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ABSTRACT: On the embryology of Petrobius brevistylis (Thysanura, Insecta). Petrobius brevi- 
styIis CARV~NT~R lives in the ro&y supralittoral of the island Helgoland. Eggposition lasts 
from June to July, embryonic development one year. The superficial cleavage begins imme- 
diately atter 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 ba& 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 mesodermat mass occurs in the premandibular 
segment, and a pair of large coelomic sacs in the antenna segment. The Iabrum 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 ba& 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 ventraIia with the commissure. 

E I N L E I T U N G  

Die Thysanuren bilden die Basisgruppe der Insekten und entsprechen mit einer 
Fiille yon Merkmalen deren Urtyp" Facettenaugen, Maxillen mit  langen Tastern, 
Styli  an Thorakalbeinen und am Abdomen, LegerShren und Geifgelantennen mit 
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JoHNSTONschem Organ (REMANE 1959). W~hrend die Embryologie dieser interessanten 
Gruppe nur bei den Lepismatiden bekannt ist (HEYMONS 1897, SHAROV 1953, WOOD- 
rAND 1957 und UZEr 1898), gibt es f~ir die Machiliden nur die kurze Arbeit yon 
HEXMONS & HEYMONS (1905), die sich mit Trigoniophthalmus (= Machilis) alternatus 
besch~if~igt, wobei im wesentlichen die Bildung der Embryonalhiillen ber~icksichtigt ist. 
Eine genaue Untersuchung der Machiiidenembryologie war daher wfinschenswert. Von 
besonderer Bedeutung war die Kopfbildung. Es zeigte rich aber, dai~ die Bitdung des 
Mesoderms das interessanteste Ergebnis lieferte. 

Im norddeutschen Gebiet kam als Untersuchungsobjekt die kiJstenbewohnende 
Gattung Petrobius in Frage, die auf Helgoland individuenreich mit der Art P. brevi- 
stytis vertreten ist (PAcLT 1960). In der Art Petrobius brevistylis werden heute ver- 
schiedene ,Arten" zusammengefaf~t, welche die Kiisten der Nord- und Ostsee bewoh- 
nen (PALISSA 1964) 2. 

Die sehr lange Entwicklungszeit yon einem Jahr hatte zur Folge, dal~ die sprite 
Embryonalentwicklung nicht untersucht werden konnte. Es gelang nicht, eine geni~gende 
Anzahl yon Eiern so lange am Leben zu erhalten. So konnte z. B. der Riickenschlufl 
und damit die Herzbildung nicht verfolgt werden. Ferner war es nicht m~Sglich, 
Angaben zur Entodermentwicklung zu machen. 

Die Entwi&lungsschwankungen sind selbst innerhalb eines Geleges extrem gro~. 
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 Untersuchungsob5ekt diente Petrobius brevistylis CARPENTEr. (1913). Die 
Tiere wurden auf Helgoland gefangen und in grof~en 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 Erniihrung mit 
bealgten Steinen oder Rindensti~ckchen (Pleurococcus-~3berzug) gelang gut (vgl. 
LAI~INI~ 1968). In einem Kellerraum bei etwa 140 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 gef~irbt batten, wurden sie in kleinen Plastikn~ipfchen 
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 Verdi~nnung yon etwa 600 i. E./ml). Die Eier wurden 
fiir etwa 1 Minute in die Suspension getaucht und dann auf Filtrierpapier die Fliissig- 
keit weitgehend abgesaugt. Diese Behandlung wurde gegebenenfalls nach einiger Zeit 
wiederholt. 

Die Fixierung erfolgte zum gr~5~ten Teil mit Paratoluolsulfons~iure (PTSA) in 
einer Konzentration yon 0,5 tool. Ein Teil wurde auch mit Brasil (alkohol. Bouin) 
fixiert. Die Fixierung erwies sich als re&t schwierig. Wenn sich die Blastodermmembran 

1 Herr Dr. PALISSA hat die nochmalige Bestimmung einiger Helgol~inder Exernplare vor- 
genommen, woffir ida ibm herzlich danke. 
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gebildet hat, dringen die Fixierungsmittel nicht mehr ein. DreistiJndige 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 CIO~-Wasser (RoMns Nr. 2303) gebleicht. Anschlief~end kamen sie 
gleich in die Fixierungsfltissigkeit. 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, dab der Dotter 
und mit ihm der Embryo nicht aus dem Ei gequetscht wurde. Die Fixierungsdauer 
betrug bei PTSA 8/4 Std. Anschlief~end wurde in 90 % Alkohol ausgewaschen, die 
Objekte wurden in 70 % Alkohol aufbewahrt. Etwa yore Stadium G an wurden die 
Embryonen vor dem Einbetten aus der Blastodermmembran herauspr~ipariert. Zur 
besseren Orientierung wurden sie dann mit S~urefuchsin totaIgef~irbt. Geschnitten 
wurde anfangs mit Paraffin, sp~iter in Esterwax 1960 mit Cellosove (AthylenglycoI- 
mono~ithyl~ither) als Intermedium, aus 700/0 Alkohol. 

