen was altijd iets " hoger dan aan de rand. Wanneer de
buitentemperatuur daalt, blijft de warmte in de mest langer vastgehouden,
Volgens Madle (1934) kunnen de temperatuursverschillen binnen één hoop

asanzienlijk zijn, zoms zelfs oplopen tot 20°C ©Dbij zonneschijn. De
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UJit: Holter 1975:179.

Tab. 1. Temperature conditions in cow pats, Aug-Sept 1972.

Position in d Highest temperature Lowest temperature Duily temperature amplitude

Position in duns !C I;’dam: °C date =C date °C date
—0.5¢cm 35 g Au 2 17 Sep 21 7 Aug 4.5 22 Sep
—3c¢m 29 . Au: 3.6 17 Sep 16.3 1 Sep 3.7 22 Sep
bottom 26.5 8 Aug 53 17 Sep 10.5 7 Aug 2.3 22 Sep

buitenate en hovenste lagen van een m:sthoop tonen zeer grote vardaties
in de temperatuur in tegenstelling tot de binnenste delen. Holter
(1975, tab.1) geeft eon tabel, hier weergegeven, van temperatuur-—
kondities in koeiehopen op de bodem, op 0,5 en op 3 cm diepte.

5. AANTAL KEVERS IN DE MEST,

Het aantal meatkevers in een bepaalde mesthoop is afhankelijk van
vele onderling samenhangende factoren, zoale het type mest, de ouderdom
van #e mest, de tijd van het jear (seizoenen), de tijd van de dag en
de biotoop (macrohabitat). De invloed van inter- en intrasvecifieke
competitie zal in hoofdstuk 6 behandeld worden. In slke mesthoop zijn
vela varschillende soorten inselten, ook altijd meerdere scorten Aphodius,
aanwezig, welke diversiteit ook in het volgende hoofdstuk ter sprake
komt,

Het feitelijke aantal peqhoop is zeer variabmsi, zelfs op plaatsen
met ogenschijnlijk dezelfde omstandigheden, Naast elkaar gelegen
mesthopen kunnen duidelijk verschillende aantallen mestkevers herbergens
"beetles did not distribute themselves regularly" (Holter 1979). Het
ig daarom nauweli jks nutiig om preciese aantallen te geven, maar om een
indruk te geven zijn hier enkele cijfersy

- 825 ex, Aphodius in 630 gr schapemest,
829 ex., Aphodiug in 450 gr paardemest (=14,4% van de mest massa)
(Schmidt 1935:330).

- 1113 A,dividus in 1 koeieplak (Snowball 1944).

- 200-600 A.fimetarius per koeieplak (Merritt & Anderson 1977).
- 0-2394 A.distinctus per koeieplak (Christensen & Dobson 1976).
- 0-100 A.rufipes per koeieplak (Holter 1979).

~ biomassa van Scarabaeidae (larven + adult) was 30-64 mg drooggewiocht
per liter mest (= 0,6-1,3 % van de bewoonde mest) (Breymeyer 1974).
- Rainio (19663192) geeft ean tabel van de aantallen gevonden

in verschillende typen mest en van alle gevangen soorten, zie hierbij,
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5¢1« Typen mest.,

Mestkevers eten met name in ungulatenmest, terwijl ze veel
sporadisoher te vinden zijr in mest van carnivoren, mensen, vogels en
andere dieren (zie 3.1). De samensielling van de typen mest verschilt
onderling nogal (Madle 1934, Schmidt 1935:311)., De chemische samen—
stelling van koemest werd geanalyseerd door Madle (1934:350). Sommige
soorten vertonen een lichie voorkeur of een zekere afkeer van een
bepaalde soort mest (van hoefdieren), maar dit is nooit uitgesproken
en het ie ook nooii een verspreiding beperkende faktor (Landin 1961:

153 £f, 188-193, Rainio 1966). Rainio (1966) vergelijkt de belangrijkste
meattypens
KOE: zeer compact, brandt langzaams waterinhoud hoog (75%: Schmiat 1935}
azn de bovenkant vormt zich snel een korst die verdamping tegengaat.
PAARD: vrij droog, los van struktuur en snel uitdrogendy waterinhoud
eerst ca.66% en snel afnemedd (Schmidt 1935).
SCHAAP: even droof als paardemest (66%: Schmidt 1935)3 fijn van
struktuur, maar los en snel verbrandend,
VARKEN: fijn van strukiuur, compact, lengzaem brandendy waterinhoud
als koeiemest.
HERTs vaak afzonderlijke balleny consistent en fijny soms een dunne

korst, droogt langzaam uit (Madle 1934).

De manwezigheid van de verschillende Aphodiug soorten (zover ze in
Nederland voorkomen) in deze en andere meattypen is samengevat in
tabel 4 (zie 3.1).
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5e2s Ouderdom van de mest.

Er zijn verscheidene observaties over het aantalsverloop bij
toenemende ouderdom van de meegt., De meeste keverscorten bevolken de
mesthoop tijdens de eerste nacht volgend op de afzetting van de mest,
waarbij bepaalde soorien vroeger arriveren dan anderes sommige soorten
worden alleen acngetrokken tot oudere hopen (Landin 19611184, zie cap.7).
De lengte van het wverblijf in de mest verschilt ook per soort, biotoop,
weergomgtandigheden en type mest, Schmidt (19353 322) specificeert dat
bij het ouder worden (uitdrogen) van koeiemest de faunasamengtelling zich

wijzigts soorten als A,fimetgrius, A.fossor, A.rufus en A.distinctus

vrefereren vochtige mest, andere als A,brevis arriveren pas als de mest
veel droger is geworden.

Rainio (1966) onderzocht mest van koe, paard, schaap, varken na
152,3,5,8 en 12 dagen. De curve voor alle genera tezamen (Aphodius,

Higter, Sphaeridium, Colobopterun) verschilt per type mest. In paarde-

mest wordt de aantalspiek na 1 dag bereikt (met meer exemplaren dan in
andere mesttypen op hetzelfde tijdetip), waarna een vrij snelle afname
optreedt, In de mest van schaap en varken was er een geleideli jke
aantalstoename tot de piek van de Ze dag, waarop een smelle afname
volgde. In koeiemest wordi de piek pas op de 3e dag bereikt en ook

de afname was minder abrupt, wat te danken is man de langzamere verdamping
Rainio vond dat de emigratie van de kevers niet veroorzaski wordi door
een opraken van het voedsel, maar door hei uitdrogen van de nmest.

Rainio (1966194} vat zijn vindingen samen in een figuur, die hieronder

is gereproduceerd.,
Kesaler & Balsbaugh (1972) bestudesrden Amerikaanse koeiemest van 1
tot 4 dagen oud., Wat de 14 soorten Soarabaeidae bstreft, vonden zi}

Uit:s Rainio 1966194.
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na 24 uur: 600 ex.$ na 48 uur: 800 ex.3 na 72 uur: 850 ex., en na
96 uurt 600 ex. Aphodius alleen nam &l die tijd toe.

In Polen onderzocht Breymeyer (1974) schapemest op de aanwezigheid
van Scarabaeidae., Adulten waren aanwezig van de le tot de 5e dag,
waarna zich een afname inzette die ofwel voortduurde, ofwel tussen de
18e en de 30e dag omsloes in een kleine toename (van 0,3 tot 0,9 ex.
gemiddeld per hoop). Larven werden na 6 dagen esangetroffen en bleven
daarna in aantal toenemen., Wanneer zij dezelfde gegevens uitdrukt in
biomassa komt ze tot dezelfde konklusies.

Koskela & Hanski (1977) bespreken de successie van de gehele
ingektengemeenschap in koeiemest, die zij onderverdelen in carnivoren
en coprofagen (=Hydrophilidae, Proteininae, Oxytelinae, Scarabaeidae:

Geotrupes stercorosus en 18 soorten Aphodiua). In hun onderzoek wasa

het aantal mcorten, het aantal individuen en de biomassa van de
coprofagen maximaal na 2 dagen (wat biotoop betreft, afnemend van
oven veld via dennebos naar sparrebosy dit verschil tussen de hiotopen
verdwijnt later in de successie), Na die Z2e dag namen alle drie de
variabelen snel af (biomasga bijvoorbeeld met 75%). De diversiteit
berekend ui{ het aantal individuen en uit de biomassa's is in het begin
van de successie significant verschillend $ussen de drie macrohabitats,
Verschillen tussen de aantallen mestkevers
worden in het begin van de successie toegeschreven san de invdoed van
het macrohabitat en later in de succ2amsie aan seizo@nsinvloeden,
Koskela & Hanaki (1977) noemen de door hen waargenomen veranderingen
een typiseh voorbeeld van een heteroirofe successie, waarbij de
beschikbare energiebronnen bBan het begin het grootst zijn en dan langzaam
afnemen, Ze onderscheiden drie fasen in de successies

1. eerste 2 dagen, gekenmerkt door een snelle verandering.

2. een stabiele fase, die duurt tot ca.l week na het begin.

3. een lange eindfase, beinvloed door het klimaat.

De studie van A,rufipes in koeiemest van Holter (1979) toomt dat deze
goort de mest direkt bevolkt en daar 4-6 dagen in wordit aangetroffen,
terwijl er soms kleine aantallen manwezig zijn in oudere mest. Hij
suggereert dat de periode van sanwezigheid ven de kevers (de 'beetlemdaysf
uitgedrukt kan worden in een soort halveringstijdi 50% was verdwenen

na 3,3 + 0,25 dageny 80% na 5,2 + 0,42 dagen. De eieren en larven

kweamen in pieken voor, nl. de eieren na 6 dagen, le instar larven na

9 dagen, 2e instar larven na 15 dagen en 3e instar larven na 21 dagen

en geleidelijk afnemend,
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Hanski (1980e) vergelijkt de successie van mestgemeenschappen in
Pinland en in Engeland. Hij doet dit met behulp van de 'successional
mean occurrence'! {SMO) gedefinieerd als: het gemiddelde van de kolonisatie—
vurve (die de aantal individuen van een soort, aanwezig in mesthopen van

verschillende ouderdom, geeft), De SMO wordt uitgedrukt in dagen.

n n
SMO == P - -
351 L (b = %5/ §31 Py (4, =%,

)

waarin Pi het mantal individuen in mest van ouderdom %4 (dagen)
n het aantal monsterpunten.

