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ABSTRACT: On the embryology of Petrobius brevistylis (Thysanura, Insecta). Petrobius brevi-
stylis CARPENTER lives in the rocky supralittoral of the island Helgoland. Eggposition lasts
from June to July, embryonic development one year. The superficial cleavage begins imme-
diately after eggposition. Within a few days, a blastoderm is formed which gives rise to a
cuticle consisting of different layers. At the rear tip of the egg a round germ disc develops and
spreads out. The germ band gives rise to the primordia of antennae, mandibles, and maxillae ~
the first signs of segmentation. Most of the blastoderm differentiates into the serosa, while the
amnion temporarily covers the ventral side of the embryo. When the serosa shrinks the
amnion spreads out over the yolk surface. Details of the formation of the extremities of head,
thorax, and abdomen are described. The hypopharynx arises rather late on the mandible
segment. Neither lingua nor superlinguae are homologous to the extremities. At the first
abdominal segment a pair of pleuropodia are formed, which disappear shortly before
hatching. The germ band moves from the rear tip of the egg to the ventral part (blastokinesis),
where it sinks into the yolk; parts of the yolk form an amniotic cavity. Mesoderm formation
takes place by immigration of cells from a proliferation zone at the back of the germ band.
The mesoderm lamella divides into several somites which form coelomic cavities entering into
the extremities. Ten abdominal coelomic sacs are formed. The eleventh segment contains a
solid mesodermal mass. In the head, a solid mesodermal mass occurs in the premandibular
segment, and a pair of large coelomic sacs in the antenna segment. The labrum reveals an
unpaired mesoderm. A pair of suboesophageal bodies are formed in the premandibular seg-
ment. The stomodaeum caves in early during development; at the end of the development it
has a rectangular shape. The proctodaeum breaks through the unsegementated abdominal
mesoderm and later on turns to the front; it has evidently a cuticular membrane separating
it from the yolk. A front and a bads tentorium are formed by paired invaginations on the
mandible and labium segments; they do not fuse. The ventral nerve chain develops from large
neuroblasts. The neuropile is situated at the dorsal side of the ganglions. Eleven abdominal
ganglions are formed. During early developmental stages a median cord can clearly be
recognized. The brain develops from 3 protocerebral lobes, the deutocerebrum, and the
tritocerebrum. The prosocerebrum, the third protocerebral lobe, forms the pons cerebralis, the
central body, and the corpora ventralia with the commissure.

EINLEITUNG

Die Thysanuren bilden die Basisgruppe der Insekten und entsprechen mit einer
Fille von Merkmalen deren Urtyp: Facettenaugen, Maxillen mit langen Tastern,
Styli an Thorakalbeinen und am Abdomen, Legershren und Geiflelantennen mit
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Jonnstonschem Organ (ReMANE 1959). Wihrend die Embryologie dieser interessanten
Gruppe nur bei den Lepismatiden bekannt ist (Heymons 1897, Smarov 1953, Woob-
LaND 1957 und Uzer 1898), gibt es fiir die Machiliden nur die kurze Arbeit von
Heymons & Heymons (1905), die sich mit Trigoniophthalmus (= Machilis) alternatus
beschiftigt, wobei im wesentlichen die Bildung der Embryonalhiillen beriicksichtigt ist.
Eine genaue Untersuchung der Machilidenembryologie war daher wiinschenswert. Von
besonderer Bedeutung war die Kopfbildung. Es zeigte sich aber, dafl die Bildung des
Mesoderms das interessanteste Ergebnis lieferte.

Im norddeutschen Gebiet kam als Untersuchungsobjekt die kiistenbewohnende
Gattung Petrobins in Frage, die auf Helgoland individuenreich mit der Art P. brevi-
stylis vertreten ist (PacLt 1960). In der Art Petrobius brevistylis werden heute ver-
schiedene ,Arten® zusammengefaflt, welche die Kiisten der Nord- und Ostsee bewoh-
nen (Parissa 1964)L.

Die sehr lange Entwicklungszeit von einem Jahr hatte zur Folge, dafl die spite
Embryonalentwidklung nicht untersucht werden konnte. Es gelang nicht, eine gentigende
Anzahl von Fiern so lange am Leben zu erhalten. So konnte z. B. der Riickenschlufl
und damit die Herzbildung nicht verfolgt werden. Ferner war es nicht moglich,
Angaben zur Entodermentwicklung zu machen.

Die Entwidslungsschwankungen sind selbst innerhalb eines Geleges extrem grof.
So kann ein Embryo nach 25 Tagen weiterentwickelt sein als ein anderer nach 50 Ta-
gen. Auch die Entwicklung einzelner Organe innerhalb der Stadien kann unterschied-
lich sein.

MATERIAL UND METHODE

Als Untersuchungsobjekt diente Petrobins brevistylis CarpeNTER (1913). Die
Tiere wurden auf Helgoland gefangen und in groflen Petrischalen gehalten. Diese
waren zum Teil mit Gips ausgegossen, bei anderen war der Boden mit Sand bedeckt.
Sand oder Gips wurden mit destilliertem Wasser feucht gehalten. Die Erndhrung mit
bealgten Steinen oder Rindenstiickchen (Plesrococcus-Uberzug) gelang gut (vgl.
LARINK 1968). In einem Kellerraum bei etwa 149 C und schwacher Langtagbeleuchtung
hielten sich die Tiere sehr gut. Die Eier wurden unter die Steine abgelegt. Wenn sie
sich nach etwa 14 Tagen dunkel gefirbt hatten, wurden sie in kleinen Plastikndpfchen
gesammelt, datiert und in Schalen mit feuchtem Sand aufbewahrt.

Um ein Schimmeln zu verhindern, wandte ich mit Erfolg das mycostatische Anti-
biotikum Moronal an (in einer Verdiinnung von etwa 600 i. E./ml). Die Eier wurden
fiir etwa 1 Minute in die Suspension getaucht und dann auf Filerierpapier die Fliissig-
keit weitgehend abgesaugt. Diese Behandlung wurde gegebenenfalls nach einiger Zeit
wiederholt.

Die Fixierung erfolgte zum grofiten Teil mit Paratoluolsulfonsiure (PTSA) in
einer Konzentration von 0,5 mol. Ein Teil wurde auch mit Brasil (alkohol. Bouin)
fixiert. Die Fixierung erwies sich als recht schwierig. Wenn sich die Blastodermmembran

t Herr Dr. Pavrissa hat die nochmalige Bestimmung einiger Helgolinder Exemplare vor-
genommen, wofiir ich thm herzlich danke.
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gebildet hat, dringen die Fixierungsmittel nicht mehr ein. Dreistiindige PTSA-Behand-
lung hatte keinerlei Wirkung. Es wurde daher folgendes Verfahren angewandt: Die
Eier wurden unter dem Binokular mit feinen Nadeln vom Chorion befreit und
10 Minuten in ClOs-Wasser (Romers Nr. 2303) gebleicht. Anschliefend kamen sie
gleich in die Fixierungsfliissigkeit. Das Pigment war dann aufgehellt, gelbbraun und
durchscheinend. Da man nun die Lage des Keimstreifs bzw. des Embryo erkennen
konnte, wurde das Ei an einer passenden Stelle angestochen. Jetzt konnte die Fixie-
rungsfliissigkeit eindringen. Beim Anstechen war darauf zu achten, daff der Dotter
und mit thm der Embryo nicht aus dem Ei gequetscht wurde. Die Fixierungsdauer
betrug bei PTSA 3/4 Std. Anschliefend wurde in 909, Alkohol ausgewaschen, die
Objekte wurden in 70 %/ Alkohol aufbewahrt. Etwa vom Stadium G an wurden die
Embryonen vor dem Einbetten aus der Blastodermmembran herauspripariert. Zur
besseren Orientierung wurden sie dann mit Siurefuchsin totalgefirbt. Geschnitten
wurde anfangs mit Paraffin, spiter in Esterwax 1960 mit Cellosove (Athylenglycol-
monodthylidther) als Intermedium, aus 709/, Alkohol.

Die Esterwaxblockchen wurden nach der Methode von WiceeLsworta (1959)
mit selbst angeschiiffenen Klingen geschnitten (durchschnittlich etwa 6 g didk). Die
Kernfdrbungen erfolgten nach Devariep und WEIGERT sowie mit Gallocyanin, Als
Gegenfirbung diente Chromotrop 2 R oder eine Mischung aus Siurefuchsin, Luxol
fast yellow und Phosphorwolframsiure. Gut bewihrte sich auch Boraxcarmin mit
Orange G — Anilinblau als Gegenfirbung.

Simtliche Zeichnungen der Schnitte wurden mit einem Wild-Zeichentubus aus-
gefiihre. Weil das Ektoderm von Anfang an sehr dick und vielschichtig ist, konnten die
Totalpriparate nicht im Durchlicht untersucht werden. Sie wurden daher unter einem
Binokular beobachtet und mit Hilfe eines Okularmikrometerrasters gezeichnet.

Bei den starken Vergroflerungen war es schwierig, die Objekte hell genug und
doch kontrastreich zu beleuchten. Als giinstig erwies es sich, die Embryonen in einem
Glycerintropfen auf einem Hohlschliffobjekttriger zu untersuchen. Bei geeigneter Be-
leuchtung mit einer Niedervoltlampe konnte man eine gewisse Linsenwirkung des
Tropfens und reflektierte Strahlen zur Beleuchtung ausnutzen.

EMBRYOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN

Ubersicht iiber die Stadien

Stadium A: Das Ei von der Ablage bis zur Befruchtung.

Stadium B: Superfizielle Furchung. Die Kerne wandern nach auflen.

Stadium C: Das Blastoderm besteht zuniichst aus groflen, dicken Zellen, die sich
ebenso wie die Kerne abflachen.

Stadium D: Am hinteren Eipol bildet sich die Keimscheibe. Die Blastoderm-
membran entsteht.

Stadium E: Die Mesodermbildung setzt ein, die Keimscheibe wird zweischichtig.

Stadium F: Verlingerung des Keimstreifs. Die ersten Coelome treten auf und die
Extremititenanlagen von Kopf und Thorax werden gebildet.
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Stadium G: Der Embryo schiebt sich auf die Ventralseite, der Bereich der ersten
Abdominalsegmente knickt ein, das Stomodaeum entsteht.

Stadium H: Der Embryo hat die Mitte der Ventralseite erreicht und sinkt in den
Dotter. Das Abdomen wird weiter segmentiert, die Pleuropodien wolben sich vor, das
Proctodaeum wird gebildet. Die Aufbiegung des Kopfes beginnt.

Stadium J: Die Dotterwiilste schliefen sich iiber dem Embryo. Der Kopf wird
etwa rechtwinklig aufgebogen, die Blasen des vorderen Tentoriums schniiren sich ab.

Stadium K: Das Gehirn ist um mehr als 909 aufgebogen, im Neuropilem zeigt sich
der Zentralkdrper. Die Kopfkapsel ist weitgehend geschlossen. Das Abdomen ist vollig
segmentiert, und die Augen bilden Pigment.

Stadium L: Das Gehirn ist vollig aufgebogen, die einzelnen Teile im Pilem deut-
lich differenziert. Die 11 abdominalen Ganglinien sind deutlich.

Stadium M: Die Seitenteile des Kérpers umwachsen den Dotter. Histogenese der
einzelnen Organe.

Stadium N: Der Riicken wird geschlossen und eine Larvalcuticula gebildet. Mit
dem Ausschliipfen endet die Embryonalentwicklung.

Furchung und Blastodermbildung

Die Furchung ist superfiziell. Die ersten vorhandenen Stadien haben schon zahlreiche
grofie Kerne, Das Plasma bildet sternférmige Ausliufer von faseriger Struktur. Schon
jetz beginnt die intravitelline Sonderung: Wihrend die meisten Kerne an die Peripherie
wandern, bleiben einige im Dotter zuriick. Diese sind zuniichst so groff wie die Kerne
am Auflenrand und liegen in einem deutlichen Plasmabereich. Spiter findet man nur
noch kleine Kerne, die sich sehr kiftig anfirben. Dotterzellen mit deutlichen Grenzen,
wie sie z. B. SHAROV (1953, 1966) von Lepisma beschreibt, wurden nie beobachtet.