Die Esterwaxbl5ckchen wurden nach der Methode yon WIGC~LSWORTrt (1959) 
mit selbst angeschtiffenen Klingen geschnitten (durchschnittlich etwa 6 # dick). Die 
Kernf~irbungen erfolgten nach DELAFIELD und WEmERT sowie mit GaUocyanin. Als 
Gegenfiirbung diente Chromotrop 2 R oder eine Mischung aus S~iurefuchsin, Luxot 
fast yellow und Phosphorwolffams~iure. Gut bew~ihrte sich auch Boraxcarmin mit 
Orange G - Anilinblau als Gegenf~irbung. 

S~imttiche Zeichnungen der Schnitte wurden mit einem Wild-Zeichentubus aus- 
gefiihrt. Well das Ektoderm yon Anfang an sehr dick und vielschichtig ist, konnten die 
Totalpraparate nicht im Durchlicht untersucht werden. Sie wurden daher unter einem 
Binokular beobachtet und mit Hilfe eines Okularmikrometerrasters gezeichnet. 

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

EMBRYOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 

E r b e r s i c h t  i i b e r  d i e  S t a d i e n  

Stadium A: Das Ei yon der Ablage bis zur Befruchtung. 
Stadium B: Superfizielle Furchung. Die Kerne wandern nach aui~en. 
Stadium C: Das Blastoderm besteht zun~ichst aus grot~en, dicken Zellen, die sich 

ebenso wie die Kerne abflachen. 
Stadium D: Am hinteren Eipol bitdet sich die Keimscheibe. Die Blastoderm- 

membran entsteht. 
Stadium E: Die Mesodermbildung setzt ein, die Keimscheibe wird zweischichtig. 
Stadium F: Verl~ingerung des Keimstreifs. Die ersten Coelome treten auf und die 

Extremit~itenanlagen yon Kopf und Thorax werden gebildet. 
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Stadium G: Der Embryo schiebt sich auf die Ventratseite, der Bereich der ersten 
Abdominalsegmente kni&t ein, das Stomodaeum entsteht. 

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

Stadium J: Die Dotterwfilste schliegen sich fiber dem Embryo. Der Kopf wird 
etwa rechtwinklig aufgebogen, die Blasen des vorderen Tentoriums s&nfiren sich ab. 

Stadium K: Das Gehirn ist um mehr als 90 o aufgebogen, im Neuropilem zeigt sich 
der ZentralkSrper. Die Kopfkapset ist weitgehend ges&tossen. Das Abdomen ist vSltig 
segmentiert, und die Augen bilden Pigment. 

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

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

Stadium N: Der Rfi&en wird geschlossen und eine Larvalcuticula gebildet. Mit 
dem Ausschliipfen endet die Embryonalentwi&lung. 

F u r c h u n g  u n d  B l a s t o d e r m b i l d u n g  

Die Furchung ist superfiziell. Die ersten vorhandenen Stadien haben schon zahlreiche 
groge Kerne. Das Plasma bildet sternfSrmige Ausl~iufer yon faseriger Struktur. Schon 
jetz beginnt die intravitelline Sonderung: W~ihrend die meisten Kerne an die Peripherie 
wandern, bleiben einige im Dotter zurfick. Diese sind zun~ichst so grog wie die Kerne 
am Augenrand und liegen in einem deutlichen Plasmabereich. Sp~ter findet man nut 
nodx kleine Kerne, die sich sehr k~iPcig anf~irben. Dotterzellen mit deutlichen Grenzen, 
wie sie z. B. SHAtOV (1953, 1966) yon Lepisrna beschreibt wurden nie beobachtet. 

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

amitotischer (?) Teilung 

Augen bildet sich das Blastoderm. Die einzelnen Zellen haben einen grogen 
Plasmabereich. Dieser ist nach augen scharf abgegegrenzt und etwas vorgewSlbt. Nach 
innen springen die Zellen bauchig vor. Die Verbindung zur n~ichsten Zelle ist schmal 
(Abb. 1). Das Plasma ist yon lockerem Bau mit vielen Vakuolen, die Kerne rundlich 
und recht grog, etwa 8 bis 12 # im Durchmesser. 

Man findet anfangs noch zahlreiche Kernteilungen im Blastoderm, und zwar nicht 
nur an der Stelle, an der sich die Keimscheibe bilden kSnnte, sondern an der gesamten 
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Oberfl~iche. Dann erfolgt eine Abplattung der Blastodermzellen, die Plasmalage wird 
diinner, und die Kerne werden flach und scheibenf~Srmig. Dabei ver~indern sie auch ihre 
Struktur, sie quellen auf und werden lockerer. Kernteilungen finden nicht mehr statt. 

W~ihrend sich das Blastoderm bildet, findet man zahlreiche Kerne, die sich auf- 
zugliedern scheinen. Etwa 4 bis 8 kugelige Teile yon unterschiedticher Gr/5t~e liegen in 
einem Haufen zusammen. M~Jglicherweise handelt es sich hier um amitotische Teilun- 
gen. Da die ,,Haufenkerne" nur auf diesem friihen Stadium zu finden und die sp~iteren 
Dotterkerne alle sehr klein sind, besteht die M/Sglichkeit, dat~ sie aus den Blastoderm- 
zellen hervorgehen. IBRAHIM (1958) beschreibt ~ihnliche Vorg~inge bei Tachycines. Er 
h~ilt es fiir m~Sglich, daf~ es sich um polyploide Kerne handelt, aus denen ,,sich ein 
Normalkern nach dem anderen unbemerkt herausl/Sst und selbst~indig macht". Die ent- 
stehenden Vitellophagen geh~Sren zum Entoderm: Sie bauen das Mitteldarmepithel 
mit auf. 