Tuseen bejde gebieden vond hij geen verschil -~ behalve wat betreft een
kleine klimaatsinvlced -, zodat interspecifieke verschillen in de successie
evolutionair of ecologisch uitgelegd zullen moeten worden. De SMO toont
geen congtante verschillen {ussen mannetjes en vrouwtjes, maar wel tussen
volwassen en onvolwassen vrouwtjes. In 4 socorten Aphodius kwamen adulte
vrouwt jes in oudere keutels voor dan niet volwassen vrouwtjes, waarschijn-
11 jk omdat de esrste langer in de mest aanwezig blijven (Hanski 1980d).
Het langere verblijf van de volwassen vrouwtjes wordt verklaard doordat
de eieren beter in oude hopen gelezd zouden kunnen worden en om het risico
dat migratie met zich meebrengt te verminderen (Hanski 1980d115}. Er
blijkt voor Aphodius geen correlatie aantoonbaar te zijn tussen de SMO
en de veorkeurstemperatuur voor migratiey en macrchabitat selekties en
grootte (dat laatete werd verwacht omdat migratie voor kleine soorten
relatief meer energie koat dan voor grote soorten). Er is dus nog geen
afdoende antwoord gevonden op de vraag waarom er interspecidfieke

verschillen in SMO voorkomen.

5«3. Successie in seizoenen.

Het voorkomen van mestkevers is seizoensgebonden (Schmidt 1935,
White 1960). Voor de Nederlandse Aphodiug-soorten zijn de maanden van
voorkomen en de stadia van overwinteren samengevat in het systematische
hoofdatuk 9. In het algemeen kan gesteld worden, dat op scortsniveaun
de maand (week)} waarin gemongterd wordt direkt de uitkomsten beinvloed.
Haneki (1980b) bestudeerde de seizoensgebonden veranderingen in het
aantal individuen van Aphodius en van de Hydrophilidae in eendere, ca.
1.5 km van elkaar verwijderde velden in de buurt van Oxford. BEr bleken
opmerkeli jke intraspecifiseke verschillen tussen de velden te kunnen
voorkomen (zie ook Hanski 1980a, appendix). Dit moet veroorzaakt zijn
door toeval, recente geschiedenis of interspecifieke interacties omdat
het habitat en het voedsel (mest) geen grote, onderling wverschillende
veranderingen ondergasan in de loop van het jmar, Deze variatie in de

tijd van voorkomen had geen correlatie met de ruimtelijke variatie in
aantallen.
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Sommige Aphodiug soorten vertoonden een bimodaal optreden in het jaar,
dugs met twee aantalapieken in verschillende en gescheiden maanden.
Hanski vermoedt dat dit voortkomt uit een polymorfisme in het
overwinteringsstadium (intraspecifieke diversiteit), sangezien de

kevers kunnen overwinteren als ei, 3e instar larve of als adult (2.2).

5.4. Ti,.ld- VAN d-e daﬁ.

Holter (19?9) vond bij observaties over A.rufipeg in koeiemest dat
'shorgens afgezette hopen aanzienlijk minder kevers bevatten {na 24 wur)
dan 's avonds afgezette hopen. A,rufipes vliegt 's nachis en zal
waarschijnlijk de latere hopen gemakkeli jker vinden, omdat er nog
minder korstvorming heeft plaatmgevonden, Waaneer regenachtig weer
korstverming tegengaat, is het verschil tussen hopen van 'smorgens of
's middags niet aanwezig, De tijd van de dag waarop een mesthoop
wordt afgezet kan dus invloed hebben op het santal mestkevers (van
A.rufipes). OFf ditzelfde ook geldt voor andere mestsoorten die geen

korgtvorming vertonen, is niet duideli jk.

5<5. Maorchabitat.

Landin (1961) groepeert de mestkevers in drie kategorieén met
betrekking tot hun voorkomen in verschillende habitats:

-~ Burytope socorten, komen voor in alle h hitats als er mest aanwezig

is,.

—~ Oligotope asoorten, geven de voorkeur esan één bepaald habitat (open
of bedekt), hoewel ze onder ongunstige omstandigheden kunnen
uitwi jken naar minder voordelige plaatsen.

-~ Stenotope soorten, zijn beperkt tot schaduwrijke habitats.
Dezolfde indeling geldt voor larven, hoeswel die niet olggotoop kunnen
zijn omdat ze gehonden zijn aan het habitat waarin ze door de moeder
geplaatat zijn., De eurytope en oligotope adulte kevers kunnen droge en
hete tijden doorstaan dcor te vluchten naar meer bedekte en beschutie
plaatsen. De meeste Aphodius soorten prefereren open land (Landin 1961,
Rainio 1966, Hanski & Koskela 1977, 1979, Schmidt 1935) en slechts weinig
soorten komen meestal in de bossen voor (Schmidt 1935, Landin 1961).
A.zenkeri is de enige bekende stenotope soort. Er is in bossen minder
mest, die ¢ok nog moeilijker te vinden is, maar hij drpogt wel minder
enel uit zodat de kevers er relatief langer in aanwezig blijven. De
macrohabitat keuze is ondergeschiki aan andere faktoren als het klimaat
en de ouderdom van de mest en het seizoen (Hanski & Koskela 1977,1979).

Over de invlioed van het plantendek zijn geem gegevens bekend. De

samenstelling van de grond onder de hoop is volgens Janssens (1943)
belangri jk
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want hij konstateerde dat sommige soorten hun normale voedsel niet
bevolkten wanneer de ondergrond ongeschikt was. Schmidt {19351319)
daarentegen vond dat de meeste Aphodius soorten een indiffereni gedrag
tegenover de ondergrond vertoonden. Slechts weinig soorten echter

kwamen vooyr op steen, kalk of puur zand.

6. Competitie en diversiteit.

6.1. Competitie.

De beperkie ruimte in een mesthoop wordt in de regel bewoond door
vele mestkevers van verschillende socorten, die alle sangewezen zijn op
hetzelfde voedasl. Bij een toenemend aantal individuen zal er eens een
competitie voor ruimte en voedsel optreden. Landin (1961) berekende dat
Aphedius imagines van 5-T7 mm ongeveer 1 cm3 mest per exemplaar nodig
hadden, terwijl grotere scorten van 9-13 mm ongeveer 3-3,5 om3 innemen.
Dit ie resp. 30-70 maal en 25-30 maal het volume van het dier zelf, Het
benodigde volume is voor een 3e instar larve 5 om3, en voor een 2e instar
larve 2-3 om3- De experimenten van Landin {1961} toonden dat adulte
kevers de mesthoop verlaten als de ruimte te klein wordt (d.w.z. als er
teveel andere kevers in de mest zijn), waarschi jnli jk door de herhaalde
verstoringen of omdat ze elkaar dwingen te vertrekken. Onder geli jke
omstandigheden dwingen ock larven elkaar uit de mesthoop, of ze bijten
elkaar dood. Deze duideli jke competitie was niet intraspecifiek, maar
veeleer individueel. Fluctuaties in aantallen kevers in mesgthopen zZullen
derhalve meer afhankelijk zijn van abiotische faktoren dan van competitie
(Landin 1961).

In de praktijk is het belang van competitie op de somenstelling
van de kever gemeenschap in een mesthoop niet eenvoudig vast te stellen.
De onregelmatige verdeling over het veld en de snelle kwaliteitsafname
van de mesthopen zou kunnen bijdragen tot het tegelijk voorkomen van
ecologisch sendere soorten (Hanski & Koskela 1977). Evenals Landin,
vonden ook Hanski & Koskela (1978) dat een verhoogde interspecifieke
concurrentie hei 2antal kevers in de hoop doet afnemen. De verschillende
mestkever soorten zijn gewoonlijk niet alle tegelijk aanwezig in een
mesthoop, Br is verdeling met beirekking tot seizoen, macrchabitat,
type en ouderdom van de mest (hoofdstuk 5). Voor Aphodius blijkt het
seizoen de belangrijkste niche dimensie te zijn, en meer van invloed
op de verdeling wvan de soorten dan macrohabitat. Omdat er daarnaast
duideli jke verschillen in grootte zijn, is er slechts zelden van
interspecifieke interactie sprake (Hanski& Koskela 1979, Hanski 1980c),
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6.2. Vijanden van Aphodius.

Zowel de larven als de imagines van Aphodius soorten staan
voortdurend aan allerlei gevaren bloot. Ze worden algemeen aangevallen
door staphiliniden en hydrophiliden, en waarschijnlijk door andere
predatoren in de mesthoop (Schmidt 1935:326, Madle 193431362, Hafez
1939, McDaniel et al.1971:228). De dieren hebben ook allerlei
mijten en andere parasieten op hun lichaam (Madle 19343363, Schmidt
19353327, Hafez 1939:289, McDaniel et al. 1971:228)., Vermeldenawaard
is dat veel vogels de talrijke aphodinen uit de mest pikken (Schmidt
1935, Madle 1934, Koskela 1979:431), Sommige zoogdieren, als de das,
wildeewi jnen en vleermuizen (Schmidt 1935) en mollen (Madle 19343361)
eten ook sporadisch mestkevers,

6.3. Diversiteit.

Het ies niet duideli jk waarom er zoveel verschillende kevers in
mest voorkomen en waarom er op een bepaalde plaats minder of meer
goorten leven dan op een andere (Hanski 1980b). De vemschillen zijn
gsoms aanmerkeli jk, ook al zijn ze gedeeltelijk terug te voeren naar
verschillen in de abiotische faktoren, Wat de Scarabaeidae betreft,
vond men in één veld 19 soorten in zuidelijk Finland (Hanski & Koskela
1977), 16 soorten in Engeland (Hanski 1980b), 14 soorten in Amerika
(Kessler & Balgbaugh 1972), 103 soo~ten in zuideli jk Fpankri jk en
100 soorten in Kenya (cf. Hanski 1980c), en meer soorten in Bulgari je
dan in Polen (Breymeyer & Zachariewa-3toilova 1975), In Engeland komen
44 soorten voor en het is niet duidelijk waarom tijdens de bemonastering
bij Oxford niet meer dan 16 soorten werden verzameld (Hanski 1980b).