——
20

Abb. 1: Zwei junge Blastodermzellen im Schnitt (3 Tage, Stadium C). Der linke Kern in
amitotischer (?) Teilung

Auflen bildet sich das Blastoderm. Die einzelnen Zellen haben einen grofien
Plasmabereich. Dieser ist nach auflen scharf abgegegrenzt und etwas vorgewdlbt. Nach
innen springen die Zellen bauchig vor. Die Verbindung zur ndchsten Zelle ist schmal
(Abb. 1). Das Plasma ist von lockerem Bau mit vielen Vakuolen, die Kerne rundlich
und recht grof}, etwa 8 bis 12 y im Durchmesser.

Man findet anfangs noch zahlreiche Kernteilungen im Blastoderm, und zwar nicht
nur an der Stelle, an der sich die Keimscheibe bilden kinnte, sondern an der gesamten
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Oberfliche. Dann erfolgt eine Abplattung der Blastodermzellen, die Plasmalage wird
diinner, und die Kerne werden flach und scheibenférmig. Dabei verindern sie auch ihre
Struktur, sie quellen auf und werden lockerer. Kernteilungen finden nicht mehr statt.

Wihrend sich das Blastoderm bildet, findet man zahlreiche Kerne, die sich auf-
zugliedern scheinen. Etwa 4 bis 8 kugelige Teile von unterschiedlicher Grofie liegen in
einem Haufen zusammen. Moglicherweise handelt es sich hier um amitotische Teilun-
gen. Da die ,Haufenkerne® nur auf diesem frijhen Stadium zu finden und die spiteren
Dotterkerne alle sehr klein sind, besteht die Mdglichkeit, daf sie aus den Blastoderm-
zellen hervorgehen. Isranim (1958) beschreibt #hnliche Vorginge bei Tadbycines. Ex
hile es fiir moglich, daf es sich um polyploide Kerne handelt, aus denen ,sich ein
Normalkern nach dem anderen unbemerkt herausldst und selbstindig macht®. Die ent-
stehenden Vitellophagen gehéren zum Entoderm: Sie bauen das Mitteldarmepithel
mit auf,

Die Blastodermmembran

Das reife Ei, welches sich noch im Ovidukt befindet, hat eine dicke Lage Periplasma.
Es ist umgeben vom Chorion, bei dem man ein schmales Exochorion von ca. 1 4 und ein
breites Endochorion von 3 y Dicke unterscheiden kann (Abb. 2). Das Exochorion ist
briunlich, das Endochorion gelblich gefirbt. Wennn das Ei abgelegt wird, erhilt es von
auflen zusitzlich eine durchsichtige Hiille, die klebrig und etwa 1,5 p dick ist. Wihrend
der Furchung nimmt das Periplasma an Stirke ab, liegt aber dem Chorion noch dicht
an. Wenn die Furchung beendet ist, scheidet das Blastoderm eine feine Membran ab,
Der Eiinhalt kugelt sich ab und zieht sich vom Chorion zuriick. Dies erkennt man
besonders deutlich an den Spitzen des Eies. Es handelt sich offensichtlich um eine
Kontraktion.

Die Membran verstirkt sich allmihlich und bildet auflen Zapfen (Abb. 2). Auf
einem etwas dlteren Stadium sind die Zapfenspitzen durch eine feine Membran ver-
bunden, die sich loslosen kann. Die Membran, welche die Zapfen trigt, wird etwa 1 g
dick. Sie lagert Pigment ein. Das Ei, das bei der Ablage die goldgelbe Farbe des Dotters
hat, firbt sich daher dunkel. Nach 14 Tagen ist es braunschwarz.

In dieser Phase erkennt man bei manchen sehr langgestredsten Eiern, dafl nicht der
ganze Dotter nach der Furchung vom Blastoderm umgeben wurde, sondern Teile aus-
gesondert werden konnen. Neben dem abgekugelten, von der dunklen Hiille umgebe-
nen Teil des Eies bleibt an einem Pol eine Dotterpartie ungenutzt zuriick (Abb. 3).
Nach und nach wird nun unter der ersten Schicht, die das Pigment enthilt, eine weitere
Schicht abgelagert. Bei dieser kann man einen dufleren Teil unterscheiden, der homogen
ist, farblos und ca. 3 u dick; spiter erscheint ein innerer Teil von gleicher Stirke, der
schwach radidr strukturiert ist,

Der duflere Teil wird ebenso wie die Zapfen von Orange G angefirbt, ist also von
feinerer Struktur als der innere, der von Anilinblau angefirbt wird. Im polarisierten
Licht ist keine Struktur zu erkennen. Die Zapfen sind von recht unterschiedlicher Form
und Gréfle. Zunichst sind sie klein und weit auseinanderstehend. Bei anderen Exem-
plaren stehen gleichformig schlanke, mittelgrofie sehr dicht zusammen, oder kurze,
dicke Hocker sind in grolem Abstand verteilt. Extreme Formen sind von kegelfdrmiger
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Gestalt, sehr breit und im Inneren mit Hohlriumen oder sehr lang, bis zo 8 y, mit

mehreren knotigen Verdickungen. Die durchschnittliche Hohe betrigt etwa 3 u.
Zwischen den grofleren Zapfen findet man auch spiter noch immer sehr kleine

Erhebungen. Am besten sind sie in der Aufsicht zu erkennen. Die diinnne, duflere

e )
e e )

Abb. 2: Entwidilung der Fihiillen: (1) Soeben abgelegtes Ei, auflen die gallertige Hiille, es
folgt Exo- und Endochorion. Darunter ein sehr breiter Plasmabereich. (2) Wihrend der
Furchung verringert sich dieser Plasmabereich. (3) Bildung des Blastoderms. (4) Lésung vom
Chorion. (5) Bildung der Blastodermmembran mit zunichst sehr kleinen Zapfen. (6) Die
Zapfen vergréfern sich; die Spitzen sind durch eine feine Membran verbunden. (7) Die Blas-
todermmembran wichst in die Dicke. (8) Volle Ausbildung der Blastodermmembran

Schicht, welche pigmentiert ist und die Zapfen tragt, kann sich von der unteren didken
Lage loslésen. Die ganze Blastodermmembran hat eine durchschnittliche Dicke von
etwa 10 u.

An der Stelle, an der sich die Keimscheibe bildet, findet man einen Fortsatz in das
Fi hineinragen. Dieser durchstdfit das Blastoderm. Wenn man das Pigment des Eles
bleicht, so erkennt man von auflen an dieser Stelle einen dunklen Punkt.

Heymons (1897) und Smarov (1953) beschreiben bei Lepisma eine strukturlose
Blastodermmembran und daran einen Chitinpfropf, welcher fiir einen Verschluf} des
Amnionporus sorgen soll, Dieser entspricht sicher dem Fortsatz unter dem Keimstreif.
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Auch WoopLanD (1957) beschreibt ,subchorionic cuticles® bei Thermobia. Sie entstehen
zunichst nur in der Region des Embryo, spiter unter dem gesamten Chorion. Am aus-
fithrlichsten hat Svirer (1938) die Blastodermmembranen bei der Orthoptere Me-
lanoplus untersucht und unterscheidet eine ,yellow cuticula® als duflere Schicht und
innen eine ,white cuticula®. Letztere wird vor dem Schliipfen von einem Sekret der
Pleuropodien aufgeldst. MiLLer (1940) beschreibt die Bildung einer strukturlosen ,sero-

Abb. 3: Ei, etwa 2 Wochen alt. Auf der Oberseite die Anstichstelle fiir die Fixierung. Dunkel
ist der Eibereich, der von der Blastodermmembran umgeben ist. Rechts und vor allem links ist
Dotter innerhalb des Chorions zuriickgeblieben

sal cuticle® bei der Plecoptere Pteronarcys. Ein besonderes Areal der Serosa neben der
Keimscheibe, der ,grumulus®, bildet das ,grumorium®, welches dem Blastodermfort-
satz bei Petrobius entspricht. Eine ,grumulus“-dhnliche Bildung fehlt dort allerdings.
MiLrer spricht den Verdacht aus, dafl sich unter dem Namen ,vitelline membrane®
anderer Autoren auch Blastodermmembranen verbergen.

Die Bildung dieser kriftigen Membranen bei Petrobius steht sicher im Zusammen-
hang mit der langen Embryonalentwicklung. Das Chorion ist bei den #lteren FEiern
meist aufgerissen und faltig, bietet also kaum noch Schutz gegen duflere Einfliisse.

Bildung der Keimscheibe und des Keimstreifs

Den ersten Hinweis auf die Keimscheibe gibt eine sehr lockere Ansammlung von
Kernen am hinteren Eipol? (Abb. 4). Die Kernansammlung ordnet sich. Die Zellen

2 Die hier und weiter unten gebrauchten Bezeichnungen: hinten, unten usw. beziehen
sich auf die Lage des Keimes im Ei. Das Ei besitzt eine ausgeprigte Lingsachse, und der
Bildungsort der Keimscheibe wird als hinterer Pol bezeichnet. Die Ventralseite wird durch
die Lage des Embryo wihrend des Stadiums H beschrieben (Abb. 17).
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Abb. 4: Schnitt durch eine junge Keimscheibe (7 Tage, Stadium D), wenige Kerne, Plasma
sehr lodker

- Mes

Abb. 5: Altere Keimscheibe mit den ersten Mesodermzellen (9 Tage, Stadium E). Ekt == Ekto-
derm, Mes = Mesoderm

125/

Abb. 6: Junger Keimstreif, deutlich gegliedert in Protocephalon und Protocorm (22 Tage,
Stadium E). Von ventral und lateral ist noch keine Segmentierung zu erkennen. Von dorsal
erblidkt man die ersten Mesodermsomite

125)p

Abb. 7; Keimstreif (22 Tage, Stadium F): Die Knospen von Antenne (A), Mandibel (Md) und
Maxille (Mx) sind deutlich ausgebildet
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werden hoch und spindelférmig, die Kerne liegen zum Fizentrum hin angeordnet
(Abb. 5). Sie sind wesentlich kleiner als die Kerne des Blastoderms, etwa 10 u lang.

Die Keimscheibe ist zunichst vsllig rund. Sie sinkt etwas in den Dotter ein, und
das Blastoderm schliefit sich unter ihr. Die Keimscheibe wird auf diese Weise von der
Blastodermmembran getrennt. Wenn sich spiter der oben beschriebene Zapfen bildet,
wird jedoch wieder ein Kontakt hergestellt. Die Keimscheibe vergréflert. sich dann
und wird stumpf dreieckig. Man kann die Kopflappen (Protocephalon) und einen
hinteren Teil (Protocorm) unterscheiden (Abb. 6). Die Kopflappen schlieflen zunichst
vorn fast gerade ab. Thr Vorderrand und ebenso das Hinterende sind oft hochgewdlbt,
Eine Mundeinsenkung ist zunichst nicht zu erkennen. Bei einer weiteren Lings-
streckung bilden sich die ersten Extremititenknospen als kleine rundliche Hocker. Sie
sind die ersten Anzeichen einer dufleren Segmentierung (Abb. 7).

Embryonalhillen

Bei den hoheren Insekten bildet die Ausbildung der Keimhiillen einen wichtigen
Teil der Embryonalentwicklung. Nach den Untersuchungen von Hevymons & Heymons
(1905) gibt es dabei eine phylogenetische Reihe, an deren Anfang die Machiliden stehen.

BL Am Ab\Mes ZBm Lb Mes Bm

Abb. 8: Parasagittalschnitt durch einen jungen Embryo (25 Tage, Stadium G). Nur das unpaare
Labralmesoderm und das unsegmentierte abdominale Mesoderm sind getroffen. Die Blastoderm-
membran ist voll ausgebildet und zeigr den Blastodermfortsatz (ZBm). Darunter ist die Pig-
mentschicht losgeldst. Das Amnion hat sich gebildet und hingt mit dem Blastoderm (= Serosa)
zusammen. Dort besteht auch eine Verbindung mit dem Blastodermfortsatz. AbMes = Abdo-
minales Mesoderm, Am = Amnion, Bl = Blastoderm, Bm = Blastodermmembran, LbMes =
Labralmesoderm, ZBm = Fortsatz der Blastodermmembran
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Sie fanden bei Trigoniophthalmus (= Madbilis) alternatus, dafl nahezu das ge-
samte Blastoderm in die ,Proserosa® iibergeht. Durch Bildung und Wachstum des
Embryo und der damit verbundenen Entstechung des ,Proamnion® wird die ,Pro-
serosa® immer mehr reduziert, bis sie, schlieflich ganz zusammengedringt, zugrunde
geht. Die Lage dieses Degenerationsbezirks soll der des Dorsalorgans anderer Insekten
entsprechen. Ferner fanden Heymons & Huymons, dafl der Embryo nicht vom Amnion
umhiillt wird, sondern in eine einfache Falte hineinsinkt.