D i e  B l a s t o d e r m m e m b r a n  

Das reife Ei, welches sich noch im Ovidukt befindet, hat eine dicke Lage Periplasma. 
Es ist umgeben vom Chorion, bei dem man ein schmaIes Exochorion yon ca. 1 # und ein 
breites Endochorion yon 3 # Dicke unterscheiden kann (Abb. 2). Das Exochorion ist 
briiunlich, das Endochorion gelbtich gef~irbt. Wennn das Ei abgelegt wird, erh~lt es yon 
aui~en zus~tzlich eine durchsichtige Hi]lie, die klebrig und etwa 1,5/~ dick ist. W~ihrend 
der Furchung nimmt das Periplasma an St~irke ab, liegt aber dem Chorion noch dicht 
an. Wenn die Furchung beendet ist, scheidet das Btastoderm eine feine Membran ab. 
Der Eiinhalt kugelt sich ab und zieht sich vom Chorion zurtick. Dies erkennt man 
besonders deutlich an den Spitzen des Eies. Es handelt sich offensichtlich um eine 
Kontraktion. 

Die Membran verst~irkt sich allm~ihlich und bildet auf~en Zapfen (Abb. 2). Auf 
einem etwas ~ilteren Stadium sind die Zapfenspitzen dutch eine feine Membran ver- 
bunden, die sich losl6sen kann. Die Membran, welche die Zapfen tr~igt, wird etwa 1 # 
dick. Sie lagert Pigment ein. Das El, das bei der Ablage die goldgelbe Farbe des Dotters 
hat, f~irbt sich daher dunkel. Nach 14 Tagen ist es braunschwarz. 

In dieser Phase erkennt man bei manchen sehr langgestreckten Eiern, daf~ nicht der 
ganze Dotter nach der Furchung vom Blastoderm umgeben wurde, sondern Teile aus- 
gesondert werden k/Snnen. Neben dem abgekugelten, yon der dunkten I-Itilte umgebe- 
hen Teil des Eies bleibt an einem Pol eine Dotterpartie ungenutzt zurfick (Abb. 3). 
Nach und nach wird nun unter der ersten Schicht, die das Pigment enth~ilt, eine weitere 
Schicht abgelagert. Bei dieser kann man einen ~iui~eren Tell unterscheiden, der homogen 
ist, farblos und ca. 3 # dick; sp~iter erscheint ein innerer Teil yon gleicher St~irke, der 
schwach radi~ir strukturiert ist. 

Der ~iuflere Teil wird ebenso wie die Zapfen von Orange G angef~irbt, ist also yon 
feinerer Struktur als der innere, der yon Anilinblau angef~irbt wird. Im polarisierten 
Licht ist keine Struktur zu erkennen. Die Zapfen sind yon recht unterschiedlicher Form 
und Gr6t~e. Zun~ichst sind sie klein und weir auseinanderstehend. Bei anderen Exem- 
plaren stehen gleichfSrmig schlanke, mittelgrofSe sehr dicht zusammen, oder kurze, 
dicke H/Scker sind in groi~em Abstand verteilt. Extreme Formen sind yon kegelf~Srmiger 
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Gestalt, sehr breit und im Inneren mit Hohlr~iumen oder sehr lang, bis zu 8 ~¢, mit 
mehreren knotigen Verdickungen. Die durchschnittliche HgShe be tr~igt etwa 3 #. 

Zwischen den gr/Sf~eren Zapfen findet man auch sp~iter noch immer sehr kleine 
Erhebungen. Am besten sind sie in der Aufsicht zu erkennen. Die diinnne, iiui~ere 
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Abb. 2: Entwickiung der Eihtillen: (1) Soeben abgelegtes El, auflen die gallertige Hiille, es 
folgt Exo- und Endo&orion. Darunter ein sehr breker Plasmabereich. (2) Wiihrend der 
FUrchung verringert sich dieser Plasmabereich. (3) Bildung des Blastoderms. (4) L~Ssung vom 
Chorion. (5) Bildung der Blastodermmembran mit zun~.chst sehr kleinen Zapfen. (6) Die 
Zapfen vergr~Sf~ern sich; die Spitzen sind durch eine feine Membran verbunden. (7) Die Blas- 

todermmembran w~ichst in die Dicke. (8) Volle Ausbiidung der Blastodermmembran 

Schicht, we!che pigmentiert ist und die Zapfen tr~igt, kann sich yon der unteren dicken 
Lage losl/Ssen. Die ganze Blastodermmembran hat eine durchschnittliche Dicke von 
etwa 10/,. 