De verklaring zal, volgens Hansgki (1980b), te maken hebben met de
intraspecifieke diversiteit ~ verschillen in de tijd wan voorkomen
van de individuen en de verschillende stadia van overwinieren binnen
één soort (zie 2.2. en 5.3) —, en met de interspecifieke diversiteit
- voornameli jk wat betreft verschillen in het seizoen van voorkomen
(zie 2.2).
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7. VLUGHT-AKTIVITEIT.

Landin (1948:8) definieart de volgende terment

aktiviteitt beweging van mestkevers buiten de mest, d.w.z. locomotorische
aktie.

viucht aktiviteits vliegen buiten de mest (gewoonlijk identiek aan
aktiviteit).

De aktiviteit kan plaatsvinden op verschillende tijden, in het engels
aangeduid alss

diurnal (overdag): tussen zonsopgang en zonsondergang.

nocturnal ('s nachts): tussen zonsondergang en zonsopgang.

diel: de dag in de zin van 24 uur, eimaal,

T.1e Tijd van vliegen.

Schmidt (1935:318) onderdcheidde ondser de mestkevers dag—en nacht-
vliegers. Volgena hem, vliegen de meeste soorten overdag waarbij zonne-

gchijn en windstilte byzonder aantrekkelijk zijn. A.rufipes en A,gordidu

werden echter alleeh in de schemering tot in de nacht vliegend aange-
troffen., Dit zou te maken hebben met de 's avonde toenemende lucht-—
vochtigheid. Ook A.zenkeri vloog alleen na zonsondergang omdat verse
mest overdag niet opgezocht werd (Schmidt 1944).

Volgens Landin (1961:183) vindt de vluchtaktiviteit bij alle soorten
gewoonlijk 's avonds of 's nachte plaats, hoewel overwinterende
exemplaren soms overdag vliegen in de late herfgt of vroege lente.

Ds invlced van de abiotische fektoren op de vlucht werd uitgebreid

bestudeerd door Landin (1968). De lioht intensiteit is geen beslissende
faktor voor vluchtaktiyiteit. Mestlevers zijn voornamelijk fotonegatief,
dsWeze zo prefereren weinig of geen licht, maar ze kunnen zich aanpamsen

als de omstandigheden dat vereisen. A,lapponum en A,piceus bijvoorbeeld,

die in het gebied van dé middernachtszon leven, zijn vanwege hun
temperatuur eisen verplicht op het midden van de dag, hij hoge lichi-
intensiteit te vliegen. Ze ondervinden kennelijk ook geen nadelige
gevolgen van de atmosferische atraling. Het dagritme is waarschijnlijk
endogeen bepaald, Wanneer, onder normale condities, nacht en dag werden
omgedraaid, bleven de kevers eerst hun oude ritme volgen, maar in de
loop van 2-3 dagen veranderden ze hun schema geleidelijk en werden ze
aktief bij donker (-dag) en inaktief in het licht (=nachi) (Landin
1968¢155).

Memtkevers hebben een brede tolerantie zZone voor extreme tempera~
turen {Landin 1961, Zie cap.4). Indien mogelijk viiegen ze echter
tussen de +14 en +17°C als de overige milieufaktoren ook optimacl zijn.
Ze prefereren duidelijk hoge vochtigheid maar hebben ook op dat punt

een brede tolerantiezone.
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Normale vluchtaktivieeit wordts opgewekt door een combinatie wvan:
verminderende lichtintensiteit, toenemende luchtvochtigheid en een
verlagen van de temperatuur (binnen zekere grenzen). De temperattur
moet gezien worden als de belangrijkeste faktor die aktiviteit inducesrt.
Veranderingen in de lichtsterkte en in de vochtigheid vaen de omgeving
zullen door de kevers in de mesthoop wel nauwelijks waargenomen kunnen
worden (Landin 1961, 1968),

Koskela (1979) onderzocht de vluchipatronen van de totale kever—
fauna in mest in zuidelijk Finland, Hij onderscheidt in het algemesn
twee typen vluchtaktiviteits

- unimodaal, waarbij de dieren gedurende één periode van de dag
sktief waren.

- bimodeal, waarbij de diren twee discrete (onderling gescheiden)
aktiviteitsperioden vertoonden.

(Multimodale verspreidingen werden niet waargenomen.)
De 11 onderzochte Aphodius-soorten waren voornamelijk unimcdaal, hoewel
4 een neiging tot bimodaliteit vertoonden, 4Zijn observaties wat betreft
de tijden waarop de mestkevers vliegend voorkwamen verschillen iets wvan
die van Landin (1961, 1968), met name zag hij de dieren wvask overdag

aktief, Daarnaast is er de neiging tot bimodaliteid (bij A,digtinctua,

A.prodromus, A,merdarius en A,pusiliug) in de lente en in de zomer
(niet in de herfst), iets wat Landin niet vond, Koskela (1979:431)
vermoedt dat de optimale vluchtcon "ties in noordeli jk Europa aanwezig
zijn net voor, en enkele uren na zonsondergang: een temperatuur die
hoog genceg is samen met weinig wind., Een zwakke wind maakt migraiie
minimaal energie kostend twrwijl predaterende vogels 's avonds minder
aktief worden, Daarom zijn zomergeneraties met name op die tijd ven de
dag aktief, In Finland daalt de temperatuur vroeg in de lente en in
de herfsi gemiddeld al om 1600h onder de 10°C op koude dagen, en om
2100h op warmere dagen., Dit is te koud voor vluchtaktivideit zodat er
dan op het midden van de dag gevlogen moet worden (opgegeven grenzen
waaronder geen aktiviteits A,depregsus 16,5°C, A,prodromus 11°C,
A.merdarius 12°C, A,pusillus 16°C, A.fimetarius 13°C, A,distinctus
13,5°C, en A.ater 16,5°C).

Hanski (1980f) vraegt zich af of de bewegingen van de mestkevers
een optimale energishuishouding met zich meebrengt. Hij oppert de
volgende voorspelling over de mate van immigratie naar en emigratie

uit mesthopen.
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Uite Hanskl 1980f: flg. .

i Alg de leeftijd van een mesthoop minder im dan
' tc (dat is het tijdstip waarop de kwaliteit van
de mest voor de mestkever een kritische waarde

: heeft), dan is de mate van immigratie constant.

.:Als't>1; is de immigratie afwezig, Emigratie
| vindt alleen olaats als t=t_, dw.z. dat alle
. dieren tegeli jk verdwijnen. Dit model, weer-

i gegeven in figuur 1c¢ (Hanski 1980f, zie hier-

naast), zou dus het optimale gebruik van dé
;| beschikbare energie beschri jven.
i]Hanski geeft vervolgens twee modellen die de

natuurli jke situatie zouden kunnen benaderen:

1. De mate van immigratie is constant (tot sen
bepaalde tijd), terwijl de emigratie afhan-—
kelijk is van de leeftijd van de mesthoop

(figuur 1e).

a{n;F:Thapmdwwﬂ¢dpnha o

b.ammmn() De mate van emigratie is constant, waarbij de

immigratie exponentieel toeneemt met de
toenamende ouderdom van de mest (figuur 1),
De gegevens over mestkevers ondersteunen de tweede hypothese. Dit is
derhalve geen optimaal gebruik van de in de mesthopen asanwezige energie.
Hanski poogt dit te verklaren, en besluit dat de kevers waarschijnlijk

den eenvoudige i.p.v. een optimale gedragslijn hebben uitgeselekteera.
7.2. Origéntatie.

Schmidt (1935) en Landin (1961:181-183) 2ijn het erover eens dat
mestkevers nieuwe mesthopen ontdekken en bereiken door op hun reuk te
vertrouwen. De reukzin is in ieder geval sterk ontwikkeld (Balthasar
1964) en is morfologisch gelokaligeerd in de uiteinden van de antennae
en de maxillaire palpen (Landin 1961:16,183). Licht is soms ook een
aantrekkingskracht (Bogdenow 1901, Landin 1961, zie 4.2).

BEr zijn verscheidene waarnemingen over de afstand waarop Aphodius
soorten nog in steat zijn de mest te ontdekken. Madle (1934:382) zegt
dat A.rufipes pas op 4 cm afstand in staat zou zijn een mesthoop te
Tuiken., Bogdanow (1901) vermeldt dezdlfde afstand voor larven. Dit
sohi jnt echter onjuist te zijn. Schmidt (1935:313) vond dat vliegende
A.distinctus in een straal van 6 meter een verse mesthoop konden
waarnemen, en dat gold bij windstilte, Aphodius vliegt tegen de wind in,
op ongeveer 1 meter hoogte, dus waar de geur het sterkst is (Schmidt
1935}, In een experiment vond Landin (19613182) dat de kevers zonder

invlioced van wind de mest op minimaal 40 em konden ruiken (zijn apparaat
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was niet groter), Hij vermoedt dat in de natuur de kevers zich over
aenzienli jke afstanden verplaatsen, Hij nam bijvoorbeeld waar dat verse
meat snel bevolki werd door mestkevers op geisclieerde eilanden waar geen
huisdieren werden gehouden (en waar dus geen locale Aphodius populatie
was) en ook op vee vervoerends schepen, Ben dergelijke opmerking maakt
Rainio (1966), die mest plaatste in Calluna en Muriillus bossen, waarheen
de kevers vanaf de dichtstbijzijnde velden "a rather long distance
through a dense forest" moesten afleggen.

Je windaterkte heeft natuurlijk invloed op de afstand waarcp een
mesthoop ontdekt (geroken) kan worden, Zeer hevige wind kan echter de
vliuchtrichting wveranderen of zelfs de aktiviteit geheel wverhinderen
(Landin 1968:163).

De landing op de mest wordt door Schmidt (1935:1313-314) als volgt
beschreven: De mestkever komt tegen de wind in mangevlogen, strekt zijn
poten naar voren en legt zijn vleugele naar achteren. Meestal laten de
dieren zich vallen op of in de buurt van de mesmthoop, In het laatete
geval wordt de resterende afstand kruipend (zo mogelijk ook tegen de
windrichting in) afgelegd. Wanneer een kever de mesthoop voorbi
gevlogen is, probeert hij ofwel door teeval zijn doel te vinden, of hij
kieat weer de lucht, waarveor hij eerst naar de top van sen grasspriet

klimt. Het kruipen gaat snel (waargenomen: 96 ocm in 3 minuten).