Diese Ergebnisse lassen sich nur zum Teil bestitigen, Wenn sich die Keimscheibe
am hinteren Fipol gebildet hat, sinkt sie in den Dotter hinein. Das Blastoderm schliefit
sich unter ihr zusammen, und die Keimscheibe liegt jetzt auf dem Blastoderm (Abb. 25).
An der Grenze bildet sich eine feine Membran, welche im Zusammenhang mit dem
Fortsatz der Blastodermmembran steht. Wenn sich die Keimscheibe streckt und den
Keimstreif bildet, sinkt er langsam in die Tiefe. Dann erkennt man, dafl die feine
Membran am oberen Seitenrand ansetzt (Abb. 8). Sie hiingt aber auch am Blastoderm
fest und zieht es mit fortschreitendem Wachstum auseinander. Das Blastoderm kann
von diesem Zeitpunkt an als Serosa bezeichnet werden und ist den gleichnamigen
Organen der Prerygoten sicher homolog. Die Verbindung mit dem Blastodermfortsatz
reifle ab, wenn der Keimstreif seine Wanderung auf die Ventralseite beginnt (Abb. 9)

250(p [

Abb. 9: Ei total, der Keimstreif liegt noch an der Oberfliche (28 Tage, Stadium G). Feinpunk-
tiert = Amnion, grob punktiert = Serosa

Dort sinkt der Embryo in den Dotter und iiberzieht die vier Dotterwiilste innerhalb
und auflerhalb der Hohlung mit der feinen, zelligen Membran. Thre Homologie mit
dem Amnion scheint gerechtfertigt, und es eriibrigt sich daher auch der von Heymons
geprigte Name , Proamnion®, ebenso wie ,,Proserosa“.

Das vollige und allseitige Finsinken zwischen die Dotterwiilste (Abb. 23 und 24)
ist der offenen Amnionh&hle von Lepisma dhnlich. Petrobius steht also in dieser Hin-
sicht zwischen Trigoniophthalmus und Lepisma.

Ein eigentliches Degenerationszentrum der Serosa liefl sich nicht mit Gewifiheit
ausmachen. Auch war bei den iltesten untersuchten Stadien noch immer eine Kappe
des Dotters von der Serosa bedeckt.
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Auflere Entwicklungsvorginge
Ausformung der Kopfextremititen

Die ersten Anzeichen der Extremititen sind kleine, flache Erhebungen an den
Seiten des Keimstreifs. Sie gehdren zur Antenne, Mandibe! und Maxille (Abb. 7). Auf
diesem frithen Stadium F ist keine Andeutung des Mundes zu beobachten. Dieser ent-
steht erst spiter zwischen den Antennenbasen. Vor dem Mund wolbt sich das Labrum
auf, welches auf keinem Stadium eine Paarigkeit zeigt.

Die Labialanlage wird als nichstes deutlich (Abb. 10). Auch das Interkalar-
segment tritt mit zwei flachen Hodkern so frith hervor (Abb. 12). Die Antennen wach-
sen rasch in die Linge und ragen bis zum Mandibelsegment nach hinten. Die Kopf-
lappen nehmen an Grdfle zu und schieben sich seitlich vor; so entsteht eine mediane

Abb. 10: Keimstreif mit beginnender Abdomeneinknickung (21 Tage, Stadium F.) Abkiirzun-
gen wie in Abbildung 12

Einkerbung. Das Hinterende des Keimstreifs kann schon in dieser frithen Phase
beginnen umzuschlagen (Abb. 10). Es werden auch die Intersegmentalfurchen deutlich.
Bei der weiteren Entwicklung beginnen sich die zuerst runden Extremititenknospen zu
verformen,

Die Antennen sind bei manchen Exemplaren von keulenférmiger Gestalt, bei
anderen sehr schlank. Sie ragen schrig nach hinten. Die Mandibelanlage bleibt lange
Zeit rund und nimmt nur etwas an Umfang zu. Maxille und Labium jedoch erweitern
ihre Basen zur Mitte hin und formen bald durch eine Einschniirung einen flachen inne-
ren und einen fingerférmigen dufleren Teil (Abb. 13). Das Labrum {iberragt jetzt die
Einsenkung des Stomodaeums und verdeckt sie. Eine schwache mediane Rinne luft von
vorn nach hinten und deutet die Neuralfurche an, durch welche die Ganglien getrennt
sind, Diese werden als ganz flache Vorwdlbungen am vorderen Innenrand der Mund-
gliedmafien deutlich.

Wihrend die Antennen weiter an Linge zunehmen, werden die Mandibeln
stumpf kegelformig und biegen median etwas ein. An Maxille und Labium ist lateral
der Palpus differenziert (Abb. 13, 15), und auch die mittleren Abschnitte gliedern sich
nochmals. Bei der Maxille entstehen daraus Galea und Lacinia, beim Labium die
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ersten Loben. In der Seitenansicht zeigen sich auch schon die Coxen getrennt von
den distalen Teilen der Gliedmafien.

125 |

Abb. 11: Langgestreckter Keimstreif (31 Tage, Stadium G). Die ersten Thoraxextremititen
sind angelegt. Die Einknickung des Abdomen ist nur gering. Abkiirzungen wie in Abbildung 12

Abb. 12: Alter Keimstreif (16 Tage, Stadium G). Die Extremititenanlagen bis zum Thorax

sind deutlich erkennbar, Das Abdomen ist weit umgeschlagen. A = Antenne, Ab = Abdomen,

Ik = Interkalarsegment, Kl = Kopflappen, Lb = Labrum, Li = Labium, Md = Mandibel,
Mx = Maxille, Th = Thoraxextremititen

Erst wenn die Entwicklung schon so weit fortgeschritten ist, im Stadium H, ent-
steht der Hypopharynx (Abb. 16). Uber den Mandibelganglien und zur Maxille iiber-
greifend, erhebt sich die Anlage der paarigen Superlinguae und dahinter die unpaare
Lingua. Die Aufbiegung des Kopfes ist auf diesem Stadium schon weit fortgeschritten,
und die Mundgliedmaflen sind dichter zusammengerticke,
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Alle Teile sind jetzt deutlich zu unterscheiden. Die beiden Hilften des Labiums
verschmelzen in der Medianen und bilden das Mentum. Bei der folgenden Groflen-
zunahme, vor allem dem Lingenwachstum der einzelnen Teile, werden die innen
liegenden Strukturen: Mandibeln und Hypopharynx, eingeschlossen und verdeckt. Die

Lb

Abb. 13: Junger Embryo (33 Tage, frithes Stadium H). Das Labrum iiberwtlbt die Mund-
6ffnung, bei Maxille und Labium gliedert sich der Taster ab., Die drei Thoraxextremititen
sind schon recht grofl, liegen aber vom Abdomen verdeckt. Das Mandibelganglion ist als Vor-
wolbung sichtbar. A = Antenne, Ab =Abdomen, Tk = Interkalarsegment, Lb = Labrum,
Li = Labium, Md = Mandibel, Mdg = Mandibelganglion, Mx = Maxille, Th = Thorax-

extremitaten

schwache Vorwolbung im Interkalarsegment ist schon vorher unter der Antennenbasis
verschwunden. Im Schnitt sind aber die Ganglien deutlich, Nur an Schnitten kann man
verfolgen, wie sich an den Mandibeln ein distaler Incisivteil und ein zur Mitte gerich-
teter Molarteil entwidkeln, sie also die endgiiltige Gestalt wihrend der embryonalen
Entwidklung erreichen.

Der Hypopharynx wichst zu einem umfangreichen Organ aus. Auf der kriftigen
Lingua liegen vorn die beiden Superlinguae. Die Entstehung zeigt deutlich, daf die
Superlinguae keinen Extremititencharakter besitzen, wie CHAUDONNERET (1950) ihn
bei Thermobia zu finden glaubt. Die spite Anlage allein wire kein Beweis, aber das
vollige Fehlen segmentaler Strukturen, mit denen zusammen man auf ein evtl. stark
reduziertes Metamer schlieflen kdnnte, zeigt dies deutlich. Als wichtiges Argument
fihrt CHAUDONNERET (1950) ein vom Tritocerebrum getrenntes Ganglienpaar an, das
auf dem Schlundring liegt und zu welchem die zweite Hinterschlundkommissur gehért.
Die Entwicklung von Petrobius gibt darauf jedoch keinen Hinweis.

Auch Brrscu (1963) verneint auf Grund seiner Untersuchungen am Machiliden-
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Abb. 14: Alter Embryo (415 Tage, Stadium L). Der Riicken ist noch nicht geschlossen. Die

Augen sind grofl und weit entwickelt, die Antennen in Scapus und Schaft differenziert. Die

Thoraxextremititen sind gegliedert in Coxa, Trochanter, Femur (perspektivisch verkiirzt),

Tibia und zweigliedrigen Tarsus (3. Thoraxextremitit abgeschnitten). A = Antenne, Au =

Augen, Ga == Galea, Lip = Labialpalpus, Lo = Labialloben, Md = Mandibel, Mxp = Maxil-

larpalpus, Pl = Pleuropodium, Sc = Scapus, Sty = Styli, Te = Terminalfilum, Th = Thorax-
extremititen, [ und IX = Abdominalsegmente

100

Abb, 15: Kopf eines Embryo (50 Tage, Stadium H). Links auch die erste Thoraxextremitir.

Das Terminalfilum ist kriftig ausgebildet. Die Maxille hat sich in Palpus sowie Galea- und

Lacinia-Anlage gegliedert. A = Antenne, K1 = Kopflappen, Lb = Labrum, Lip = Labia]-

palpus, Md = Mandibel, Mdg = Mandibelgsﬁ?glipn, Mxp = Maxillarpalpus, Te = Terminal-
um
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kopf ein Superlingualsegment, schliefit allerdings ein Vorhandensein bei primitiven

Arthropoden nicht aus. Die Entstehung der Superlinguae entspricht der bei Isotoma,
(PumLirTscHENKO 1912). Dort gibt es aber keine Lingua.

1254

Abb. 16: Kopf eines dlteren Embryo, bei dem der Hypopharynx angelegt ist (50 Tage, Sta-
dium J). Paarig die Superlinguae, dahinter die Lingua. Die 3ufleren Labialloben werden noch-
mals geteilt. A = Antenne, Ga = Galea, La = Lingua, Lac = Lacinia, Lb = Labrum, Lip =
Labialpalpus, Lo = Labiallobzn, Md = Mandibel, Mxp = Maxillarpalpus, S| = Superlinguac

Beim Ausschliipfen liegen die Antennenbasen vor den groflen Komplexaugen,
dazwischen die paarigen Ocellen. Sie haben ungefihr Korperlinge erreicht. Das
Labrum ist grof und zungenférmig (Abb. 16). Es ragt weit nach hinten. Die urspriing-
lich breite Basis der Maxillen ist sehr schmal geworden, so dafl sie eine grofle Beweg-
lichkeit erlangen. Der laufbeinihnliche Maxillarpalpus aus 7 Gliedern hat auch fast
deren GrofRe. Das Labium besitzt 8 Loben und kurze, kriftige Palpen.

Aunfbiegung des Kopfes

Bei der Bildung des Kopfes sind Proportionsinderungen und Lageverschiecbungen
von grofler Bedeutung, vor allem eine Aufbiegung der anfinglich ebenen Kopfplatte.

Der junge kurze Keimstreif liegt in einer Ebene. Nur die Rinder der Kopflappen
konnen sich schon frith aufwolben. Die einzelnen sich bildenden Extremititenknospen
liegen zunichst weit voneinander entfernt, besonders die Partner eines Segmentes sind
weit voneinander getrennt. Die ganze Region zwischen Mund und Kopfhinterrand ist
lang auseinandergezogen (Abb. 11}, die Antennen liegen noch ventral. Das Verhiltnis
von Linge zu Breite betrigt etwa 1,3:1. Wihrend nun die Antennen nach vorn
wandern, breiten sich die Kopflappen seitlich aus. In der Region der Mundgliedmafen
verdndern sich die Verhiltnisse von Linge: Breite = 1,2:1/1:1/0,75:1 (Abb. 11
bis 13).