An der Stelte, an der sich die Keimscheibe biidet, finder man einen Fortsatz in das 
Ei hineinragen. Dieser durchst68t das Blastoderm. Wenn man das Pigment des Eies 
bleicht, so erkennt man yon aut~en an dieser Stelle einen dunklen Punkt. 

HEYMONS (1897) und SHAROV (1953) beschreiben bei Lepisma eine strukturlose 
Blastodermmembran und daran einen Chitinpfropf, wetcher fiir einen Verschlui~ des 
Amnionporus sorgen soil. Dieser entspricht sicher dem Fortsatz unter dem Keimstreif. 
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Auch WOODLAND (1957) beschreibt ,sub&orionic cuticles" bei Thermobia. Sie entstehen 
zun~i&st nur in der Region des Embryo, sp~iter unter dem gesamten Chorion. Am aus- 
fiihrlichsten hat SLIFER (1938) die Blastodermmembranen bei der Orthoptere Me- 
Ianoplus untersu&t und unters&eidet eine ,,yellow cuticula" als ~iuf~ere Schicht und 
innen eine ,,white cuticuta". Letztere wird vor dem Schltipfen yon einem Sekret der 
Pleuropodien aufgel/Sst. MILLER (1940) beschreibt die Bildung einer strukturlosen ,,sero- 

Abb. 3: Ei, etwa 2 Wochen alt. Auf der Oberseite die Anstichstelle fiir die Fixierung. Dunkei 
ist der Eibereich, der yon der Blastodermmembran umgeben ist. Rechts und vor allem links ist 

Dotter innerhalb des Chorions zurii&geblieben 

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"-Shnliche Bildung fehlt dort allerdings. 
MILLER spricht den Verdacht aus, daft sich unter dem Namen ,,vitelline membrane" 
anderer Autoren auch Btastodermmembranen verbergen. 

Die Bildung dieser kr~i~igen Membranen bei Petrobius steht sicher im Zusammen- 
hang mit der langen Embryonalentwicklung. Das Chorion ist bei den ~ilteren Eiern 
meist aufgerissen und faltig, bietet also kaum noch Schutz gegen ~uf~ere Einfliisse. 

B i l d u n g  d e r  K e i m s c h e i b e  u n d  de s  K e i m s t r e i f s  

Den ersten Hinweis auf die Keimscheibe gibt eine sehr lockere Ansammlung yon 
Kernen am hinteren Eipol 2 (Abb. 4). Die Kernansammlung ordnet sich. Die Zellen 

-~ Die hier und weiter unten gebrauchten Bezeichnungen: hinten, unten usw. beziehen 
sich auf die Lage des Keimes im El. Das Ei besitzt eine ausgepr~igte L~ingsachse, und der 
Bildungsort der Keimscheibe wird als hinterer Pol bezeichnet. Die Ventralseite wird durch 
die Lage des Embryo w~ihrend 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 locker 

Mes 

Ekt 

Abb. 5: Altere Keimscheibe mit den ersten Mesodermzellen (9 Tage, Stadium E). Ekt = Ekto- 
derm, Mes = Mesoderm 
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Abb. 6: Junger Keimstreif, deutlich gegliedert in Protocephalon und Protocorm (22 Tage, 
Stadium E). Von ventral und lateral ist no& keine Segmentierung zu erkennen. Von dorsal 

erblickt man die ersten Mesodermsomite 

Abb. 7; Keimstrei£ (22 Tage, Stadium F): Die Knospen yon Antenne (A), Mandibel (Md) und 
Maxille (Mx) sind deutlich ausgebildet 
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werden hoch und spindelfSrmig, die Kerne liegen zum Eizentrum hin angeordnet 
(Abb. 5). Sie sind wesentlich kleiner als die Kerne des Blastoderms, etwa 10 ~ lang. 

Die Keimscheibe ist zun~ichst vNlig rund. Sie sinkt etwas in den Dotter ein, und 
das Blastoderm schliet~t sich unter ihr. Die Keimscheibe wird auf diese Weise yon der 
Blastodermmembran getrennt. Wenn sich sp~iter der oben beschriebene Zapfen bildet, 
wird jedoch wieder ein Kontakt hergestetlt. Die Keimscheibe vergr61~ert sich dann 
und wird stumpf dreieckig. Man kann die Kopftappen (Protocephalon) und einen 
hinteren Tell (Protocorm) unterscheiden (Abb. 6). Die Kopflappen schliei%n zun~chst 
vorn fast gerade ab. Ihr Vorderrand und ebenso das Hinterende sind oi°c hochgew6tbt. 
Eine Mundeinsenkung ist zun~ichst nicht zu erkennen. Bei einer weiteren L~ings- 
streckung bilden sich die ersten Extremit~itenknospen als kleine rundliche H/Scker. Sie 
sind die ersten Anzeichen einer ~iu~eren Segmentierung (Abb. 7). 

E m b r y o n a l h i i l l e n  

Bei den h~heren Insekten bildet die Ausbildung der Keimhtillen einen wichtigen 
Teil der Embryonalentwicklung. Nach den Untersuchungen yon HzY~aONS & HEYMONS 
(1905) gibt es dabei eine phylogenetische Reihe, an deren Anfang die Machiliden stehen. 