T7+3. Lange-afstands.vliuchten,

In 7.2 is reeds vermeld dat mestkevers soms op grote afstanden een
mesthoop kunnen opmerken. Lange-afstands vluchten binnen het ecoclogische
verspreidingsgebied (bij Aphodius enkele tientallen vierkante kilometers)
zijn interpreteerbaar ofwel als obligate migratiesy ofwel als de som van
meerdere korte-afstands vluchten (facultatieve migraties tussen mesthopen}
(Hanski 1980a). Hanski (1980a) bestudeerde vluchten over grotere afstand
van Aphodius en Hydrophilidae door de vangasten te vergelijken van een
aantal velden buiten Oxford en van een station in het midden van Oxford,
minstens 500 m van het dichtstbijzijnde veld met koeien of hertien,

Hoewel er wel verschillen waren in de tijd van voorkomen op de twee
plaatsen en in de propertie van de volwassen vrouwijes, konkludeert hij
dat "there is no difference between short-—distance and long-distance
movements.” Om het grotere aantal vrouwljes onder de "migranten" te
verklaren, stelt hij dat vrouwtjes kennelijk meer vliegen dan de rest,

mogelijk omdat dit voor de reproduktie voordelig is.
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TeA, Massa vliuchten.

Mestkevers komen soms in zeer grote aantallen voor en worden dan
in zwermen in de lucht aangetroffen. Williams et =al. (1956) observeerden

"slow movements of Aphodius contaminatus" in de Pyreneeén op ongeveer

1500 m hoogte in september/oktober 1953, Ze vermelden echter niet om
welke aantallen het ging. In Nieuw-Zeeland werden in februari 1961 op
een zeor warme dag duizenden A,tasmanize in de lucht waargenomen, wat
wordi verklaard als een plaatselijke en tijdelijke populatie explosie
(Lowe 1961). Kuy®en (1961) haalde in september 1967 in Drente uit 2 lite
paardenmest 0a.4500 A.distinctus naast 124 van andere Aphcdiug soorten.
Heime (1972) rapporteert een “"massavangst" (aantal?) van A,conspurcatus
in paardemest in december (!} 1971 in Noord-Duitsland. Eveneens in
Duitsland zag Roer (1968) op 18 april 1964 een plaatselijke migratie
van keverag die op 0.5 - 2,5 m boven de grond met een frontbreedie van
10 m met 22-100 individuen per minuut voorbijtrokken, Het waren
voornamelijk A.fimetarius, die .als imagc overwinteren. Roer verklaart
het verschijnsel als een vlucht van exemplaren die net uwit hun winter-
nest kwamen ("Nach-Diapause-Migration"), veroorzaakt door het warme
weer op die dag, De waarneming van Williams et al., (1956) wordt door

Roer als een "Vor-Diapause" vlucht asangeduid,

8. AKTIVITEIT IN DE MEST.

8.1 . Thanatose.

Wanneer Aphodiug kevers verstoord worden, stoppen ze alle
beweging en trekken ze hun poten tegen het 1ijf - ze doen alsof ze
dood zijn (Hafez 1939)., Deze reflex heet thanatose en dient als
bescherming tegen vijanden. De dvur van deze houding is wvariabel,
maar is meegtal maximgal slechts enkele tientallen sekonden, hetgecn
nog afneemt bij herhaling (Schmigt 1935). Hetzelfde gedrag is
vagtgesteld bij larven (Madle 19344361).

8.2. Positie in de mest,

De mestkevers zijn soms vrij locaal in de mesthoop aanwezig. Dit

geldt met name voor een kadeplak, die in drie lagen onderverdeeld kan
worden (Lumaret 1975) met toenemende vochtigheidsgraads korsi,
intermediaire zone en diepe zone, Voor paarde-en schapemest gaat
deze zonering niet op, Koeiemest droogt langzaam uit, welk proces

in een aantal fasen gesplitst kan worden (Lumaret 19751269, Madle
19343 344, Mohr 1943), Onder normale omstandigheden betreft dit

voornamelijk een droger worden van de onderste (natte) zone.
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De preciese positie in de mest van larven en imagines varieert voorbameli jk
met de temperatuur en de vochtigheid {Landin 1961). Hafez {1939) bericht
dat A.lividus in Egypte bij warm weer naar diepere (koelpre en vochtigere)
regionen kruipen. Volgens Madle (1934) bvevinden de kevers zich in verse
hopen voornamelijk aan de oppervlakte, omdat het meer naar de bodem te
vochtig isy verder verachilt de positie per uwur, Finné & Desidre (1971)
zeggen voor koeiemest dat ca.54% zich bevindt in de grond direkt onder

de hoop en ca.46% in de hoop zelf, waarvan 2/3 in of zeer nabij de korst

is, Christensen & Dobson (1976) daarentegen verdelen hun monsters als

volgt (koeiemest, A.distinotus)s

range gemiddeld  totaal %
korst 0620 TTe5 1007 21.7
centrum  0~-95 17.8 232 5.0
bodem 0-1679 26144 3398 73.3
Totaal 0-2349 356.7 4637 100.0.

8.3. Invloced op de mesthoop.

Mestkevers vervullen drie functies in een mesthoop (Breymeyer 1974)s

1. stimuleren van de ontwikkeling van ammonificersnde bacterien en het
tegengaan van de groei van fungi (dewoze vergroting van de Newcirculatie
in het ecosysteem).

2. consumptie van mest, d.w.z. vagti. uden van voedingsstoffen in lichaam.
3. begraven van meset (10% van de gevallen mest).
Hieraan moet toegevoegd worden dat de Aphodius kevers tijdens het eten
grote tunnelsystemen in de mesat aanleggen (Wingo et al. 1974, Sanders
&Dobaon 1966), waardoor het hinnenste van de mest beter en aneller
toegankelijk wordt voor andere insekten (McDaniel et al. 1971). 1In
sommige gevallen komen er zoveel exemplaren in dezelfde hoop voor dat
hij verandert in een amorfe massa (van de Laar & S1im 1979) of in stukken
uiteenvalt (Mohr 1943, McDaniel et al. 1971, Merritt 1976, Merritt &
Anderson 1977). In het laakste geval wordi de hoop ongeachikt voor
bewoning door andere insekten, maar ocok voor het opgroeien van de
mestkever larven,

Zoals hierboven al werd asngeduid, hebben de mestkevers invloed
op de populaties bacterién en fungi in de mest. Volgens Breymeyer et al.
(1975) veroorzmaakten A.fimetarius en A.rufipes een groei van de bacterie-
populatie en een afname van het aantal fungi (maar de resultaten
verschilden nogal onderling, afhankelijk van het aantal kevers en van
de duur van het experiment)}. De kevere versnellen dus de afbraak van
de mest door bacteriegroei te siimuderen, hetgeen weer de stikstof-

circulatie bevordert.
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8.4. Afbraak van de mest.

Een meathoop heeft een asanzienlijke invloed op het omliggende
milieus hij bedekt een stuk land voor lan gere tijdy hij bevordert
de groei van bepaalde planien in de direkte omgevings en hij is een
broedplaats voor allerlei (schadelijke) insekten (Weeda 1967, Waterhouse
1974). Ben snelle afbrask is voor de veeteelt voordelig om het gras—
land zo snel mogelijk weer voor begrazing geschikt te maken, Mestkevers
in het algemeen spelen een belangrijke rol in dit proces omdat ze
bi jdragen tot de toegankelijkheid van de mest voor andere organismeny
omdat ze de mest aktief de grond inbrengen wat een verhoogde fertiliteit
van die pleats veroorzaskiy omdat zZe de grond onder de mesthooy luchitiger
maken zodat water gemakkeli jker decordringt en omdat ze de mest verspreide
waarddor de afbrekende werking van de wind en regen toeneemt.(zie,
bijvoorbeeld, de figuren in Waterhouse 19742107, Hughes 19755132 en
Holter 1979a:396). De specifieke invloed van de Aphodiug soorten die
geen mestballen de grond in transporteren, zal hier met name besproken
worden. Het meeste onderzoek is naar de afbraak van koeiemest gedaan.

De afbraaksnelheid is &#fhankelifk van het meizoen en dus van ds
klimatologische omgtandigheden (Merritt & Anderson 1977). Weeda (1967)
vond dat mest in de herfst na 1 tot 2 maanden verdwenen was, terwijl het
in de lente en zomer 4-6 maanden duurde (dit zijn gemiddeldeni de waarden
varieerden van 0.5 tot 17 maanden}, De tijd die een mestplak nodig
had om geheel te verdwijnen was bij een Britse studie gemiddeld
113-115 dagen (Castle & MacDaid 1972). Het seizoen had echier een
belangri jke invloed: het duurde in mei 131-133 dagen, in juni 109
dagen en in juli 79 dagen. Nakamura (1975&) vermeldt dat twee mesthopen
van 400 ml in verschillende biotopmm uitgezet in mei 14 en 15 maanden nod
hadden voor tetale desintegratie, terwijl een derde hoop uit oktober
10 maanden nodig had,

Weeda (1967) noemt twee faktoren die de demintegratie van kosiemest
bein¥loedens

- de vorming van een harde korst (vooral bij droog weer) vertraagt

de afbrask omdet regen minder effect heefty

— de congistentie van de mest.

Dit laatste punt wordt iets verduideli jkt door Nakamura (1975a)}, die
toont dat de waterinhoud van mesthopen afgezet in mei serset hoog is
(80%), maar gedurende de eerste masnd zser snel afnsemt (tot ca.60%)
en daarna congtant blijfty terwijl een mesthoop uit oktober wvrijwel
steeds een waterinhoud van 70-75% behield,

Mesthopen hebben slechts weinig invloed op de groei wvan gras,

hoewel de vegetatie rondom de hopen minder wordt afgegraasd en
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derhalve tussen de 5 en 10 cm hoger bleef dan in de direkte omgeving
(Weeda 1967, Madle 1934:339)., Het oppervlak van de niet gegeten
vegetatie onder en rondom de mesthoop nam af van gemiddeld 2.63 vierkante
voet (ca.0,25 m2) na 1-2 maanden tot 0.84 vierkante voet (ca. 0,068 mz)
na 1 en jaar en na 2 jaar werd op de plek weer normaal gegrassd (Castle
& MacDaid 1972).