Mit fortschreitender Entwicklung wdlben sich die Kopflappen von der Seite und
von vorn her stirker auf, Schliefllich erreicht der urspriingliche Vorderrand auf der
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Dorsalseite den Bereich des Labiums, Auch die Seiten haben sich mit aufgewdibt, und
es bildet sich eine Kopfkapsel, die nur an der Hinterseite offen ist. Oben auf dem Kopf
werden die Augen angelegt, die schon frith pigmentiert sind (Stadium J). Sie werden
bald so grofl, daf sie in der Medianen zusammentreffen (Abb. 14).

Die Antennen folgen dieser Aufwirtsbewegung nicht so rasch und entspringen
zunichst noch auf der Unterseite. Erst nach und nach riicken sie bis unter die Augen.
Die Mundwerkzeuge strecken sich schnauzenartig vor, der Kopf wird orthognath.

Thorax

Wenn sich wihrend des Stadiums G die Kopfgliedmafien schon sehr deutlich aus-
gebildet haben und das Abdomen umgeschlagen ist, bilden sich die Extremitdten-
knospen des Thorax. Vom Abdomen verdeckt, wachsen sie rasch und schieben ihre

12514

Abb. 17: Embryo von der Seite, die Lage im Ei zeigend (240 Tage, Stadium H). Der Kopf-

lappen ist schon weit umgebogen, Maxillar- und Labialpalpus dhneln den Thoraxextremititen

sehr. A = Antenne, Ab = Abdomen, K! = Kopflappen, Lb = Labrum, Lip = Labialpalpus,
Md = Mandibel, Mxp = Maxillarpalpus, Th = Thoraxextremititen

Spitzen seitlich an thm vorbei (Abb. 12, 17). Bald haben sie die Grofie des Maxillar-
palpus erreicht. In der Seitenansicht sind jetzt die Segmentgrenzen zwischen den
Beinen deutlich sichtbar. Es hat eine erste Gliederung in einen basalen Teil sowie zwei
schwach getrennte distale Abschnitte stattgefunden,

Im weiteren Verlauf biegen die Beine nach vorn um. Die endgiiltige Gliederung
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und Ausdifferenzierung vollzieht sich erst kurz vor dem Schlipfen (Abb. 14). Die
einzelnen Beinglieder sind recht gleichartig und von einheitlicher Linge (Abb. 14). Das
ausgeschliipfte erste Stadium, der ,Pseudofoetus (VErmoOEFr 1911), besitzt nur zwei
Tarsalglieder. Die charakteristischen Styli am 2. und 3. Beinpaar sind noch nicht aus-
gebildet. Im Bereich des Thorax schliefit sich der Riicken am spitesten. Daher sind
die lateralen Teile am wenigsten weit entwickelt.

Aunfere Entwicklung des Abdomens

Das Abdomen von Petrobius bleibt in der Entwicklung stark hinter dem Vorder-
kérper zuriick. Der hintere Rand des jungen Keimstreifens ist zunichst etwas wulst-
artig verdickt (Abb. 11). Wenn sich die Knospen der Mundgliedmaflen gebildet haben,

Pt
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Abb. 18: Thorax und Abdomen eines ilteren Embryo, auseinandergebogen (300 Tage, Sta-

dium K). Die Pleuropodien sind sehr kriftig entwickelt. In hinteren Teil des Abdomen haben

sich die Anlagen der Coxalblischen und Styli noch nicht getrennt. Ce = Cerci, Cxb = Coxal-

bldschen, Pl = Pleuropodien, Sty = Styli, Te = Terminalfilum, Th 3 = 3. Thoraxextremitit,
III und XI = Abdominalsegmente

schlige das Hinterende ventralwirts um. Der Rand bildet einen Wulst. Mit zuneh-
mendem Alter erscheinen nun die Thoraxextremititen, welche jedoch vom umgeschla-
genen Abdomen fast vollig verdeckt werden. Die Umbiegungsstelle liegt hinter dem
Thorax, im Bereich des ersten Abdominalsegmentes. Die Segmenticrung zeigt sich
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zuerst in diesem Segment und erfaflt dann sukzessive die folgende Kiorperpartie. Zu-
nichst erkennt man schwache Querrippen, die sich paarweise vorwilben. Sie teilen sich
durch eine flache Einbuchtung in einen medianen und einen lateralen Teil; diese Teile
sind etwa gleich grof} (Abb. 18).

Mit zunehmendem Alter wird der mediane Abschnitt zu einem rundlichen Wulst
und spiter zu einem fast birnenférmigen Anhang. Der laterale Teil gestaltet sich zu
einem fingerférmigen Fortsatz (Abb. 19). Bei dem medianen Abschnitt handelt es sich

Th

Abb. 19: Abdomen eines alten Embryo von der Seite (400 Tage, Stadium L). Die 3. Thorax-
extremitit und das Pleuropodium sind abgeschnitten. Coxalblischen und Styli sind vom IL bis
I1X. Abdominalsegment ausgebildet. Das X. Segment ist frei von Anhingen, das XI. trigt die
Cerci und bildet das Terminalfilum. Ce = Cerci, Cxb = Coxalblischen, Sty = Styli, Te =
Terminalfilum, Th = 3. Thoraxextremitit (abgeschnitten), I, X und XI = Abdominalsegmente

um die Bildung des Ventralblischens, beim Zufleren um den Stylus. Die schliipfenden
Larven von Petrobius haben nur ein Paar Ventralsicke pro Segment. An den Seiten
prigen sich die Intersegmentalfurchen aus. Am ersten Abdominalsegment kommen die
Pleuropodien zur Ausbildung.

Wahrend die folgenden Segmente schon den oben geschilderten Entwidklungs-
verlauf durchgemacht haben, sind die hintersten Segmente noch weit zuriickgeblieben.
Inzwischen hat sich am Ende das Terminalfilum herausgebildet und ragt als runder
Fortsatz bis zwischen die Mundgliedmaflen (Abb. 15).

Am 9. Segment entstehen noch ein medianer Wulst und ein fingerformiger Fort-
satz. Das 10. Segment zeigt nur ein Paar ganz flacher Hocker. Am 11. aber entwickeln
sich seitlich Buckel, die spiter zu Zapfen auswachsen. Beide sind durch eine nach vorn
ausgebuchtete Mulde getrennt. Am Hinterende dieser Bucht, also hinter dem 11. Seg-
ment, an der Basis des Terminalfilums, miindet der After (Abb. 18). Um ihn bilden
sich spiter die Lamina subanalis und supraanalis. Erst bei sehr alten Embryonen be-
ginnt sich der Riicken zu schlieflen. Das Verwachsen der Korperseiten verlduft von
hinten pach vorn. Dabei wird Dotter mit eingeschlossen. Die Tergite und Sternite
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werden erst ganz kurz vor dem Schliipfen voll ausgebildet. Relativ spit, wenn der
Riicken erst zum Teil geschlossen ist, kommt es zur Bildung der Cuticula. Danach
entwickeln die Styli, Cerci und das Terminalfilum ihre endgiiltige Gestalt.

Die Pleuropodien

Die Pleuropodien sind Bildungen des ersten Abdominalsegmentes. Sie entstehen
schon frith, wenn eine Segmentierung nur im vorderen Abdomenteil vorhanden ist
{Stadium H).

Zunichst bildet sich eine Extremititenknospe wie an den folgenden Segmenten.
Aber schon bald kann man in der Spitze histologische Besonderheiten feststellen
(Abb. 20). Die Kerne firben sich nicht so stark an, wie die an der Basis liegenden. Sie
werden grofl und langgestreckt, und es erfolgt auch eine Anordnung in der Lings-
richtung. Die Kerngrofle betrigt etwa 5 X 17 yu, spiter etwa 8 X 12 p. Es wird auch
eine deutliche Basalmembran gebildet, die den Spitzenteil von der Basis abtrennt.

Abb. 20: Lingsschnitt durch ein junges Pleuropodium (66 Tage, Stadium H)

Nun erfolgt eine Vergroferung und Aufblihung. Im Endstadium ist eine grofe, sack-
formige, zweilappige Blase entstanden, die auf einem kurzen Stiel sitzt. Die grofite
Linge des Sackes betrigt etwa 180 u (Abb. 14, 21). Die Zellen sind grof, driisig und
bilden eine einschichtige Wand. Im Inneren der Blase findet man Reste von sehr locke-
rem mesodermalen Gewebe.

Die Pleuropodien bleiben bestehen, bis sich der Riicken geschlossen hat. Dann,
wenige Tage vor dem Ausschliipfen, verschwinden sie plotzlich,

Lepisma saccherina bildet ebenfalls Pleuropodien aus (Heymons 1897), doch sind



130 O. LARINK

diese relativ klein, bleiben kompakt und bilden keine Blasen. Nach Hevmons &
Heymons (1905) findet man bei Trigoniophthalmus (= Machilis) im Pleuropodium
amitotisch Kernteilungen.

Uber die Bedeutung und Funktion der Pleuropodien gibt es verschiedene Ansich-
ten, SuisEr (1937) fand, daf die Pleuropodien bei Melanoplus ein Sekret bilden,
welches die dort sehr dicke Blastodermcuticula aufzuldsen vermag. Dies geschicht
wenige Tage vor dem Schliipfen. Diese Funktion ist auch fiir Petrobius sehr gut denk-
bar. Méglich ist auch eine zweite Deutung, die Heymons & Heymons (1905) geben:
Mit der beginnenden Riickbildung der Serosa werden die Pleuropodien gebildet. ,Die
bldschenférmigen diinnwandigen Lateralorgane sind im Inneren nunmehr mit der zur

Abb. 21: 1. Abdominalsegment im Querschnitt (38 Tage, spites Stadium J). Ganglion und

Mittelstreif sind weit entwickelt, das Pleuropodium (P1) groff und blasenfdrmig. Im Mesoderm

liegt eine Gonadenanlage (Kz). Gn Ganglion, Kz = Keimzellen, Mes = Mesoderm, Np =
Neuropilem, Pl = Pleuropodium

Entwicklung kommenden Blutfliissigkeit gefiillt, und sie funktionieren woh! zweifellos
als Respirationsorgane.“ Sie homologisieren die Pleuropodien sodann mit den Coxal-
blidschen und schreiben, sie seien im ersten Abdominalsegment bei den geschliipflen
Tieren nicht zu finden, weil sie embryonal ,verbraucht® worden seien. Dies trifft
jedoch nicht zu: Der adulte Petrobins hat am ersten Abdominalsegment auch ein Paar,
an den nichsten allerdings zwei Paar Blischen. Andere Machiliden haben stets nur ein
Paar Ventralsicke pro Segment. Es fehlt jedoch am ersten Abdominalsegment der
Stylus.

Bei Thermobia findet man nach WoobpLaND (1957) ein anderes Verhalten, als Hey-
MoNs {1897) angibt. Das Pleuropodium wird tassenférmig. Wihrend des Blastokinese-
stadiums wird es in den Kérper eingezogen und scheidet dabei ein Sekret aus. Wenn
der Riicken geschlossen ist und die Cuticula des ersten Stadiums abgeschieden wird,
lést es die ,Subchorioncuticula® auf. Dies geschicht nach Zweidrittel der Entwick-
lungszeit, also recht frith, und bestdtigt das Ergebnis von Srirer (1937, 1938).
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Roonwar (1937) unterscheidet zwei Arten von Pleuropodien: Evaginierte und
invaginierte. Zu ersteren gehdren die Pleuropodien von Petrobius und Melanoplus, die
zweite Art wird von Lepisma vertreten.

Blastokinese

Die Keimscheibe liegt an der Oberfliche des Dotters. Mit der Ausbildung des
Keimstreifs und seiner Vergroflerung breitet sich dieser zunichst auch an der Ober-
fliche aus. Wenn dann das Abdomen nach vorn umbiegt, wird die so entstehende Falte
in den Dotter hineingedriickt. Fiir dieses Stadium ist ein fingerférmiger Dotterfortsatz

Abb. 22: Blastokinese. Serie von Sagittalschnitten durch den hinteren Keimbereich, zeigt sche-
matisch Bildung und Lage der Keimscheibe, des Keimstreifs und des Embryo
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typisch, der am kaudalen Ende liegt und sich von hinten iiber den Embryo schiebt
(Abb. 22). Bevor der Embryo in den Dotter einsinkt, weicht er nach vorn aus. Er
gelangt auf die Ventralseite des Keimes. Wihrend sich die Abdominalanhinge bilden,
sinkt er mit dem Hinterende in den Dotter ein (Abb. 22) und nicht —~ wie HeymoNs &
Heymons (1905) angeben — mit dem Kopf voran, Der Kopf liegt noch auflen auf dem

300/

Abb. 23: Dottergestalt wihrend des Einsinkens des Embryo, rechts dessen Kontur (26 Tage,
frithes Stadium J)

300{p

Abb. 24: Die Seiten- und Ventralansicht zeigt die Form der Dotterwiilste (138 Tage, spites
Stadium J). Der Embryo ist v8llig in den Dotter eingesunken

Dotter (Abb. 17). Schlieflich versinkt der Embryo ganz zwischen vier grofien Wiilsten,
die sich iiber ithm fast schlieflen konnen (Abb. 23, 24). Er liegt also nicht in einer ein-
fachen Falte, wie es HEyMons & Hrymons (1905) beschreiben. Vor allem reichen die
Seiten des Embryo nicht bis an die Oberfliche des Eies, sondern der Embryo liegt tief
eingesenkt. Wihrend dieser Bewegung verkleinert sich die Serosa mit thren sehr groflen
Kernen und wird auf einen apikalen Teil des Eies beschrinkt. Diese Riickbildung er-
folgt zeitlich vor dem Einsinken in den Dotter. Die Serosa liegt also nicht im Bereich
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des Embryo. Die embryonalen Zellen gehen iiber in die sehr feine Haut des Amnion
und diese in die Serosazellen.