Bt Am AbMes ZBm LbMes 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 roll ausgebildet und zeigt den Blastodermfortsatz (ZBm). Darunter ist die Pig- 
mentschicht losgeliSst. Das Amnion hat sich gebildet uud h~ingt mit dem Blastoderm (= Serosa) 
zusammen. Dort besteht auch eine Verbindung mlt dem Blastodermfortsatz. AbMes = Abdo- 
minales Mesoderm, Am = Amnion, BI = Blastoderm, Bm= Blastodermmembran, LbMes = 

Labralmesoderm, ZBm = Fortsatz der Blastodermmembran 
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Sie fanden bei Trigoniophthalmus (= Machilis) ahernatus, dai~ nahezu das ge- 
samte Blastoderm in die ,,Proserosa" iibergeht. Durch Bildung und Wachstum des 
Embryo und der damit verbundenen Entstehung des ,,Proamnion" wird die ,,Pro- 
serosa" immer mehr reduzlert, bis sie, schlief~lich ganz zusammengedr~ingt, zugrunde 
geht. Die Lage dieses Degenerationsbezirks soll der des DorsaIorgans anderer Insekten 
entspre&en. Ferner fanden HEYMONS & Ht~YMONS, daf~ der Embryo nicht vom Amnion 
umhiillt wird, sondern in eine einfache Fake hineinsinkt. 

Diese Ergebnisse lassen sich nur zum Teii besditigen. Wenn sich die Keimscheibe 
am hinteren Eipol gebitdet hat, sinkt sie in den Dotter hinein. Das Blastoderm schliei~t 
sich unter ihr zusammen, und die Keims&eibe 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, dai~ die feine 
Membran am oberen Seitenrand ansetzt (Abb. 8). Sie h~ingt aber audl am Blastoderm 
fest und zieht es mit fortschreitendem Wachstum auseinander. Das Blastoderm kann 
vori diesem Zeitpunkt an als Serosa bezeichnet werden und ist den gleichnamigen 
Organen der Pterygoten sicher homolog. Die Verbindung mit dem Btastodermfortsatz 
reii~t ab, wenn der Keimstreif seine Wan&rung auf die Ventralseite beginnt (Abb. 9) 
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Abb. 9: Ei total, der Keimstreif liegt noch an der Oberfl~iche (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 HShlung mlt der feinen, zelligen Membran. Ihre Homologie mit 
dem Amnion scheint gerechffertigt, und es eriibrigt sich &her auch der yon H~¥MONS 
gepr~igte Name ,Proamnion", ebenso wie ,,Proserosa". 

Das vSllige und allseitige Einsinken zwischen die Dotterwiilste (Abb. 23 und 24) 
ist der offenen AmnionhShle yon Lepisrna iihnlich. Petrobius steht also in dieser Hin- 
sicht zwischen Trigoniophthalmus und Lepisma. 

Ein eigentliches Degenerationszentrum der Serosa liei~ sich nicht mit Gewit~heit 
ausmachen. Auch war bei den iiltesten untersuchten Stadien noch immer eine Kappe 
des Dotters yon der Serosa bedeckt. 
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K u g e r e  E n t w i c k l u n g s v o r g ~ i n g e  

Ausformung der Kopfextremitiiten 

Die ersten Anzeichen der Extremit~ten sind kleine, flache Erhebungen an den 
Seiten des Kelmstreifs. Sie gehSren zur Antenne, Mandibel und Maxille (Abb. 7). Auf 
diesem friihen Stadium Fist  keine Andeutung des Mundes zu beobachten. Dieser ent- 
steht erst sp~iter zwis&en den Antennenbasen. Vor dem Mund w61bt sich das Labrum 
auf, welches auf keinem Stadium eine Paarigkeit zeigt. 

Die Labialanlage wird als n~ichstes deutlich (Abb. 10). Auch das Interkalar- 
segment tritt mit zwei flachen H/ickern so friih hervor (Abb. 12). Die Antennen wach- 
sen rasch in die L~nge und ragen bis zum Mandibetsegment nach hinten. Die Kopf- 
lappen nehmen an Gr/5t~e zu und schieben sich seitlich vor; so entsteht eine mediane 
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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 friihen Phase 
beginnen umzuschlagen (Abb. 10). Es werden auch die Intersegmentalfurchen deutlich. 
Bei der weiteren Entwicklung beginnen sich die zuerst runden Extremiditenknospen zu 
Yer~ormell, 

Die Antennen sind bei manchen Exemplaren yon keulenf6rmlger Gestalt, bei 
anderen sehr schlank. Sie ragen schr~g nach hinten. Die Mandibelanlage bldbt Iange 
Zeit rund und nimmt nur etwas an Umfang zu. Maxille und Labium jedoch erweltern 
ihre Basen zur Mitre hin und [ormen bald dur& eine Einschniirung einen flachen inne- 
ten und einen fingerf6rmlgen ~ul~eren Teil (Abb. 13). Das Labrum iiberragt jetzt die 
Einsenkung des Stomodaeums und verdeckt sie. Eine schwache mediane Rinne l~iut~ yon 
vorn nach hinten und deutet die Neuralfurche an, durch welche die Gangtien getrennt 
sin& Diese werden als ganz flache VorwNbungen am vorderen Innenrand der Mund- 
gliedmat~en deutlich. 