De bovengenoemde schri jvers gaan niet in op de invloed van mest-
kevers op het afbraakproces. Nakumara (1975b) bestudeerde de fauna in
en rond mesthopen en besloot dat wvooral Coleoptera en Diptera de
decompositie bevorderen. Breymeyer (1974) zegt dat imagines en larven
van Aphodiug en Optopha zich bewegmn door de mest en in de direkt
onder de hoop liggende grond., Zij berekende hoeveel mest door degze
kevers naar de grond werd getransporieerd: A.fimetarius verplaatste

35 mg drooggewicht/individu/dag; voor Ontophagus frasticornis was dit

25 mg drooggewicht/individu/dag. Dit ie per jaar berekend tussen de
3 en de 9 % van de gevallen mest. Volgens Hughes (1975) was de
pktiviteit van Optophagus en Proctophenes in Australié afhenkelijk
van de weergomstandigheden (weinig aktiviteit onder de 2CPC of bij
droogte), zodat de mate waarin de mest begraven of verstoord werd door
de kevers nogal verschilde, Hij schatte dat gemiddeld 78% (range:
60—93%) van de geheel verstoorde mesthopen dc "+ deze kevers werd
begraven, Sommige hopen werien echter sanzienlijk minder aangetast.
Holter (1977) beschri jft een experiment dat de invloed van
A.,rufipes larven op koeiemest kwantificeert. Deze larven graven
verticale tunnels onder de mest, eerst een paar centimeter diep als
schuilplaate bij gevaar en later als voorbereiding voor de verpeopping.
Hierdoor wordt mest naar de grond getransporteerd, De larven zorgen
er ook voor dat de struktuur van de meet losser wordt. In het experiment
bleek de gemiddelde afname van organiach materiaal door larvale
aktiviteit 0,62 g per larve ite zijn, dat is 3100 cal, dus 6,9 x de
assimilatie (die 450 cal bedraagt, of.Holter 1974). BEr verdwijnt in
het veld dus meer organisch materiaal dan aan het eten en uitscheiden
van mest door larven toegeschreven kan worden. Dit verschil is te wijten
azn de hoeveelheid mest die door de kevers in de grond begraven wordt
(40% van de 0,62 g ) en aan de stimulering van de aktiviteit ven
miorotrganismen, De aktiviteit van de larven had geen invloed op

het werk van aardwormen (Lumbricus terrestris), hoewel een mogeli jke

varhoogde aantrekkingskracht niet werd getest.
Die interactie tussen Aphodiug soorten en aardwormen werd nader

bezien door Holter (1979a). In dit ewperiment verdwenen mesthopen in
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het veld volkomen in 50 en 65 dagen {resp. in 1974 en 19?7), dug de
T5%—afbraaktijd bedroesg resp. 32 en 42 dagen. UGednrende de eerste

11~14 dagen verdwijnt 20-25% van het orgenisch materiaasl door de
aktiviteit van allerlei insekten. Het aandeel van Aphodius werd ge-test
door sommige mesthopen 's nachts af te dekken waardoor Aphodius geweerd
wordt. Bij deze hopen verdween 8-14 % organisch materiaal - het versachil
moet veroofzaakt zijn door het foerageren en transporteren van Aphodius
imagines en larven. Na de eerpte twee weken was er in de hopen nog
ce.170 g organisch materiaal over, wat in de volgende 40-50 dagen
verdween, De invloed van bacterién en nematoden is waarachijnli jk
verwaarloesbaar klein., Aphodiue larven nemen 60-70 g voor hun rekening.
De rest van de afbrask moet aan de akitiviteit van aardwormen toegeschreven
vorden, die misschien door de aktiviteit van de kevers tot de mest
aangetrokken werden, omdat hun aandeel in mesthopen zonder Aphodius

kevers aanzienlijk minder was.
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9. Ecologische gegzevens over Nederlandse Aphodius.

Hieronder zijn specifieks gegevens voor de 44 in Nederland waarge-
nomen soorten samengevat. De volgorde van de soorten is alfabetisch op
goortsnaam, en niet systematisch omdat daarvoor enige taxonomische kennis
nodig ias om snel iets op te zoeken. Enkele veel gebruikte synoniemen zijn
ook opgenomen. Bij elke soort worden, gmover bekend, de volgende
gegevens behandeld: wetenschappeli jke naam (met sulgenus tussen haakjes)s
een algemene aanduiding van de verspreiding in de wereld {grotendeels
volgens Landin 1961) en in Nederland; het habitail (termen op p.35)s
het seizocen van voorkomeny overwinteringsstadiumy voedsely successie,
waarmee in dit geval bedoelt ig de ouderdom van de mest waarin de soort
bij voorkeur voorkomt (gegevens hebben meesial betrekking op koeiemests
de cijfers van Hanski& Koskela 1977 2zijn gemiddelden); de reproduktie
en de afmetingen.

Het merendeel van de¥e gegevens is het resultaat van experimenten in
yepaalde gebieden en het is niet duidelijk of ze ook algemeen gelden -
het voorkomen in bepaalde maanden van het jaar bijvoorbeeld zal beinvloed
worden door het klimaat. De studies van Hanski en van Koskela hebben
betrekking op Finland, van Hanski (1980b) op Engeland, die van Landin
op Zweden, die van White op Engeland, die van Breymeysr op Polen, die
van Krikken op Nederland, die van Janssens op Belgié, die van Rainio
op zuldelijk Finland en die van von Lillienskiold op midden Duitsland,

De owerige worden in de tekast gespecifioeerd.

Genus Aphodiug Illiger.

A, (Aphodiug) asestivalis Stephens,1839  zie A.(4.) foetens.
A, !Plggiogonus! arenarius (Olivier, 1789).

Verbreid over geheel Europa. In Nederland bekend uit Gelderland en

Limburg (Brekmaen 1966). Waarschijnlij. stenotoop, alleen op open en
zandige grond. In mest van koe, schaap en soms paard. Overwintert
als adult (Landin 1961).

A, (Agrilinug) ater (De Geer, 1774).

Verbreid over Burope en Siberid. In Nederland bekend uit alle provincies
behalve Friesland, Groningen en Drente {(Brakman 1966), Lengte 5.0 mm,
drooggewioht 6,38 + 1,41 mg (n=10) (Koskela & Hanski 1977).

Habitats warme zonnige plaatsen (von Lillienskiold 1978)y open veld

(Hanaki & Koskela 1977)3 in het bos (Janssens 1943)3; eurytoop (Landin 1961).
Seizoens april - sepiember, vooral april-juni (White 1960, Hangki & Koskela
1977, Hanski 1980b]; late zomer en herfst en april-mei, soms juni (Landin
1961); mei-september, weinig in augustus/september (Breymeyer 1974).
Voedsel: alle mest, soms compost {Landin 1961).

Sucodssie: gemiddeld na 2,11 dagen (Hanski& Koskela 1977).

Overwinteren: als imago (Landin 1961, White 1960).

Reprodukties eieren enkel (White 1960). Larven en pop in mest (White 1960).

A, (Agrilinue) boreslis Gyllengal, 1827.

Verbreid in holarctis, .In Nederland hekend uit Friesland, Zuid-Holland
en Zeeland (Brakman 1966)., Lengte 4,1 mm, drooggewicht 1,9 mg (Koskela
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& Hanski 1977).
Hahitat: oligotoop, voornamelijk in de schaduw, soms opan land (Landin
1961). Alleen in de schaduw (Rainio 1966). Larven ?stenotoop(Landin 1967
Seizoen: mei-augustus, zelden september~oktober (Hanski 1980b).
Voedsels alle soorten mest (Landin 1961). Vooral meast vat ~schaap,
weinig van mens, koe en paard (Rainio 1966).
Successie: gemiddeld na 4,99 dagen (Hanski & Koskela 1977).
Overwinterts als adult of 3e instar larve (Landin 1961).

A, (Ammoecius) brevis Brichson, 1848,

Wijd verbreid in Europa. In Nederland bekend uit Friesland, Overijssel,
Gelderland, Utreoht, Noord Holland en Zuid Holland {Brakmen 1966).
Habitat: olpgotoop, vooral in bos, ook open gebieden en duinen {Landin
1961).,

‘Seizoent mei-geptember, vooral juni-augustus (Landin 1961).

Voedsels mest van schaap, rendier, hert en Yoe (Landin 1961).
Overwinterts als 3e insiar larve, zelden als adult (Landin 1961).
Successie: praktisch witsluitend in oude, droge hopen (Landin 1961).

A, (Orodalug) coenopus (Panzer, 1798).

Verbreid in Europa en Noord Afrika. In geheel Nederland, behalve de
drie noordelijke provincies (Brakman 1966).

Habitat: oligotoop, vooral open zandgrond {Landin 1961). Gevonden in
bos (Janssens 1943, Krikken 1978).

Voedsel: mest van schaap en koe (Landin 1961), ven hert en zwijn
(Erikken 1978) en van de ree {Janssens 1943).

Seizoens gevangen in april {Jenssens 1943) en in juli (Hanski 1980b).
Overwintert: als adult (Landin 1961).

A, (Volinus) conspurcatus (Linnaeus, 1758).

Verbreid in Noord- en Centrasl Europa en in Engeland. TIn Nederland
alleen bekend uit Drente (Brakman 1966).

Hebitats Oligotoop, vooral in bos, zelden open land (Landin 1961).
Meer in veld dan in bos, eurytoop (Rainio 1966). In veld (Hanski

& Koskela 1977).

Seizoen: september-november en vroege lente— midden mei (Landin 1961).
Van 10 augustus - oktober, vooral eind september-begin oktober (Rainio
1966). Vanaf maart, en augustus-september (White 1960).

Voedmels Polyfaag, veel in mest van wild (Landin 1961), Met name in
mest ven paard (White 1960, Rainio 1966), ook van mens, schaap en
zelden van koe (Rainio 1966). Larven in mest (White 1960).