Die Blastokinese ist bei anderen Insekten sehr viel ausgeprigter. Bei Lepisma ist
es ein komplizierter Umrollungsprozef, der den Embryo wieder an die Oberfliche des
Dotters bringt. Bei der riickliufigen Bewegung, der Katatrepsis, wird das Amnion
zuriickgebildet.

Mesodermentwicklung
Ablésung und Segmentierung des Mesoderms

Die junge Keimscheibe besteht zunichst aus einer lockeren Ansammlung von
Kernen. Diese richten sich so aus, dafl die Lingsachsen der meisten Kerne senkrecht zur
Oberfliche stehen. Nur an der Innenseite findet man einige Kerne, die quer liegen
(Abb. 5). Es lifit sich dabei nicht entscheiden, ob sie nach innen gewandert sind, oder
ob sie am Anfang getrennt entstehen. Zwischen den Schichten bildet sich eine Basal-
membran aus, Die zunidchst runde Keimscheibe streckt sich bald in die Linge. Die oft

Abb, 25: Die Keimscheibe liegt dem Blastoderm dicht an (9 Tage, Stadium E). Am spiteren
Hinterende wandert Mesoderm ¢in. Bl = Blastoderm, Ekt = Ektoderm, Mes = Mesoderm

hohe, stumpfkegelfSrmige Mesodermschicht (Abb. 25) breitet sich dabei aus, aber nicht
iiber die gesamte Fliche, Das Vorderende bleibt frei von Mesoderm (Abb. 27). Am
Hinterende ist es stirker ausgebildet und erstreckt sich bis zum Hinterrand. Hier be-
findet sich eine Mesodermproliferationszone. Die Basalmembran ist aufgeldst, und
Zellen wandern nach oben und weiter nach vorn. So entsteht am Hinterende dauernd
neues Mesodermmaterial (Abb. 28). Der verdickte kaudale Bereich ist auch an Keim-
streifpriparaten deutlich zu erkennen (Abb. 6).

Der Verlingerung des Keimstreifs folgt noch eine Zeitlang eine Ausbreitung des
Mesoderms. Dann jedoch beginnt seine Zergliederung. Zunichst tritt ein Lingsspalt
auf, und es entstehen Mesodermstreifen, die vorn mit einer schmalen und hinten mit
einer breiten Briicke zusammenhiingen. Die Streifen zerfallen von vorn her in einzelne
Somite {Abb. 27). In ihnen bildet sich das Coelom aus.

Die Bildung des Mesoderms am hinteren Kérperpo! erfolgt noch lange Zeit hin-
durch. Erst wenn das Abdomen schon weit eingeschlagen und der Thorax segmentiert
ist, also wihrend des Stadiums H, wird sie beendet. Man findet dann einen groflen
Mesodermblock iiber dem Abdomen liegen (Abb. 8). Er gliedert sich nach und nach
von vorn her. Am Hinterende wird er vom Proctodaeum durchbrochen.
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v Do Mes Ekt

Abb. 26: Keimstreif im Sagittalschnitt (77 Tage, frithes Stadium F). Eine diinne Mesodermlage
erstreckt sich vom Hinterende nach vorn, erreicht aber die Spitze nicht. Do = Dotter, Ekt =
Ektoderm, Mes = Mesoderm, V = Vorderende

Abb. 27; Sagittalschnitt durch einen 4lteren Keimstreif (22 Tage, Stadium F). Mesoderm bildet

sich am Hinterende, Vorn sind schon Somite entstanden, die Spitze bleibt ohne Mesoderm.

Bl = Blastoderm, Bm = Blastodermmembran, {d)o = Dotter, Mes = Mesoderm, V = Vorder-
ende

Abb. 28: Hinterende eines Keimstreifs im Sagittalschnitt (20 Tage, Stadium F). Deutlich er-
kennt man, wie Mesoderm nach oben wandert. Die Basalmembran ist hinten aufgeldst. Ekt =
Ektoderm, Mes = Mesoderm
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Die geschilderte Art der Mesodermabl8sung ist fiir die Insekten ungewdhnlich.
Weit verbreitet ist die Immigration aus einer medianen Lingsfurche = Primitivrinne.
Aber auch Invagination oder seitliche Uberwachsung der langen medianen Partie
kommen vor. Im Extremfall wandern Zellen aus der gesamten Keimanlage nach innen
(Carausius).

Bei Lepismen liegen etwas widerspriichliche Angaben vor. Woopranp (1957) fand
cinen Mesodermkonus, der bei der Lingsstreckung verschwindet, Weiteres Mesoderm
wird in der Kérpermitte gebildet (,Proliferation continues midventrally®). Hrymons
(1897) beschreibt ein Eindringen von Mesodermzellen im mittleren und hinteren Ab-
schnitt der Keimscheibe. Er fihrt diese begrenzte Zone auf die geringe Grofle der
Embryonalanlage zuriick. Snarov (1953, 1966) gibt eine Proliferationszone an und
beruft sich dabei auf Heymons (1897). Eine seiner Darstellungen entspricht ganz der
Abbildung 26.

Die Crustaceen besitzen naupliales und Sprossungsmesoderm, die sich getrennt
entwickeln. Eine Proliferationszone am Hinterende in der Blastoporusregion — bei den
Malakostaken als Teloblasten — gliedert Mesodermbinder bzw. Somite ab.

Bei den Insekten ist eine Unterscheidung von larvalem und Sprossungsmesoderm
nicht moglich. Das Mesoderm entsteht bei den Pterygota in einer Primitivrinne, die der
Blastoporusregion entspricht. Diese ist hier also sehr lang gestreckt. Das Mesoderm
gelangt zusammen mit dem Entoderm als mesentodermale Masse ins Innere (SIEwiNG
1965).

Bei den , Apterygota® mufl man die Thysanuren, die ja den Prerygota nahestehen,
von den {ibrigen Gruppen trennen. Isotoma bildet das ,untere Blatt™ durch multipolare
Immigration (PHILIPTSCHENKO 1912), eine Primitivrinne wird nicht ausgebildet. Inner-
halb der Thysanuren nimmt Petrobius anscheinend die extremste Stellung ein mit seiner
riumlich duflerst begrenzten Proliferationszone am Hinterende. Die Zellen in dieser
Region sind keinem Keimblatt zuzuordnen und miissen als pluripotent bezeichnet
werden (SiEwinG 1965). An Hand der weiteren Entwicklung 148t sich nur der ekto-
dermale und der mesodermale Anteil weiter verfolgen.

Folgt man den Angaben Woopranos (1957), so nimmt Thermobia eine Zwischen-
stellung ein und leitet zu den Pterygota iiber. Dies stiitzt die Entwicklungstendenz, die
ManToN (1949) u. a. fiir die Insekten erkannt haben und die in einer Ausbreitung der
Mesodermbildungszone besteht.

Bildung des Coeloms

Die Somite, die durch die Zergliederung der Mesodermstreifen entstehen, sind
zunichst flach. Sie nehmen jedoch bald an Umfang zu, und in ihnen bildet sich ein
Spaltraum. So entstehen die ersten Coelomhdhlen (Abb. 29). Sie sind im Segment der
Mandibeln klein, bei Maxille und Labium groff (Abb. 32). Im vorderen unpaaren
Mesodermbereich findet man zunichst nur eine Verdickung. Dann erscheinen etwa
gleichzeitig Coelomhdhlen im Antennenmesoderm und im ersten Thoraxsegment.

Kurz nachdem die ersten Coelomhdhlen sichtbar werden, wlben sich die Fxtremi-
titenknospen vor. Das Coelom dringt nach und kleidet sie aus, so daf jetzt grofle
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umschlossene Hohlriume entstehen. Diese haben Awusbuchtungen und Fortsitze, die
einander beriihren. In Abbildung 30a ist das Maxillencoelom in seiner grofiten Aus-
dehnung getroffen. Der Schnitt in Abb. 30b ist etwa 20 y weiter hinten gefiihrt und
zeigt den vorderen, ganz flachen Teil des Labialcoeloms.

Es besteht eine Ahniichkeit zwischen diesen Bildern und Darstellungen RoonwaLs
(1937). Dieser schildert jedoch eine Bildung des Coeloms durch seitliches Uberwachsen.

Coe  Ekt

Abb. 29: Querschnittserie durch einen Keimstreif (14 Tage, Stadium F). Am Vorderende ist

schon Coelom gebildet. Im Mittelteil ist die Mesodermlamelle erst median aufgespalten, am

Hinterende noch ungeteilt und dicker als in der Mitte. Coe = Coelom, Ekt = Ektoderm,
Mes = Mesoderm

Dieser Entstehungsmodus trifft auf verschiedene Insekten zu (Locusta, Blattella, Enter-
mes, Sialis, Diacrisia u. a.), wie sich auch fiir den oben geschilderten Fall weitere Bei-
spiele anfithren lassen (Gryllus, Carausins, Hydrophilus, Formica u. a.) {JOHANNSEN &
Burr 1941). Die Coelomhohlen sind bei Petrobius aber eindeutig vorhanden, bevor
eine Extremititenknospe entsteht.

Mit dem Wachsen der Extremititen dehnt sich auch das Coelom weiter aus. Be-
sonders grofl wird es in den Thoraxsegmenten. Dort entspricht es in Form und Aus-
dehnung dem Bild, welches sich bei anderen Insekten zeigt. Man findet in jedem
Coelom mehrere Aussackungen, eine dorso-rostrale, eine dorso-anale, eine tiefe ven-
trale und eine kurze, spitze mediane.
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Im Abdomen werden im 1. bis 9. Segment grofle Coelomhshlen gebildet, die
denen des Thorax vdllig gleichen., Im sagittalen Schnitt sind sie von dreieckiger Ge-
stalt. Anders ist das 10. abdominale Coelom geformt. Es zieht sich schlauchfdrmig
seitlich am Proctodaeum entlang. Im 11. Segment wird zwar kein Coelom gebildet,
aber es ist ein recht grofler Mesodermblock vorhanden, der das Proctodaeum umfafit,

Abb. 30: Querschnitte durch das Maxillensegment und den Ubergang zum Labium (27 Tage,

Stadium G). (A) Ein grofles Coelom fiillt die Extremititenknospe der Maxille aus. Ganglion-

anlage mit hellen, Mittelstreif mit dunkleren Kernen, (B) Etwa 20 u weiter hinten greift der

vordere Ast des Labialcoeloms an der Seite vor, Die Maxillenknospe erscheint noch im An-
schnitt. Coe = Coelom, Gn = Ganglion, Mst = Mittelstreifen

ins Terminalfilum zieht und die Analklappen versorgt. Coelome im 11. Abdominal-
segment fehlen auch bei Lepisma, werden aber z. B. fiir Blatta und Locusta angegeben.

Alle Coelomhhlen existieren nur cinige Zeit. Sie 18sen sich von vorn her wieder
auf. In einer dichten Masse fiillt das Mesoderm die Extremititen und den Raum zwi-
schen Seitenwand und Ganglion. Im Thoraxcoelom beobachtet man Zellstringe, die
sich aus der Coelomwand lgsen. Es entsteht das fiir Insekten typische Mixocoel.