W~hrend die Antennen welter an L~inge zunehmen, werden die Mandlbeln 
stumpf kegelf6rmig und biegen median etwas ein. An Maxille und Labium ist lateral 
der Palpus differenziert (Abb. 13, 15), und auch die mittleren Abschnitte gtiedern slch 
nochmals, Bei der Maxilte entstehen daraus Galea und Lacinia, beim Labium die 
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ersten Loben. In der Seitenansicht zeigen sich auch schon die Coxen getrennt yon 
den distalen Teilen der Gliedmaf~en. 

d 
~25 p x 

Abb. 11: Langgestre&ter Keimstreif (31 Tage, Stadium G). Die ersten Thoraxextremiditen 
sind angelegt. Die Einknickung des Abdomen ist nur gering. AbkSrzungen wie in Abbitdung 12 
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Abb. 12. Alter Keimstreif (16 Tage, Stadium G). Die Extremitiitenanlagen his zum Thorax 
sind deutlich erkennbar. Das Abdomen ist welt umges&Iagen. A = Antenne, Ab = Abdomen, 
Ik = Interkalarsegment, K1 = Kopflappen, Lb = Labrum, Li = Labium, Md = MandibeI, 

Mx = Maxille, Th = Thoraxextremit~ten 

Erst wenn die Entwi&lung schon so weit fortgeschritten ist, im Stadium H, ent- 
steht der Hypopharynx (Abb. 16). Uber den Mandibelganglien und zur Maxille fiber- 
greifend, erhebt sidl die Antage der paarigen Superlinguae und dahinter die unpaare 
Lingua. Die Aufbiegung des Kopfes ist auf diesem Stadium s&on welt fortges&ritten, 
und die Mundgliedmagen sind di&ter zusammengerii&t, 
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Alle Teile sind jetzt deutlich zu unterscheiden. Die beiden Hiilflcen des Labiums 
verschmelzen in der Medianen und bilden das Mentum. Bei der folgenden Gr~5t~en- 
zunahme, vor allem dem L~ingenwachstum der einzelnen Teile, werden die innen 
liegenden Strukturen: MandibeIn und Hypopharynx, eingeschlossen und verdeckt. Die 

Abb. 13: Junger Embryo (33 Tage, friihes Stadium H). Das Labrum iiberwiSlbt die Mund- 
gSffnung, bei Maxille und Labium gliedert rich der Taster ab. Die drei Thoraxextremifiiten 
sind schon recht groin, liegen aber vom Abdomen verdeckt. Das Mandibelganglion ist als Vor- 
w~51bung sichtbar. A = Antenne, Ab =Abdomen, Ik = Interkalarsegment, Lb = Labrum, 
Li = Labium, Md == Mandibel, Mdg = Mandibelganglion, Mx == Maxille, Th = Thorax- 

extremit~iten 

schwache Vorw/51bung 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 entwickeln, sie also die endgtiltige Gestalt w~ihrend der embryonalen 
Entwicklung erreichen. 

Der Hypopharynx w~ichst zu einem umfangreichen Organ aus. Auf der kr~ifl:igen 
Lingua liegen vorn die beiden Superlinguae. Die Entstehung zeigt deutlich, dai~ die 
Superlinguae keinen Extremit~itencharakter besitzen, wie CHAUDONNERET (1950) ihn 
bei Therrnobia zu finden glaubt. Die sf i te  Anlage altein w~ire kein Beweis, aber das 
v611ige Fehlen segmentaler Strukturen, mit denen zusammen man auf ein evtl. stark 
reduziertes Metamer schlief~en k~Jnnte, zeigt dies deutlich. Als wichtiges Argument 
ftihrt CHAUDONN~RrT (1950) ein vom Tritocerebrum getrenntes Ganglienpaar an, das 
auf dem Schlundring Iiegt und zu welchem die zweite Hinterschlundkommissur geh/Srt. 
Die Entwicklung yon Petrobius gibt darauf jedoch keinen Hinweis. 

Auch BITSCH (1963) verneint auf Grund seiner Untersuchungen am Machilider~- 
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Abb. 14: Alter Embryo (415 Tage, Stadium L). Der Riicken ist noch nicht geschlossen. Die 
Augen sind grog und welt entwickelt, die Antennen in Scapus und Scha~ differenziert. Die 
Thoraxextremiditen sind gegliedert in Coxa, Trochanter, Femur (perspektivisch verkiirzt), 
Tibia und zweigliedrigen Tarsus (3. Thoraxextremidit abgeschnitten). A = Antenne, Au = 
Augen, Ga = Galea, Lip = Labialpalpus, Lo = Labialloben, Md = Mandibel, Mxp = Maxil- 
larpalpus, P1 = Pleuropodium, Sc = Seapus, Sty = Styli, Te = Terminalfilum, Th = Thorax- 

extremit~iten, I und IX = Abdominalsegmente 
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Abb. 15: Kopf eines Embryo (50 Tage, Stadium H). Links auch die erste Thoraxextremit~t. 
Das Terminalfilum ist kr~it~ig ausgebildet. Die Maxille hat sich in Palpus sowie Galea- und 
Lacinia-Anlage gegliedert. A = Antenne, K1 = Kopflappen, Lb = Labrum, Lip = Labial- 
palpus, Md = Mandibel, Mdg = Mandibelganglion, Mxp = Maxillarpalpus, Te = Terminal- 

ilium 
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kopf ein Superlingualsegment, schliegt allerdings ein Vorhandensein bei primitiven 
Arthropoden nicht aus. Die Entstehung der Superlinguae entspricht der bei Isotoma, 
(PI~ILII'TSCH~NKO 1912). Dort gibt es aber keine Lingua. 