Successies gemiddeld 4,97 dagen {Hanski & Koskela 1977).

Overwinterts als adult (Landin 1961) of als ei (White 1960).
Reproduktie: pop in grond, duur 19-29 dagen (15°C) (White 1960).
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A, (Melinopterus) consputus Creutzer, 1799.
In Nederland bekend uit Zeeland en Limburg (Brakman 1966).

4, (Nimbus) contaminatus (Herbst, 1783).

Verbreid in Buropa, Noord-Afrika, Klein Azi&, Nabije Ossten. In
Nederland bekend uit alle provincies behalve Groningen (Brakman 1966).
Habitat: Burytoop (Landin 1961),

Seizoen: augustus-november (Landin 1961); auguatus-cktober, vooral
s.optember (Hanski 1980b)s adult laat augustus - begin oktober, eieren
geptember-mei, 1e instar larwe mei-juni, 2e insiar larve juni-half
juli, 3e instar larve half juni-augunstus, pop eind Jjuli-sugustus
(White 1960:27). Eén generatie per jaar (White 1960).

Voedsel: alle ssorten mest, vooral van paard (Landin 1961)3 in mest van
schaap (White 1960), en van hert en zwijn (Krikken 1978).

Overwintert: als ei (Landin 1961, White 1960), zelden als imago (White
1960).

A. (Oromus) corvinus Erichson, 1848.

In Nederland woor het serst gevonden in Susteren (Berger & Poot 1972),
later ook bij Norg in Drente en in Dwingeloo (Krikken 1978),

Habitats uitgesproken bossocort (von Lillienskiold 1978),

Seizoens midden april-september, talrijk in begin september (Janssens
1943). Gevangen in maart-april 1970 (Berger % Poot 1972) en in
september (Krikken 1978).

Voedsels mest van hert (Kolbe 19051435, Janesens 1943), ven koe

(von Lillienskiold 1978), van vos? (Krikkem 1978) en in resten van
strohalmen (Berger & Poot 1972},

A, (Aorossus) depressys (Kugelann, 1792).

Verspreid over holarctis, In Nederliand bekend uwiit Gelderland en
Limburg (Brakman 1966).

Habitats oligotoop, vooral schaduwplaatsen {Landin 1961, Rainio 1966,
Hanski & Koskela 1977).

Seigoens half mei-september (White 1960); mei-augustus (Breymeyer 1974)s
met name juni (Hanski & Koskela 1977).

Voedsel: In alle soorten mest, vooral van schaap, zelden van paard
(Rainio 1966, Landin 1961), vaak van wild (Laandin 1961, Kolbe 1905).
Successies gemiddeld na 0,502 dagen (Hanski & XKoskela 1977).
Overwintert: als adult (Landin 1961, White 1960),

Generaties: in Duitsland 2 generatiss, waarvan de 2e als larve overwintert
(Madle 1934).

Reprodukthe: Eieren in groepen van 5-6 in grond (White 1960). Larven
eten mest (White 1960). Pupa in grond of in mest (Madle 1934, White
1960).

Lengte 7,5 mm, droggewicht 12,7 + 2,52 mg (n=2)(KoskeladHanski 1977).
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A. (Volinus) distinctus (Miiller, 1776).

Verbreid in Europa en Noord Amerika. In Nederland in alle provincies
behalve Groningen (Brakman 1966).

Habitat: eurytoop (Landin 1961), gevangen in bos (Krikken 1978).

Seizcen: eind februari - begin november, vooral eind maart/begin april

en in september (Schmidt 1935). In Amerika niet ¥an half juni-augustus
(Monr 1943), eerstd gevangen op 30 september (Christensen&Dobson 1976).
Generatiess in Zweden 2 generatiee (Landin 1961), in Amerike één
(Christensené&Dobson 1976).

Voedsels zeer polyfaag: alle soorten mest, afval eic. (Landin 1961).
Larven in ontbindend materiaal, niet in mest (Landin 1961).
Overwinterts als imago (Schmidt 1935, Landin 1961, McDaniel & Balsbaugh
1968)., Kan koude winters doorstaan in koeieplsk (McDaniel & Balsbaurh
1968),

Reprodukties vrouwije legt eieren in lente (Christensen & Dobaon 1976).

A, (Volinus) equestris (Panzer, 1798).

Verbreid in EBuropa en Klein Azié., In Nederland bekend uit Overijssel,
Gelderland, Noord-en Zuid-Holland, Noord-Brabant en Limburg {Brakman
1966).

Habitat:s oligotoop, vooral in bomsgen maar ook open land (Landin 1961),
Geen voorkeur voor bossen (von Lilliengkiold 1978). Gevangen in bos
(Krikken 1978, Janssens 1943).

Seigoens april-ocktober, vooral mei-juni {Janssens 1943, Hanski 1980b).
Voedsel: polyfaasg (Landin 1961), mest van koe {von Lillienskiold 1978)
en van hert (Janssens 1943, Krikken 1978),

Overwintert: als adult (Landin 1961).

A, (Colobopterus) erraticus (Linnaeus, 1758).

In Nederland bekend uit Friesland, Overi jssel, Gelderland, Utrecht,
Zuid-Holland, Zeeland, Noord-Brabant en Limburg (Brakman 1966).
Seigoens mei-september (Breymeyer 1974).

Voedsel: meet van koe (Valiela 1970), schaap (Breymeyer 1974), en
van hert en zwijn (Krikken 1978).

A, (Arrilinug) fasciatus (Olivier, 1789).

Verbreid in Holarctis. In Nederland bekend uit Noord-Brabant (Brakman
1966), van de Hoge Veluwe (Berger & Poot 1972), van Hoenderlno en
Dwingeloo (Krikken 1978).

Habitatt oligotoop, voornamelijk in schaduw, zelden in open veld
(Landin 1961), Eurytoop, talrijker op open plaatsen dan in schaduw
(Rainio 1966). Gevangen in bos (KErikken 1978, Berger & Poot 1972).

Seizoens september-mei (Landin 1961). September (Hanski&Koskela 1977).
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September-maart (Krikken 1978).

Voedsel: mest vooral van schaap, ook van koe en mens, zelden van paard
(Rainio 1966). Mest van schaap, koe (Landin 1961) en van wild, nl.
hert en wild zwijn {Landin 1961, Xrikken 1978, Berger & Poot 1972).
Successies gemiddeld na 6,69 dagen {Hanski & Koskela 1977, koeiemest).
Overwintert: als adult (Landin 1961).

Lengte 4,2 mm, drooggewicht 2,1 mg (Koskela & Hanski 1977).

A. (Aphodius) fimetarius (Linnaeus, 1758).

Verbtreid over Holarctis, In Nederland in alle provinoies behalve
Groningen (Brakman 1966).

Habitats eurytoop (Landin 1961), meer in c¢pen dan in beschaduwd gebied
(Rainio 1966)y voorkeur voor droge, zonnige hellingen (von Lillienskiold
1978).

Seizoent gehele jaar van maari-november, met plaatseliik verschillen

in aantal (Rainio 1966, Janssens 1943, Merritt&Anderson 1977, White 1960,
Wingo et al.1974, Breymeyer 1974, Schmidt 1935, Hanski 1980 b, McDaniel
et al.1971).

Voedsel: polyfaag, in alle soorten mest (Landin 1961) en soms op planten
en paddestoelen (Ritcher 1958, McDaniel et &1.1971, Rainio 1966).
Successie: ook in oude hopen {Landin 1961). Gemiddeld na 7.78 dagen
(Hanski & Koskela 1977). In mest van meer dan 3 dagen oud (Mohr 1943),
Overwinterts als ei of imago (Mohr 1943, White 1960), in Zweden alg
adult¥, in Duitsland in alle stadia \landin 1961). _
Generaties: 2 generaties per jaar, die verschillen in hun reakties op
temperatuur en vochiigheid (Landin‘1961, of. Hanski 1980b). _
Reproduktie: eileg vanaf september (Monr 1943) en in de lente. Eieren
komen uit in de eerste helft van aprily de eieren die overwinteren eerder
dan de in de lente gelegde eieren {Christensen &Dobson 1977). Ei enkel
in mest gelegd (White 1950). Larven eten in mest (White 1960)., Pop in
mest (White 1960, Mohr 1943) en in de grond (Chrietensen & Dobson 1977).
Lengte 6,8 mm, drooggewicht 9,45 + 2,86 mg (n=25) (Koskela & Hanski 1977).

A. (Aphodius) foetens Stephens, 1830.

Verbreid in Europa en west Azi8, In Nederland bekend wit alle provincies
behalve Groningen en Uirecht (Brakman 1966).

Habitat: Oligotoop, vooral open land (Landin 1961, Rainioc 1966), ook

in bos (Rainio 1966, Janssens 1943, Hanski&Koskela 1977).

Seizoen: meestal juli~augustas, soms september (Landin 1961, Hanski 1980b,
Janssens 1943, Hanski&Koskela 1977). Soms in mei (Landin 1961).

Voedsel:s &lle soorten mest, met name van koe {Landin 1967)3 meer in mest

van paard dan van koe en schaap (Rainio 1966)3 mest van ree (Janssens
1943), van hert en zwiin (Krikken 1978).
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Successie: gemiddeld na 6,00 dagen (Hanski & Koskela 1977, 1 exemplaar).
Overwintert: als 3e instar larve, soms alas imago (Landin 1961).

Lengte 7,1 mm, drooggewicht 11,0 mg {Koskela & Hanski 1977).

A, (Aphodiug) foetidus, zie A,(A.) soybalarius.
A, (Teuchestes) fossor (Linnaeus, 1758).

In Nederland bekend uit alle provincies behalve Groningen (Brakman 1966).
Habitat: gevangen in open land (Hanski & Koskela 1977, v.Lillienskiold 197
Seizoent mei-begin oktober, met piek in juni en eind augustus/september
(Schmidt 1935) of vooral juni-augustus (Hanski 1980b).

Voedsel: bekend uit mest van koe (von Lillienskiold 1978, Valiela 1970)

en van hert en wild zwijn (Krikken 1978).

Successies gemiddeld na 6,81 dagen (Hanski & Koskela 1977).