Mesoderm des Kopfes

Im vorderen Abschnitt des Keimstreifens bleibt ein sehr flacher Mesodermabschnitt
zurlick, der median nicht geteilt ist. Aus ihm gehen Priantennen-, Antennen- und Inter-
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kalarmesoderm hervor. Anfangs recht klein, dehnt sich dieser Mesodermbezirk spirer
aus. Dies gilt besonders fiir das Antennenmesoderm. Wenn sich das Stomodaeum ein-
senkt, findet man links und rechts zwei kleine Antennencoelome. Dahinter im Inter-
kalarbereich liegen zwei solide, kleine Zellthaufen. Das Stomodaeum driickt den mitt-

20]p

Abb. 31: Vorderende eines Embryo, medianer Sagittalschnitt (25 Tage, Stadium G). Vor der
Stomodaeumeinsenkung labrales Mesoderm. LbMes = labrales Mesoderm, St = Stomodaeum

St LbMes

MxCoe MdMes lkMes A Mes

Abb. 32: Derselbe Embryo wie in Abbildung 31, weiter seitlich das Mesoderm von der An-
tenne bis zur Maxille. AMes = Antennenmesoderm, TkMes = Interkalarmesoderm, MdMes
= Mandibelmesoderm, MxCoe = Maxillencoelom

leren Mesodermbereich nach vorn und ventral. Er gelangt so in das vorwachsende
Labrum. Alle Mesodermbezirke sind nicht isoliert voneinander, sondern hingen zu-
sammen.

Das Interkalarmesoderm bleibt immer klein und ist spiter nicht mehr genau zu
identifizieren. Das labrale-prdantennale Mesoderm bildet einen kompakten Strang im
Labrum. Nicht einmal Andeutungen von Coelomhéhlen sind darin zu beobachten. Das
anfinglich kleine Antennencoelom aber wird sehr umfangreich. In der Antenne selbst
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findet man zwar nur eine solide Zellmasse bzw. spiter einzelne Stringe, aber {iber der
Gehirnanlage liegt ein Paar grofler, zartwandiger Hohlen. Gegen Ende des Stadiums H
haben sie ihre gréfite Ausdehnung, Mit beginnender Aufbiegung des Kopfes und der
Bildung des Gehirns 16st sich die Wand auf. Die Teile von links und rechts treffen sich
in der Mitte und verschmelzen miteinander, so dafl median iiber dem Stomodaeum
eine Scheidewand gebildet wird. Starke Striinge ziehen von hier zu den Antennen und
versorgen diese mit Muskulatur, Fin weiteres Paar zieht von den dorsalen Spitzen
der Tentorien nach oben, liuft zwischen Lobus 2 und Lobus 3 hindurch und setzt an
der Kopfkapsel an, Es handelt sich dabei um die Anlage von Sehnen, die das Ten-
torium im Kopf fest verankern. Ahnliche Sehnen ziehen auch nach den Seiten. Sie alle
bilden den mesodermalen Teil des Tentoriums. Der wichtigste Abschnitt geht aus dem
Mandibelmesoderm hervor und verbindet die beiden Mandibelmuskeln sowie die
beiden Teile des Tentoriums (vgl. HoLMGrEN 1920).

Obwohl die Entwidklung nicht bis zum Ende verfolgt werden konnte, scheint es
doch, dafl auch das Neurilemm aus dem Antennenmesoderm hervorgeht. Das Labral-
mesoderm bildet naturgemif die Muskulatur des Labrum und in deren Fortsetzung
auch die Stomodaealmuskulatur. Méglicherweise trigt zu letzterer auch das Interkalar-
mesoderm bei. Die Frage nach einem selbstindigen priantennalen Somiten lifit sich
an Hand der Ergebnisse nicht beantworten.

Der Suboesophagealkdrper

Der Suboesophagealkérper entsteht paarig im Interkalarsegment, etwas seitlich
vor der vorderen Tentoriumeinstiilpung aus Mesodermmaterial. Man bemerkt ihn
zum erstenmal, wenn der Embryo im Stadium H in den Dotter einsinkt (Abb. 35).

Das ganze Organ besteht aus wenigen Zellen von charakteristischem Aussehen:
helles, vakuolires Plasma und wenig anfirbbare Kerne. Hiufig findet man dotter-
artige Einschliisse.

Zur Zeit der grofiten Ausdehnung sind die Zellen stark angeschwollen, Die beiden
Teile nihern sich ventral einander, verschmelzen aber nie. Es tritt auch kein Hohlraum
zwischen den Zellen auf. Die Hauptmasse liegt jetzt seitlich hinter dem Tentorium
und iibertrift dieses weit an Gréfle. Nun ist auch ein rdumlicher Kontakt zum Dotter
gegeben. :

Wenn das Gehirn ganz aufgebogen ist, wird der Suboesophagealkérper zuriick-
gebildet. Bei den #ltesten Stadien liegen zwei kleine Zellkomplexe neben dem Ten-
torium (Abb. 43). Bei den ausgeschliipflen Tieren sind sie verschwunden.

Erstmals wurde ein SuboesophagealkSrper von WaEELER (1893) beschrieben, da-
nach von anderen Autoren bei verschiedenen Insektengruppen. Die Mehrzahl gibt eine
Entstehung aus dem Mesoderm des Interkalarsegmentes an. Aber auch eine entodet-
male Herkunft (z. B. ScHwANGART 1904) oder eine Zugehtrigkeit zum Mandibel-
segment (RooNwaL 1937) werden angegeben.

Uber die Funktion dieses embryonalen Organs gibt es nur Vermutungen. Meine
Beobachtungen lassen keine Entscheidung dieser Frage zu.



140 O. LariNk

Die Gonaden

Bei manchen Exemplaren finden sich, zuerst wihrend des Stadiums H, im dorsalen
Teil des 2. und 3. Thoraxcoeloms und im 1. abdominalen Coelom ein oder zwei grofle,
helle Kerne (Abb. 39). Sie liegen in einer gréfleren Plasmamasse und sind von kleinen,
dunklen Kernen umgeben. Bei anderen Exemplaren liegen sie auch in weiteren Abdomi-
nalsegmenten. Es muf sich hierbei um die Urgeschlechtszellen handeln. Uber ihre Her-
kunft 148¢ sich nichts sagen. Beim Minnchen findet man drei Paar Hoden im hinteren
Thorax und vorderen Abdomen. Dies entspricht der Lage der Urgeschlechtszellen im
ersten Fall. Das Weibchen hat 7 Paar Ovariolen, die im Abdomen liegen.

200 H

Abb. 33: Teil eines Querschnittes durch das 1. Abdominalsegment mit der Gonadenanlage (38
Tage, Stadium J). Gz = Ganglionzellen, Kz =1 Keimzellen, Mes = Mesoderm, Np = Neuro-
pilem

Wenn sich im Stadium J das Coelom aufldst, findet man die hellen Kerne am doz-
salen Seitenrand, manchmal in einem Restcoelom; spiter wandern sie etwas nach unten
und liegen dann, von einigen Zellen umgeben, neben dem Ganglion (Abb. 33).

Bildungen des Ektoderms
Das Stomodaeum

Wenn sich im Stadium G das Labrum vorzuwélben beginnt, findet man dahinter eine
Einsenkung (Abb. 31). Sie ist bald schrig nach vorn gerichtet. Das Ektoderm, welches
sich nach innnen vorwdlbt, driickt dabei eine Mesodermpartie nach vorn. Parallel mit
der weiteren Einsenkung und Vertiefung des Vorderdarmes geht die Vorwdlbung der
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Abb. 34: Medianer Sagittalschnitt (38 Tage, Stadium H). Im Labrum viel Mesoderm, davor

die Anlage des Protocerebrum mit dem ersten Neuropilem. Grofle, helle Neuroblasten bilden

die Ganglinienzellen im Mandibel- und Maxillensegment, die Kommissuren sind im Entstehen

begriffen. EktD = Dermatogenes Ektoderm, Ikk = Hinterschlundkommissur, LbMes =

labrales Mesoderm, Mdg = Mandibelganglien. Mxg = Maxillenganglion, Nbl = Neuro-
blasten, Proc = Protocerebrum, St == Stomodaeum

Abb. 35: Querschnite durch das Mandibelsegment (90 Tage, Stadium J). Die Tentoriumanlage

hat sich von der Oberfliche abgeschniirt, darunter bildet sich der Mandibelmuskel. Neben dem

Tentorium liegt der Suboesophagealkérper. Md = Mandibel, Mdg = Pilem des Mandibel-
ganglion, Mdmu = Mandibelmuskel, Su = Suboesophagealkérper, Ten = Tentorium
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Oberlippe. Diese schiebt sich iiber die Mundéffnung und verlingert so das Stomodaeum,
welches einen langen gebogenen Gang bildet. Das Ektoderm der Vorderwand ist sehr
viel dicker ausgebildet als das der Hinterwand (Abb. 34). Im Querschnitt zeigt sich ein
sichelférmiges Lumen, die offene Seite der Sichel ist nach dorsal gerichtet. Der dufiere
Umrif ist rund.

Mit der Aufbiegung des Kopfes geht eine Aufwirtshewegung des Stomodaeum
konform. Dadurch Jauft es spiter vorn steil nach oben, biegt dann scharf um und zieht
fast gerade nach hinten (Abb. 46). Das Lumen ist nun auch nicht mehr sichelf6rmig,
sondern eckig. Bemerkenswert ist, dafl der Durchmesser des Vorderarmes verhiltnis-
milig sehr klein ist und auch von einem frithen Stadium an nicht mehr zunimmt.

Das Ende des Vorderdarms wird nicht, wie beim Enddarm, durch eine Membran
gegen den Dotter abgegrenzt, sondern durch eine zellige Lamelle.

Das Proctodaeum

Das Proctodacum senkt sich erst einige Zeit nach der Bildung des Stomodaeum ein
(Stadium H). Das Abdomen ist zu diesem Zeitpunkt noch nicht segmentiert. Ein Ekto-
dermpfropf schiebt sich dicht vor dem Hinterende ins Innere, und an der Oberfliche
bildet sich zunichst eine flache Grube. Das Mesoderm, das als einheitliche Zellmasse

Abm Pr Mes Te

Abb. 36: Bildung des Proctodacum (Sagittalschnitt), welches das Mesoderm durchbriche (29
Tage, Stadium H). Zum Dotter hin bildet sich eine Abschluffmembran, Abm = Abschluf-

membran, Mes = Mesoderm, Pr = Proctodaeum, Te = Terminalfilum

im Abdomen liegt, wird durchbrochen (Abb. 36). An der Stelle, an welcher das Ekto-
derm mit dem Dotter in Berithrung kommt, bildet sich schon bald eine Membran aus,
die sich mit Plasmafarbstoff intensiv anfirbt. Nach und nach wird die Einstiilpung
tiefer, und sie dndert auch ihre Richtung. Durch eine Umbiegung dicht vor der Miindung
verliuft die Lingsachse des Proctodaeum schlieRlich parallel zur Lingsachse des Ab-
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Abb. 37: Querschnitt durch das Proctodaeum (52 Tage, Stadium K). (A) Querschnitt durch das

IX. Abdominalsegment mit Coelom, beginnender Ganglienbildung und Proctodaeum. (B)

Schnitt durch das XI. Segment mit Afterdffnung. Af = After, Coe == Coelom, Ekt = Ekto-
derm, Mes = Mesoderm, Nb] = Neuroblasten, Pr = Proctodaeum

Ekt

Abb. 38: Frontalschnitt durch das Proctodaeum (274 Tage, Stadium L). Die Abschluimembran

ist sehr kriftig entwidkelt, davor aber noch eine zellige Lamelle. Die Muskulatur um den End-

darm differenziert sich. Abm = Abschlufmembran, Ekt = Ektoderm, Mu = Muskulatur,
Pr = Lumen des Proctodaeum
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domens, Bei ilteren Stadien bildet nur die erwihnte Membran den Abschluf nach
innen. Die Zellen sind in dieser Region auseinandergewichen.

Das Lumen des Enddarms hat einen dreieckigen Querschnitt (Abb. 37). Um den
Enddarm bildet das Mesoderm eine Hiille, welche Muskulatur liefert (Abb. 38). Dies
Mesoderm gehdrt zum 11. Segment, es bildet auch die mesodermalen Teile der Anal-
klappen, der Cerci und des Terminalfilums. Die Ausdifferenzierung des Proctodaeum
erfolgt erst spit, ebenso die Bildung der Malpighischen Gefifie.

Das Tentorium

Es besteht aus zwei paarigen Teilen, die sich unabhingig voneinander bilden: dem
vorderen und dem hinteren Tentorium. Im Gegensatz zu anderen Insekten verschmel-
zen diese Teile nicht miteinander.