Abb. 16: Kopf eines ~ilteren Embryo, bei dem der Hypopharynx angetegt ist (50 Tage, Sta- 
dium J). Paarig die Superlinguae, dahinter die Lingua. Die iiugeren Labialloben werden noch- 
mals ~;eteilt. A = Antenne, Ga = Galea, La ---- Lingua, Lac = Lacinia, Lb = Labrum, Lip = 
Labiaipalpus, Lo = Labiallob~n, Md = Mandibel, Mxp = Maxillarpalpus, S1 = Superlinguae 

Beim Ausschltipfen Iiegen die Antennenbasen vor den grogen Komplexaugen, 
dazwischen die paarigen Ocellen. Sie haben ungef~ihr K~Srperl~inge erreicht. Das 
Labrum ist grog und zungenf6rmig (Abb. 16). Es ragt weit nach hinten. Die urspriing- 
lich breite Basis der Maxillen ist sehr schmal geworden, so dag sie eine groge Beweg- 
lichkeit erlangen. Der iaufbein~ihnliche Maxillarpatpus aus 7 Gliedern hat auch fast 
deren Gr~ige. Das Labium besitzt 8 Loben und kurze, kr~il°tige Palpen. 

Aufbiegung des Kopfes 

Bei der Bildung des Kopfes sind Proportions~inderungen und Lageverschiebungen 
yon groger Bedeutung, vor altem eine Aufbiegung der anf~inglich ebenen Kopfplatte. 

Der junge kurze Keimstreif liegt in einer Ebene. Nur die R~inder der Kopflappen 
ktSnnen sich schon friih aufwglben. Die einzetnen sich bitdenden Extremit~itenknospen 
liegen zunachst welt voneinander entfernt, besonders die Partner eines Segmentes sind 
weir voneinander getrennt. Die ganze Region zwischen Mund und Kopfhinterrand ist 
tang auseinandergezogen (Abb. I1), die Antennen liegen noch ventral. Das Verh~iltnis 
yon L~inge zu Breite betr~igt etwa 1,3:1. W~ihrend nun die Antennen nach vorn 
wandern, breiten sich die Kopflappen seitlich aus. In der Region der Mundgtiedmagen 
ver~indem sich die Verh~iltnisse von L~inge : Breite = 1,2 : 1 / 1 : 1 / 0,75 : 1 (Abb. 11 
his 13). 

Mit fortschreitender Entwicklung w61ben sich die Kopflappen vonder  Seite und 
von vorn her starker auf. Schlieglich erreicht der ursprtingliche Vorderrand auf der 
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Dorsalseite den Bereich des Labiums. Au& die Seiten haben sich mit aufgew~Sibt, und 
es bildet sich eine Kopfkapsel, die nut an der Hinterseite often ist. Oben auf dem Kopf 
werden die Augen angetegt, die schon friih pigmentiert sind (Stadium ]). Sie werden 
bald so grog, dag sie in der Medianen zusammentreffen (Abb. 14). 

Die Antennen folgen dieser Aufw~irtsbewegung nicht so rasch und entspringen 
zun~ichst noch auf der Unterseite. Erst nach und nach rficken sie bis unter die Augen. 
Die Mundwerkzeuge strecken sich schnauzenartig vor, der Kopf wird orthognath. 

Thorax 

Wenn sich w~ihrend des Stadiums G die Kopfgliedmagen schon sehr deutlich aus- 
gebildet haben und das Abdomen umgeschtagen ist, bitden sich die Extremit~,iten - 
knospen des Thorax. Vom Abdomen verde&t, wachsen sie rasch und schleben ihre 
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Abb. 17: Embryo vonder Seite, die Lage im Ei zeigend (240 Tage, Stadium H). Der Kopf- 
lappen ist schon welt umgebogen. Maxillar- und Labialpalpus iihneln den Thoraxextremitiiten 
sehr. A = Antenne, Ab = Abdomen, K1 = Kopflappen, Lb = Labrum, Lip = Labialpalpus, 

Md = Mandibel, Mxp = Maxillarpalpus, Th = Thoraxextremit~iten 

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

Im weiteren Verlauf biegen die Beine nach ,zorn um. Die endgiiltige Gliederung 
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und Ausdifferenzierung vollzieht sich erst kurz vor dem Schliipfen (Abb. 14). Die 
einzelnen Beinglieder sind recht gleichartig und yon einheitlicher L~inge (Abb. 14). Das 
ausgeschliiptte erste Stadium, der ,,Pseudofoetus" (V~RHOEFF 1911), besitzt nur zwei 
Tarsalglieder. Die charakteristischen Styli am 2. und 3. Beinpaar sind no& nicht aus- 
gebildet. Im Bereich des Thorax schlieflt sich der Riicken am sp~itesten. Daher sind 
die Iateralen Teile am wenigsten welt entwickett. 