Overwintert: als imago (Schmidt 1935).

Lengte 10,8 mm, drooggewicht 40,19 + 10,8 mg (n=13)(KoskelalHanski 1977).

A, (Calamosternus) granariuns (Linnaeus, 1767).

Cogmopoliet. In Nederland in 2lle provincies behalwve Groningen

(Brakman 1966).

Habitats eurytoop (Landin 1961). Vooral droge, zonnige en lage weiden
(von Lillienskiold 1978}, In boa {Janssens 1943, Krikken 1978).

Seizoen: (augustus-) september-november en na overwinteren in april-mei
(Landin 1961). In april—juli (Hanski 1980%).

Voedmel: zeer polyfaag, in alle mest en ontbindend materiaal (Landin 1961)
In mest van koe (Valiela 1970), van ree (Janssens 1943) en van hert en
wild zwijn (Krikken 1978).

Overwintert: als Adult (Landin 1961).

A, (Teuchegtes) haemorrhoidelis {Linnaeus, 1758).

Verbreid in holarctis, In Nederland hekend in alle provincies behalve
Groningen en Drénte {Brakman 1966).

Habitat: eurytoop (Landin 1961). In veld (Hanski & Koskela 1977),
vooral op open weiden in bergen (von Lillienskiold 1978).

Seizoen: (mei), juni-sugustus (Landin 1961). (Mei-}, juni-juli {-septem—
ber)(Breymeyer 1974). Mei-begin oktober, vooral juni-augustus (Wingo
et al., 1974, Hanaki 1980D).

Voedsel: alle soorten mest, larven in mest van koe, paard en schaap
(Landin 1961). 1In mest van koe (Wingo et al.1974, von Lillienskiold
1978, Valiela 1970), van schaap (Breymeyer 1974), van hert en zwijn
(Krikken 1978).

Successies 1 exemplaar op 2e dag (Henski& Koskela 1977). In mest van
1-3 en ven 7 degen oud (McDaniel ot 81.1971).

Overwinterts als 3e instar larve (Landin 1961).

Lengte 4,5 mm, drooggewicht 3,86 + 1,10 mg {n=15)(Hanski&Koskela 1977).
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4. (';agdg.hm]ictericus Laich, =zie A.!B.)ni'biggggns (F.).
A, (Nialug) lividus (Olivier, 1789).

Cogmopoliet, In Nederland bekend uit Zuida Holland (Brakman 1966) en
van Hoenderloo (Krikken 1978).

Habitat: Burytoop (Landin 1961).

Seizoen: gehele jaar, vooral april-juni (Hafez 1939).

Voedsel: polyfaag (Landin 1961), in mest van koe, paard, kameel, buffel,
(Hafez 1939) en van hert (Krikken 1978).

Successie: immigratie direkt na defecatie (Snowball 1944).
Overwintert: als adult (Bafez 1939).

Reprodukties nitgebreid behandeld door Hafez {1939): eieren in lente,
vroege zomsr en herfst, in koe/buffel mest, niet in paarde mest, komen
nit na 2-4 dagen bij 25%°C; larvale stadia in mest, april, mei en
gseptembery duur larvale ontwikkeling 6-~9 dagen bij 23-26°C, en 5-8
dagen bij 30°C3 pupe duurt 6-9 dagen bij 23-26°C, 4-6 dagen bij 30°C.

A, {Acrossus) luridus (Foabricius, 1775).

Verbreid in palearctis. In Nederland bekend uit alle provincies behalve
Groningen (Brakman 1966).

Habitat: V58242 Bden gebieden (Landin 1961).

Seizoen: april-juni (Hanski 1980‘b), mei-juni (Breymeyer 1974).

Voedsels alle soorten mest, vooral van koe en schaap (Landin 1961)s

in mest van hert en zwijn (¥Xrikken 1978).

Overwintert: als adult (Landin 1961,.

A, (Limapus) maculatus J.Sturm, 1800.

Verbreid in Noord-, Midden en Zuid-Europa, In Nederland eerste maal
gevonden bij Norg in Brente (Kuyten 1962, Brakman 1966), later in het
noorden van het land en op de Veluwe (Krikien 1978),

Habitat: gevangen in bos (Krikken 1978).

Seizoen: in juli (Kuytem 1962) en in Fries|and veel in augustus-oktober
(Krikken 1978).

Voedsel: mest van paard (Kuyten 1962, Krikken 1978) en van hert

(Kolbe 19053485, Krikken 1978}.

A. (Egymus) merdarius (Fabricius, 1775).

Verbreid in Emmopa. In Nederland in alle provincies (Brakman 1966).
Habitats oligotoop, voornamelijk open land (Landin 1961), of eurytoop
(Rainio 1966).

Seizoens: april-oktober (Landin 1961),

Voedsel: alle soorten mest (Landin 1961), In mest van paard, varken,

schaap, zelden van koe en mems (Rainio 1966), van ree (Janssens 1943).
Successies gemiddeld na 1,95 dag (Hanski & Koskela 1977).
Lengte 4,1 mm, drooggewicht 1,57 + 0,29 mg (n=10)(Koskela&Hanski 1977).
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A, (Nialus) niger {Panzer,1797).
Vorbreid in Europa en Azié. In Nederland bekend uit Overijssel,
Gelderland en Limburg (Brakman 1966),
Habitatt vooral natte grond {Landin 1961).
Seizoens april-mei en september-november (Landin 1961),
Voedsel: ontbindend materiaal (Landin 1961),

Overwintert: als imago (Landin 1961).

A, (Bodilus) nitidulus (Fabricius, 1792).

Verbreid in Europa, Noord Afrika en West Azi&, In Nederland bekend uit
Groningen, Zuid-Holland, Zeeland, Noord-Brabant, Limburg, Noord-Holland
(Brakman 1966).

Habitat: ewrytoop, met name open land (Landin 1961).

Seizoent juli-aupustus (Landin 1961)y augustus (Hanski & Koskela 1977).
Voedsel: mest van huisdieren (Landin 1961).

Successie: gemiddeld na 2,44 dagen (Hanski & Koskela 1977).
Overwintert: als 3e instar larve (Landin 1961).

Lengte 4,9 mm, drooggewicht 3,8 mg (Koskela & Hanski 1977).

A, (Nimbus) obliteratus Panzer, 1823,

In Nederland bekend uit Gelderland, Utrecht, Noord-em Zuid-Holland,
Noord-Brabant en Limburg (Brakman 1966).

Seizoent in Engeland 1 exemplaar in april, talrijker in september tot
oktober (Hanski 1980b),

A, (Volinus) paykulli Bedel, 1908.

Verbraeid in Europa en Klein Azi&, In Nederland bekend uit Overi jssel,
(Gelderland, Utrecht, Noord-en Zuid-Holland, Noord-Brabant en Limburg
(Brakman 1966).

Habitats olbgotoop, vooral bos of bosrand (Landin 1961). In bossen
(Krikken 1978, wvon Lillienskiold 1978).

Seizoen: oktober-november, soms december en na overwinteren in maart-
april (Landin 1961)y 1 exemplaar in april (Hanski 1980b).

Vosdeselt alle saorten mest (Landin 1961). Mest van koe (von Lillienskiol«
1978), van hert en zwijn (Krikken 1978).

Overwintert: gewoonlijk als ei, zelden adult (Landin 1961).

A, (Volinus) pictus Sturm, 1805.

In Nederland in Friesland, Gelderland, Utrecht, Noord-Brabant on Limburg
(Brakman 1966).
Voedpsels in paardenmest (Janssens 1943).
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A. (Nialus) plagiatus (Linnaeus, 1767).

Verbreid over palearctis. In Nederland overal hekend behalve in de

drie noordelijke provincies en in Limburg (Brakman 1966).

Habitat: in voochtige grond (Landin 1961, Loxton 1966).

Seizoens april-mei (juni)(Landin 1961).

Voedsel: ontbindend materisal, baoterin, algens nooit mest (Loxton
1966, Landin 1961).

Overwinterts ale imago (Landin 1961).

A, jﬁmidorgg) porcus (Fabricius, 1792).

Verbreid in Europa. In Nederland bekend uit Overijssel, Gelderland,
Noord-en Zuid-Holland, Zeeland en Limburg (Brakman 1966).

Habitats eurytoop (Landin 1961).

Seizoent late herfst (Landin 1961), Exemplaren gevangen in september
en oktober (Hanski 1980b).

Voedsel: mest van huisdieren en wild (Landin 1961).

Overwintert: mogelijk als ei (Landin 1961),
Reprodukiies eieren worden moms gelegd in nabijheid van hroedbal van

Geotrupes stercorarius (Chapman 1869, Klemperer 1978).

A, !Helinopterusz prodromus (Brahm, 1790).

Yerbreid in holarctis. In Nederland bekend uit alle provincies behalve
Groningen (Brakman 1966).
Habitat:s eurytoop (Landin 1961), Veel talri jker in open gebied dan in
bos {Rainio 1966). Waargenomen in veld (Hanski & Koskela 1977)
en in bos (Janssens 1943),
Seizoen: late herfst en vroege lente (Landin 1961)sy april-juli en
september—oktober (Hanski 1980b)s maart-mei en oktober (Yanssens 1943)3
talrijk van 21 augsubus tot 16 oktober (Rainio 1966)s gevonden in
september (Kuyten 1962) en in begin april (vom Lillienskiold 1978)j
veel in april-mei, minder juni-juli (White 1960),

- Mo -
Voedmel: alls moorten mest, ook kompost en ontbindende plantern (Landin
1961). In mest van schaap, koe, paard en vooral van mens (Rainio 1966),
van paard {Kuyten 1962, McDaniel & alsbaugh 1968), van koe (Valiela
1970, von Lillienskiold 1978), van schaap ®White 1960), van ree
(Janssens 1943) en van hert (Krikken 1943), Gevondsn in rottende
carabiden (Kearns 1929),
Successie: gemiddeld na 1,97 dagen (Hanski & Koskela 1977).
Overwintert: als adult (Landin 1961, McDaniel & Balebaugh 1968),
Reproduktie: eieren in de grond, enkel, april - begin augustuss

larven en pupa niet in wveld gevonden, mogelijk eten ze in de gronds
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ontwikkeling: 1e instar juni-juli, 2e inetar juni-augustus, 3e ingtar
midden juni - begin september (White 1960).
Generaties: 1 per jaar (White 1960},
Lengte 5,6 mm, drooggewicht 4,37 + 0,91 mg (n=20)(Koskela & Hanski 1977).