Gegen Ende des Stadiums H findet man eine ektodermale Blase (Abb. 35), die
sich vorn an der Innenseite der Mandibelbasis einsenkt. Wihrend sie tiefer sinkt, behilt
sie ihre Verbindung nach auflen bei (Abb. 45). Zunichst ist ein schmaler Porus offen,
spiter schlieflt sich dieser und es bleibt ein solider Zellstrang bestehen.

Das Bldschen streckt sich in die Linge. Dabei wird es seitlich flachgedriickt und
bekommt einen nach vorn gerichteten Fortsatz. Die Seitenansicht zeigt eine dreieckige
Gestalt. Uber cine bindegewebige Briicke werden die beiden Teile nun miteinander
verbunden (Abb. 43). Sie liegen dann hinter bzw. unter dem Stomodaeum, die oberen
Teile iiberragen dieses seitlich.

Die spitere Entwicklung konnte leider nicht direkt verfolgt werden, aber ein Ver-
gleich mit jungen Tieren ergibt, dafl das Lumen nie vollig verschwindet. Nach innen
wird eine kriftige Cuticula abgeschieden, die auch embryonal als feine Membran zu
sehen ist. Noch wihrend die Blasen grofl und rundlich sind, ordnet sich das Muskel-
gewebe um sie herum an. Das vordere Tentorium dient besonders als Ansatzpunke fiir
die Kaumuskulatur. Mesodermale Sehnen befestigen es an der Kopfkapsel.

Das hintere Tentorium entsteht viel spiter als das vordere. Seitlich an der Vorder-
seite des Labiums bilden sich tiefe Falten, die nach innen dringen. Es sind nie runde
Sickchen wie vorn, sondern schlauchférmige Gebilde. Sie verlaufen zundchst schrig
nach oben, verdrehen sich aber und treffen schlieflich in der Horizontalen zusammen.
So entsteht eine Platte, die iiber dem Unterschlundganglion liegt. Uber ibr zieht der
Vorderdarm entlang (Abb. 46).

Ein dhnlicher Bildungsmodus wie dieser liegt bei einer Reihe weiteter Insekten vor.
Abweichungen ergeben sich gegeniiber RoonwaL (1937), der die Einstilpungen vor
und hinter den Mandibeln fand. Angaben {iber die Tentoriumentwicklung bei Lepisma
gibt es nicht.

Das Banchmark

Gegen Ende des Stadiums F beginnt die Bildung des Nervensystems. Im mehr-
schichtigen Ektoderm entstehen zwei Zellstreifen mit grofleren Kernen und ordnen sich
symmetrisch zur Lingsachse an. Von auflen erkennt man die schwache Einsenkung einer
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Neuralfurche. Schon frith differenziert sich ein Mittelstreifen. Dieser liegt keilformig
zwischen den beiden Ganglienanlagen, welche ihn im weiteren Verlauf nach oben
driicken (Abb. 30).

Die Grenze zum Mittelstreifen ist bei jungen Stadien stets deutlich, der Ubergang
ins seitliche Ektoderm hiufig unscharf. Fine Differenzierung des dermatogenen Fkto-
derms erfolgt erst spiter. Seine Kerne sind recht klein, und ibre Lingsachsen liegen
parallel zur Oberfliche.

Mst Nbl Np Mes Kz

Mes Ekt

Abb. 39: Querschnitr durch das 3. Thoraxsegment und das umgeschlagene Abdomen (32 Tage,

Stadium J). Im Ganglion sind die groflen Neurcblasten, die dermatogenen und die Ganglien-

zellen zu unterscheiden. Das Neuropilem bildet sich. In der Extremitit liegt viel Mesoderm,

iiber dem Abdomen nur eine diinne Lage. Ekt = Ektoderm, Kz = Keimzellen, Mes = Meso-
derm, Mst == Mittelstreifen, Nbl = Neurcoblasten, Np = Neuropilem

Wenn die Neuroblasten auftreten, unterscheiden sie sich durch ihre helle Firbung
und spiter auch durch ihre Grofle von 10 bis 12 u Linge. Sie bilden nach innen zu
Ganglienzellen, die in Reihen tibereinanderstehen (Abb. 34). Thre Kerne sind dunkel
gefirbt. Im Querschnitt zeigen sich 4 bis 5 Neuroblasten nebeneinander (Abb. 39), im
Lingsschnitt 6 bis 8 in einem Ganglion. Die Lingsachsen der Teilungsspindeln stehen
senkrecht zur Oberfliche. Die Neuroblasten lassen sich noch lange Zeit nachweisen.
Eine Degeneration (RooNwaL 1937) wurde nicht beobachtet, Moglicherweise wandeln
sie sich zu Ganglienzellen um, wenn sie ihre Teilungstitigkeit beendet haben. Auf
einigen Schnitten findet man auch Teilungen der Ganglienkerne.

Die einzelnen Ganglien liegen dicht neben- und hintereinander. Sie sind auf Quer-
schnitten nicht zu trennnen. Im Frontalschnitt zeigen sie ihre fast quadratische Form.
Die Ganglien der Mundgliedmaflen stehen oft rundlich vor (Abb. 13).
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Das Neuropilem bildet sich in einer flachen Grube in der Mitte der dorsalen
Ganglienfliche. Es wiichst rasch, breitet sich aus und schickt Ausliufer nach vorn und
hinten; so bilden sich die Konnektive. Andere Fasern greifen auf die entgegengesetzte
Seite iiber und formen die Kommissuren. Es ist jedoch nicht nur ein einziges Kommis-
surenbiindel in einem Segment vorhanden, sondern 4 Faserziige verbinden die Ganglien
eines Segments.

Als bemerkenswert fiir alle Thysanuren ist aus der Adultanatomie bekannt, dafl
das Neuropilem auf der Dorsalseite nicht von Ganglienzellen bedeckt ist.

In jedem Korpersegment findet man ein paar Ganglien. Im Mandibel-, Maxillen-
und Labralsegment verschmelzen sie spiter zu einem einheitlichen Unterschlund-
ganglion.

Es folgen die drei Thoraxganglien, die starke Seitenzweige in die Extremititen
senden. Die Ganglien des Abdomens entstehen mit fortschreitender Segmentierung. Die
9 ersten sind deutlich abgesetzt, das 10. und 11. stark verschmolzen. Eine Untergliede-
rung des Neuropilems und eine ventrale Trennungsfurche der Kernbezirke zeigen je-
doch die getrennte Anlage. Wihrend der weiteren Entwicklung verschmelzen die Gan-
lien 10 und 11 véllig miteinander und dann mit dem davorliegenden neunten. Beim
ausgeschiiipften Tier haben sich die drei noch mit dem 8. Ganglion vereinigt, welches
somit recht grof geworden ist.

Das Neurilemm des ventralen Nervenstranges wird sich, wie im Gehirn, waht-
scheinlich auch aus Mesoderm bilden. In der Literatur findet man die verschiedensten
Beobachtungen.

Unklarheit besteht iiber das Schicksal des Mittelstreifens. Bapen (1937) hat den
smedian cord® speziell untersucht und glaubt, dafl seine Zellen spiter degenerieren.
Von einem solchen Vorgang war bei Petrobius nichts zu entdecken. Obwohl keine
Neuroblasten im Mittelstreifen zu beobachten waren (Roonwar 1937), scheint es mir,
dafl der Mittelstreif ganz mit dem Ganglion verschmilzt und an der Neuropilem-
bildung beteiligt ist. Gleiches meinen auch Tiecs & MurrAY (1938) von Calandra und
WoobLanp (1957) von Thermobia. Bei Lepisma entsteht nach Heymons (1897) aus
dem Mittelstreif ein ,dunkler Streifen®, der beim geschliipften Tier deutlich sichtbar
ist (der unpaare mediane Nerv?). Die Entwicklung des Bauchmarks erfolgt bei den
anderen Insekten auf schr dhnliche Weise. 11 abdominale Ganglien sind vielfach an-
gelegt. Das Pilem liegt im Inneren der Ganglien. Bei Lepisma kommt es friih zur Aus-
bildung von Kommissuren, die Bildung der Konnektive findet jedoch erst wihrend der
postembryonalen Entwicklung statt (Woopranp 1957, Heymons 1897). Zwischen
einigen Ganglien werden keine Konnektive gebildet.

Gebirnentwicklung

Die Gehirnentwidklung beginnt mit einer Verdickung des Ektoderms im Bereich
der Kopflappen. Zunichst [iflt sich dort keine Gliederung feststellen. Aber wihrend
die ersten Extremititenknospen hervortreten, differenzieren sich Verdickungen heraus:
die Gehirnloben. Man findet anfangs zwei Paar. Auflen kommt etwas spéter noch ein
weiterer Lobus dazu. Nach der Bezeichnungsweise von ViarLanes (1891) ist dies der
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Lobus 1. Es folgt nach innen Lobus 2 und 3. Diese drei Paar Gehirnloben bilden das
»Protocerebrum® (Abb. 40). Deuto- und Tritocerebrum entstehen getrennt davon. Die
Bildung der Protocerebralloben erfolgt nicht iiber Ventralgruben, wie es z. B. von
Carausius (ScuoLL 1964) bekannt ist.

Die weitere Entwicklung ist durch die Aufbiegung des Gehirns gekennzeichnet,
die eine vdllige Verlagerung der einzelnen Teile bewirkt. Abbildung 40 zeigt einen

Lob 3 Lob 2

AMes Lob 3’ Np Lob 1

Abb. 40: Querschnitt durch den Kopf (38 Tage, frithes Stadium H). 3 Gehirnloben in einer

Reihe, unter Lobus 1 die Augenplatte. Lobus 3” hat sich schon losgelsst. Das Neuropilem ist

schwach entwickelt. Lob 1, 2, 3, 3 = Gehirnloben, AMes = Antennenmesoderm, Aupl =
Augenplatte, Np = Neuropilem

Abb. 41: Sagittalschnitt durch den Kopf (36 Tage, Stadium H). Getroffen ist die Antenne und

dahinter das Interkalarganglion. A = Antenne, AMes = Antennenmesoderm, ACoe = An-

tennencoelom, Deu = Deutocerebrum, 1kGn = Interkalarganglion, Lob 2, 3 == Gehirnloben,
Nbl = Neuroblasten, Np = Neuropilem
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Abb. 42: Medianer Sagittalschnitt durch den Kopf (46 Tage, Stadium J). Das Stomodaeum
ist weit eingestiilpt und das Labrum breit vorgezogen. Antennen- und Labralmesoderm sind
deutlich zu trennen. AMes = Antennenmesoderm, Aupl == Augenplatte, Lb = Labrum, LbMes
= Labralmesoderm, Lob 1, 3, 3 = Gehirnloben, Mdgn = Mandibelganglion, Mdmu = Man-
dibelmuskel, Np = Neuropilem, St= Stomodaeum, Uk = Hinterschlundkommissur

Abb. 43: Frontalschnitt durch den Kopf (52 Tage, Stadium J). Das Deutocerebrum ist in seiner

grofiten Ausdehnung getroffen, der Lobus 2 im untersten Teil noch gerade angeschnitten. Um

das Tentorium bilden sich Muskeln und Sehnen, der Suboesophagealkdrper ist schwach ent-

wickelt. Deu = Deutocerebrum, Lob 2 = Gehirnlobus, Mu = Muskeln, Np = Neuropilem,
St = Stomodaeum, Su = Suboesophagealkérper, Ten = Tentorium
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Querschnitt, auf dem das Gehirn noch flach ausgebreitet ist. Die drei Loben sind
nebeneinander aufgereiht. Der Lobus 1 hingt am Lobus 2, ohne Zusammenhang mit
der Augenplatte. Aus letzterer gehen spiter die groflen Komplexaugen hervor. Inner-
halb der Loben 2 und 3 beginnt die Differenzierung des Neuropilems. Vom urspriing-
lich einheitlichen Lobus 3 trennt sich innen ein Zellkomplex unvollkommen ab, der
Lobus 3’; vorn bleibt jedoch immer eine Verbindung erhalten. Bei der Aufbiegung
bleibt Lobus 3 in seiner urspriinglichen Lage. Sein Anhang, Lobus 3, rutscht nach oben
und durch die seitliche Aufwirtsbewegung auch nach innen. Die beiden Teile stoffen
schliefflich in der Mitte zusammen. Seitlich und dahinter (morphologisch davor)
schliefit sich der Lobus 2 an. Stets mit thm im Zusammenhang bleibt Lobus 1. Da er

Se0

Prb

Pra
ProclL
Zk
Nt
NLK

Deu K

Deu

Abb. 44: Frontalschnitt durch Neuropilem eines aufgebogenen Gehirns (274 Tage, Stadium L).