A, (Melinopterus) pubescens Sturm, 1800.
In Nederland gevénden in Limburg (Brakman 1966).

A, (Orodalus) pusiliue (Herbvet, 1789).

Verbreid in EBurope en Noord Azis, In Nederland bekend uit alle
provincies behalve Oroningen (Brakman 1966).

Hebitat: eurytoop (Landin 1961). Praktisch alleen in open veld (Rainio
1966, Hanski &Koskela 1977)s vooral lage weiden (von Lillienskiold 1978)s
in bos (Janssens 1943, Krikken 1978).

Seizoens herfst/april-juni en juli-auguetus, 2 generaties (Landin 1961)y

april-geptember, vooral mei-juni (Hanski 1980v)y mei-juni en minder
augustus-geptember (Breymeyer 1974); in april, mei en juli (Janssens 1943,
Voedsels alle soorten mest (Landin 1961). Vooral mest van schaap, ook
van koe,paard,varken en mens (Rainio 1966, Breymeyer 1974), van ree
(Janseens 1943} en van hert en zwijn (Krikken 1978).

Successies gemiddeld na 2,86 dagen {Banski & Koskela 1977).

Overwinterts als adult (Lendin 1961).

Lengte 1,78 mms drooggewicht 1,78 + 0,46 mg (n=15)(Koskela & Hanski 1977)

A, (Orodalus) guasdrimaculetus (Linnaeus, 1766).

In Nederland gevonden in Utrecht en Limburg (Brakman 1966).

A, (Bodilug) rufesgens, zie A.(B.I rufus.

A, (Aorosgus) rufipeg (Linnaeus, 1758).

Verbreid in Holarctis. In Nederland bekend uit 2lle provincies
behalve Groningen (Brakman 1966).

Habitats eurytoop (Landin 1961, Rainio 1966).

Seizoent juni — september (White 1960, Hanski 1980b, Hanski & Koskela
1977)s midden mei — midden sepimber, vooral in midden juli-midden
augustus (Holter 1979). Ook in oktober (Hanski 1980b, Janssens 1943).
Voedsels alle soorten mest {Landin 1961, Rainio 1966)., Mest van koe
(von Lillienskiold 1978, Hanski 1980b), schaap (White 1960, Breymeyer
1974), van ree (Janssens 1943) en van hert en zwijn (Krikken 1978).
Sucocessiet gemiddeld na 2,52 dagen (Hanski & Koskela 1977). Vooral
serste dagen (figuur in Holter 1979).

Overwintert: ale 3e instar larve, zelden als imago (Landin 1961)4

als 3e instar larve, adult en prepupa (White 1960).
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Reproduktie: vooral beschreven door White (196C) en Klemperer .
(1980). Eieren worden in mest of in de grond, in groepjes, gelegdy
van juli-september aanwezigs duur 5 dagen voor uitkomen bij 18°C,
of 8 dagen bij 10-18°C, Larven eten in de mest. De ontwikkeling van
de 1e en 2 e'instar larven duurt elk 3-4 dagen, van de 3e instar 14-17
dagen bij 18°C, of 24 dagen bij 10-12°C, of totaal 3-5 weken (Holter
1979)., Hierna prepupa en verpopping, in de grondjy duur 3-4 weken bi}j
18°C, Larven zijn aanwezig als le instar midden juli~begin okiober,
2e instar eind juli-midden okiober, 3e instar van begin augustus tot
midden juni van het volsends jaar, en de pups in mei en juni. De

nieuwe imagines leggen opnieuw eieren na ca.#2 dagen.

A. (Bodilus) rufus (Moll, 1782).
Verbreid in Europa, Siberiéd en Isradl, In Nederland bekend uit alle

provincies behalve Croningen (Brakman 1966).

Habitat: eurytoop (Landin 1961, Rainio 1966). Op bergen, in de vlakte
vooral op zonnige plaatsen (von Lillienskiold 1978).

Seizoen: juli-september, minder oktober (Landin 1961, Breymeyer 1974,
Janssens 1943)3 vooral talrijk begin juli (Rainio 1966).

Voedsel: alle soorten mest, larven in mest van koe en schaap (Landin
1961)y mest van schaap, ook van koe, zelden van paard, mens en varken
(Rainio 1966)y mest van schaap (Breymeyer 1974), paard (Kuyten 1962,
Janssens 1943), van koe (von Lillienskiold 1978}, van ree (Janssens
1943), van hert en zwijn (Krikken 1,78).

Successie: gemiddeld na 3,74 dagen (Hanski & Koskels 1977).
Overwintert: als 3e instar larve of adult {Landin 1961).

Lengte 6,3 mm, drooggewicht 6,9 ms.(Koskela & Hanski 1977).

A, (Biralus) satellitus (Herbst, 1789).
In Nederland gevonden in Zeeland en Limburg (Bpakman 1966).

A. (Prichonotulus) secrofa (Pabricius, 1787).
Verbreid in Buropa, Centraal Azi& en Noord Amerika, In Nederland bekend

uit Gelderland, Utrecht, Noord-en Zuid-Holland, Zeeland, Noord-Brabant
en Limburg (Brakman 1966},

Habitats stenotoop, alleen open land op zandige grond (Landin 1961);
gevangen in bos (Jansmens 1943},

Voedselt mest van koe, schaap, paard, mens (Landin 1961) en van ree
(Janssens 1943),

Seizoent mei-juni (Landin 1961), in april (Janssens 1943).
Overwintert: als adult (Landin 1961).

A, (Aphodius) scybalarins (Fabricius, 1781).

Verbreid in zuidelijk en westelijk Buropa. In Nederland in alle
provincies behalve Groningen (Brakmam 1966).
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Habitat: open land (Landin 1961),
Seizoen: april-augustus, soms september (Landin 1961, Haneki 1980b).
Voedsel: mest van koe en pasrd (Landin 1961).

Overwintert: als adult of 3e instar larve (Landin 1961).

A, (Bodilus) sordidus (Fabricius, 1775).

Bekend in noord Palearctis. In Nederland in alle provincies behalve
Groningen (Brakman 1966). |

Habitats oligotoop, vooral open, zandig terrein, zelden in schaduw
{(Landin 1961). Eurytoop, meer in open land dan in schaduw
(Rainio 1966), In open veld (Hanski & Kogkela 1977).

Seizoent (juni-) juli-augustus (Landin 1961)3 in augsutus (Hanski &
Koskela 1977)s van 21 juni-10 augustus, vooral 1-21 juli (Rainio 1966),
Voedsel: alle mest (Landin 1961)y vooral mest ven paard, zelden van koe
of schaap (Rainio 1966).

Successies gemiddeld na 1,33 dagen (Hanski & Kogkela 1977).
Overwintert: als 3e instar larve (Landin 1961).

Lengte 6,7 mm, drooggewicht 8,8 mg (Koskela & Hanski 1977).

A, (Meiinopterus) sphacelatus (Panzer, 1798).

Verbreid in palearctis. In Nederland bekend uit alle provincies behalve
de drie noordeli jke (Brakman 1966}.

Habitat: verschillende plaatsen {(Landin 1961).

Seizoen: late herfst en vroege lente (Landin 1961}y vooral eind april

en begin mei, ook in juni (White 1960)s april-juni sepiember—aktober
(Hanski 1980b)s mei~juni, zelden september {Breymeyer 1974)s massavluchi
in april {Roer 1968),

Voedsel: alle soorten mest, ook ontbindende planten (Landin 1961). Mest
van schaap (Breymeyer 1974, White 1960), koe (Hanski 1980b), ree (Janssen
1943), hert en zwijn (Krikken 1978).

Overwinterts als adult (White 1960, Landin 1961).

Reprodukties eieren in de grond, enkel gelegds larven en pop in veld
niet gevonden, waarachijnlijk in de grond (White 1960).

A, (Volinus) sticticus, zie A.(V,) eguesiris.

A, (Colobopterus) subterreneus (Linnaeus, 1758).

In Nederland bekend uit Friesland, Gelderland, Noord-en Zuid-Holland,
Noord-Brabant en Limburg (Brakman 1966).

Habitat: gerapporteerd uit bos (Janseens 1943).

Seizoens 1 exemplaar gevangen in september (Janssens 1943).
Voedsel: mest van paard (Ritcher 1958) en van ree (Janssens 1943), soms
vernietigt hij paddestoelen (Ritcher 1958).
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A, {Volinus) teesulatus, zie A.{V.) paykulli,

A. (Amidorus) tomentosus (Milier, 1776).

Verbreid in Noord en Centrsal Buropa en in Siberid. In Nederland
alleen bekend uit Zuid-Holland (Brakman 1966),

Habitat: open land (Landin 1961).

Seizoen: mei {Landin 1961).

Voedsel:s mest van koe en schaap (Landin 1961).

A, (Limarus) zenkeri Germar, 1813.

Verbreid in Buropa. In Nederland gevonden in Hoenderloo en bij
Oudemirdum in Gaasterland (Krikken 1978).

Habitat: stenotoop, alleen in bos (Landin 1961).

Seizoent eind juni-begin september (Schmidt 1944); 15 juli-9 september,
vooral 29 juli-19 sugustus (Janssens 1943)s; gevangen op 18 augustus en
4 september (Hangen 1964) en in juli (Krikken 1978).

Voedsels mest van wild (Schmidt 1944), van hert (Krikken 1978, Landin
1961, Kolbe 1905, Janssens 1943), ook van koe {Landin 1961) en van
paard (Krikken 1978) en van schaap (Landin 1961).

Successie: vooral in mest van een paar dagen (Schmidt 1944).
Overwinterts 3e instar larve (Landin 1961, Schmidt 1944).

Reproduktiet eieren alleen of in groepjes van 2-3 afgezet in begin

septembers larven van juni-augustus, ontwik} -len zich 4-6 wekens
pupa in mei (Schmidt 1944).
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