Deu = Deutocerebrum, DeuK = Deutocerebralkommissur, N1 = Nebenlappen, NIK = Ne-

benlappenkommissur, PrA = primires Assoziationszentrum, Prb = Protocerebralbriicke,
ProcL = Protocerebralloben, SeO = Sehmassen der Ocellen, Zk = Zentralktrper

den lateralen, hinteren Teil des Kopflappens einnahm, bildet er zunichst die hinteren
Seitenteile des Gehirns, schlieft sich aber endlich dorsal zusammen und bildet so den
hinteren, paarigen Gehirnteil unter den Augen. Auch das Deutocerebrum wird mit
aufgebogen, Seine Ganglien liegen links und rechts vor dem Stomodaeum und gehen
nach hinten ohne deutliche Grenze in das Tritocerebrum iber, welches durch die
doppelte Hinterschlundkommissur gekennzeichnet ist (Abb. 41, 43).

Die einzelnen Gehirnteile verschmelzen mit fortschreitender Entwicklung und
lassen sich, je nach Schnittebene, nicht immer deutlich trennen. Durch die Anordnung
von Muskeln und Sehnen ist jedoch eine Rekonstruktion des Entwicklungsverlaufes
auch bei ilteren Stadien méglich.

Obwohl keine Spezialfirbungen vorgenommen wurden, lief sich die Bildung des
Neuropilems und die Zuordnung zu den einzelnen Loben recht gut beobachten. Das
Neuropilem der beiden Seiten tritt sehr frith miteinander in Verbindung. Ebenso ge-
winnt es bald Anschluf an das Deutocerebrum und weiter iiber das Tritocerebrum zu
den zunichst getrennten Ganglien von Mandibel, Maxille und Labium. Auf etwas
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ilteren Frontalschnitten findet man, dafl in diese Querverbindung auch Fasern des
Deutocerebrums eingehen (Abb. 44). Die Faserziige verstirken sich, und bald kann
man deutliche Bahnen erkennen. Die noch kleinen Protocerebralloben stehen unter-
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Abb. 45: Fortlaufende Serie halbierter Frontalschnitte von links oben nach rechts unten durch
den Kopf von vorn nach hinten (52 Tage, frithes Stadium J). Zuerst ist die Antenne getroffen,
das Stomodaeum flach angeschnitten, Lobus 2 und 3 mit kriftigem Neuropilem. Dann tritt
Lobus 3 zuriick. Das Antennenmesoderm zieht nach dorsal und zur Antennenbasis. A = An-
tenne, AMes = Antennenmesoderm, Au = Auge, Deu = Deutocerebrum, Lb = Labrum,
LbMes == Labralmesoderm, Lob 1,2,3,3 = Gehirnloben, Md = Mandibel, Mdgn = Mandibel-
ganglion, Mdmu = Mandibelmuskel, Mes = Mesoderm, NpProc = Neuropilem des Protocere-
brum, S! = Superlinguae, St = Stomodaeum, Su = Suboesophagealkdrper, Ten = Tentorium,
Tri = Tritocerebrum, Uk = Hinterschlundkommissur
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einander in Verbindung und haben sehr deutliche Bahnen nach riickwirts zum Deuto-
cerebrum. Dessen Kommissur verstirkt sich am Unter-(= Hinter-)rand des Neuro-
pilems. In dessen mittlerem Bereich formiert sich der Zentralkdrper. Auf ilteren
Stadien ist er vom hinteren Bereich deutlich durch eine Spalte in der Fasermasse ge-
trennt. Links und rechts dahinter findet man die Nebenlappen (= Ventralkérper) mit

Au
Lob {

Lob 243

HTen
VTen
Libr
Mdmu

Uk Gn

Lb Md La Li

Abb. 46: Medianer Sagittalschnitt durch einen ganz aufgebogenen Kopf (189 Tage, Stadium L).

Au = Augen, AMes = Antennenmesoderm, Ekt = Ektoderm des Stomodaeum, HTen =

hinteres Tentorium, La = Lingua, Lb = Labrum, LbMes = Labralmesoderm, Li = Labium,

LiDr = Labialdriise, Lob 1, 2, 3 = Gehirnloben, Md = Mandibel, Mdmu = Mandibelmuskel,
Np = Neuropilem, UkGn = Unterschlundganglion, VTen = vorderes Tentorium

einer kriftigen Kommissur. Die Ganglienkerne zu all diesen Bildungen liegen im Lo-
bus 3. Der Anhang 3’ bildet vorn bzw. oben die Protocerebralbriicke sowie die kleinen
Sehmassen der Ocellen und das wichtige primire Assoziationszentrum (HANSTROM
1940) (= Ocellarglomeruli).

Aus dem Lobus 2 geht die Medulla terminalis (= Protocerebralloben) und damit
auch die optische Kommissur hervor. Lobus 1 bildet die optischen Ganglien aus und die
Fasermasse von Lamina ganglionaris und Medulla externa und interna. Erst wenn
diese sich zu differenzieren beginnen, ist das Gehirnvolumen so stark angewachsen, daf§
der Lobus 1 gegen die Augenplatte gedriickt wird, und so ein Kontakt hergestellt wird.
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Woher die Verbindungsfasern zwischen Auge und Lamina kommen, liefl sich nicht
feststellen.

Corpora pedunculata sind bei den Machiliden nicht ausgebildet. Satrza (1957)
mdchte allerdings Teile oder die gesamten Protocerebralloben damit homologisieren.

Das Deutocerebrum besitzt an der Antennenbasis eine kriftige Glomerulusmasse,
welche deutlich zweigeteilt ist (dorsaler und ventraler Lappen des sensiblen Antennen-
zentrums nach HansTrROM 1940).

Bei den theoretischen Erdrterungen iiber den Kopfbau der Arthropoden und
speziell der Insekten spielt das Gehirn eine wichtige Rolle, Fiir die Malakostraken ist
das Problem nach den Arbeiten Wevcorps (1958) und Scuotrs (1963) hinreichend
geklirt (Zusammenfassung bei StEwme 1963). Fiir die Insekten ist in Hinblick auf
diese Arbeiten Carausius untersucht worden (Scmorr 1964). Die Stellung des Trito-
und Deutocerebrum ist geklirt. Offene Fragen bleiben jedoch fiir das Protocerebrum,
insbesondere dessen Gliederung in Proso- und Archicerebrum, und die Zugehdrigkeit
des Prosocerebrum zum Priantennensegment bestehen.

Allgemein verbreitet bei den Insekten ist die Anlage des Protocerebrum aus
Loben. Es sind 3 (Viarranes 1891, Bapen 1936, Roonwar 1937) oder auch 4 Loben
(STRINDBERG 1913, SchorL 1964) auf jeder Korperseite beobachtet worden. In allen
Fillen bildet das 1. (duflere) Lobenpaar die Sehmassen und gehtrt mit den Augen
eindeutig zum Acron. Bei Carausins bilden Lobus 2 und 3 die Protocerebrallappen
und die Corpora pedunculata. Diesen beiden Loben entspricht bei Petrobius der Lo-
bus 2. Das Vorhandensein nur eines Lobus hingt méglicherweise mit dem Fehlen der
Corpora pedunculata zusammen. Lobus 4 bildet bei Carausius die charakteristischen
Strukturen: Protocerebralbriidse, Zentralkdrper und Nebenlappen. Diese Ergebnisse
lassen sich durch die Befunde an Petrobius bestitigen. Der homologe Lobus 3 und der
davon abgegliederte Teil 3’ bilden die gleichen Strukturen (Abb. 44). ScroLL (1964)
hat auf Grund der Ubereinstimmung mit den Malakostraken eine Homologie gut be-
griindet und er hilt Lobus 4 fiir den Reprisentanten des Prdantennenganglions.

Aus dem Lobus 3’ gehen neben den eben genannten Strukturen auch die von
HansTROM (1940) so stark bewerteten primédren Assoziationszentren (Ocellarglome-
ruli) hervor. Sie verbinden Augen und Ocellen. Ebenfalls werden die Sehmassen der
Ocellen aus Lobus 3’ gebildet. Diese Strukturen gehdren somit ebenfalls (wie die
Naupliusaugen) zum Priantennenganglion. Nach Weper (1952) gehdren wenigstens
die Nebenlappen mit ihrer Kommissur zum Priantennensegment. Aber Tiecs (1940),
der bei Hanseniella sehr deutliche, getrennt entstehende Priantennenganglien fand,
bemerkt ausdriicklich, da8 die Ventralorgane nicht in Verbindung mit ihnen stehen.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Petrobius brevistylis CARPENTER lebt an Felskiisten im Supralitoral, in Deutsch-
land auf Helgoland. Die Fiablage erfolgt im Juni und Juli. Die Embryonal-
entwidslung dauert etwa 1 Jahr.

2. Die superfizielle Furchung setzt sofort ein. Es entsteht in wenigen Tagen ein
Blastoderm. Dieses scheidet eine Blastodermmembran ab, an der verschiedene
Schichten zu unterscheiden sind.
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. Am hinteren Fipol bildet sich eine runde Keimscheibe, die sich bald in die Linge

streckt, Es entsteht der Keimstreif, an dem als erste Zeichen der dufleren Segmen-
tierung die Knospen von Antenne, Mandibel und Maxille gebildet werden.

. Danach kommt es zur Ausbildung von Embryonalhiuten. Das Blastoderm geht

zu einem groflen Teil in die Serosa iiber, wihrend das Amnion den Embryo eine
Zeitlang ventral umhiillt. Wenn sich die Serosa zuriickzicht, breitet sich das
Amnion auf der Dotteroberfliche aus.

. Die Ausformung der Extremititen an Kopf, Thorax und Abdomen wird geschil-

dert. Der Hypopharynx entsteht iiber dem Mandibelsegment. Weder die unpaare
Lingua, noch die paarige Superlinguae sind Extremititen homolog. Am 1. Ab-
dominalsegment bilden sich grofie Pleuropodien, die bis kurz vor dem Schliipfen
persistieren.

. Von der frithen Lage am hinteren Eipol wandert der Keimstreif zur Mitte der

Ventralseite (Blastokinese). Dort sinkt er in den Dotter ein und wird von Dotter-
wiilsten vollig verdeckt. Es bildet sich auf diese Weise eine Art Amnionhdhle.

. Die Mesodermabldsung erfolgt durch Finwanderung von Zellen aus einer Spros-

sungszone am Hinterende des Keimstreifs. Die Mesodermlamelle zerfillt in ein-
zelne Somite, in denen durch Spaltraumbildung Coelome entstehen, die in die
Extremititen eindringen. Es werden 10 abdominale Coelome gebildet, aber auch
das 11. Segment enthilt Mesoderm. Im Kopf findet man solides Mesoderm im
Interkalarsegment, ein Paar grofle Coelome im Antennensegment und unpaares
Mesoderm im Labrum. Im Interkalarmesoderm bilden sich die paarigen Sub-
oesophagealkirper. Gonadenanlagen liegen im Coelom des 2. und 3. Thorax-
segmentes und in den ersten Abdominalsegmenten.

. Der Vorderdarm senkt sich frith ein, er ist bei schlupfreifen Embryonen recht-

winklig gebogen. Der Enddarm durchbricht das noch unsegmentierte abdominale
Mesoderm und biegt spiter nach vorn um. Er besitzt eine nichtzellige Abschlufi-
membran zum Dotter hin.

. Es wird ein vorderes und hinteres Tentorium aus paarigen Einstiilpungen im

Mandibel- bzw. Labialsegment gebildet. Die Anlagen verschmelzen nicht mitein-
ander.

Das Bauchmark entwickelt sich aus Neuroblasten. Das Neuropilem liegt an der
dorsalen Seite der Ganglien. Es werden 11 abdominale Ganglien angelegt. Bei
{rithen Stadien zeigt sich ein eindeutiger Mittelstreif.

Das Gehirn entwickelt sich aus 3 Protocerebralloben (1. Lobus = Lobus opticus,
1. + 2. Lobus = Archicerebrum, 3. Lobus = Prosocerebrum), dem Deuto- und
dem Tritocerebrum. Das Prosocerebrum (Lobus 3 + 3°) bildet Protocerebral-
briicke, ZentralkSrper und Nebenlappen mit der Kommissur.
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