A'u~ere Entwicklung des Abdomens 

Das Abdomen yon Petrobius bleibt in der Entwicklung stark hinter dem Vorder- 
k6rper zuriick. Der hintere Rand des jungen Keimstreifens ist zun~ichst etwas wutst- 
artig verdickt (Abb. 11). Wenn sich die Knospen der Mundgliedmat~en gebitdet haben, 
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Abb. 18: Thorax und Abdomen eines ~ilteren Embryo, auseinandergebogen (300 Tage, Sta- 
dium K). Die Pleuropodien sind sehr kr~iffig entwickelt. In hinteren Tell des Abdomen haben 
sich die Anlagen der Coxalblaschen und Styli noch nicht getrennt. Ce = Cerci, Cxb = Coxal- 
bl~ischen, Pt = Pleuropodien, Sty = Styli, Te = Terminalfilum, Th 3 = 3. Thoraxextremit~it, 

III und XI = Abdominalsegmente 

schl~igt das Hinterende ventralw~irts urn. Der Rand bildet einen Wutst. Mit zuneh- 
mendem Alter erscheinen nun die Thoraxextremit~iten, welche jedoch yore umgeschla- 
genen Abdomen fast v611ig verdeckt werden. Die Umbiegungsstelle liegt hinter dem 
Thorax, im Bereich des ersten Abdominalsegmentes. Die Segmentierung zeigt sich 
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zuerst in diesem Segment und erfagt dann sukzessive die folgende KSrperpartie. Zu- 
n~ichst erkennt man schwache Querrippen, die sich paarweise vorwSlben. Sie teilen sich 
durch eine flache Einbuchtung in einen medianen und einen lateralen Teil; diese Teile 
sind etwa gleich grog (Abb. 18). 

Mit zunehmendem Alter wird der mediane Abs&nitt zu einem rundlichen Wulst 
und sp~ter zu einem fast birnenfSrmigen Anhang. Der laterale Teil gestaltet sich zu 
einem fingerfSrmigen Fortsatz (Abb. 19). Bei dem medianen Abschnitt handelt es sich 

"Xf 

"X 

",-. . .  

~'~'Sty 
2xb 

125] F 
Th 

Abb. 19: Abdomen eines alten Embryo yon der Seite (400 Tage, Stadium L). Die 3. Thorax- 
extremidit und das Pleuropodium sind abgesdmitten. Coxalbl~ischen und Styli sind yore IL bis 
IX. Abdominalsegment ausgebildet. Das X. Segment ist frei yon Anh~ingen, das XI. tr~igt die 
Cerci und bildet das Terminalfilum. Ce = Cerci, Cxb = Coxalbl~schen, Sty = Styli, Te = 
Terminalfilum, Th = 3. Thoraxextremitgt (abgeschnitten), I, X und XI = Abdominalsegmente 

um die Bildung des Ventralbl~ischens, beim ~iugeren um den Stylus. Die schliipfenden 
Larven yon Petrobius haben nut ein Paar Ventrats~icke pro Segment. An den Seiten 
pr~igen sich die Intersegmentalfur&en aus. Am ersten Abdominalsegment kommen die 
Pleuropodien zur Ausbildung. 

W~ihrend die £olgenden Segmente schon den oben ges&ilderten Entwi&Iungs- 
verlauf durchgema&t haben, sind die hintersten Segmente no& weit zurii&geblieben. 
Inzwis&en hat si& am Ende das Terminalfilum herausgebildet und ragt als runder 
Fortsatz his zwis&en die Mundgliedmagen (Abb. 15). 

Am 9. Segment entstehen noch ein medianer Wulst und ein fingerfSrmiger Fort- 
satz. Das 10. Segment zeigt nur ein Paar ganz flacher HS&er. Am 11. abet entwi&eln 
si& seitli& Bu&el, die sp~iter zu Zapfen auswachsen. Beide sind dur& eine nach vorn 
ausgebuchtete Mulde getrennt. Am Hinterende dieser Bucht, also hinter dem 11. Seg- 
ment, an der Basis des Terminalfilums, miindet der Atier (Abb. 18). Um ihn bilden 
sich sp~iter die Lamina subanalis und supraanalis. Erst bei sehr alten Embryonen be- 
ginnt sich der Rii&en zu s&liegen. Das Verwachsen der K6rperseiten verl~iut{ yon 
hinten nach vorn. Dabei wird Dotter mit einges&lossen. Die Tergite und Sternite 
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werden erst ganz kurz vor dem Schliipfen vott ausgebildet. Relativ sp~it, wenn der 
Riicken erst zum Teil ges&lossen ist, kommt es zur Bitdung der Cuticula. Dana& 
entwi&eln die Styli, Cerci und das Terminatfilum ihre endgiiltige Gestalt. 

Die Pleuropodien 

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

Zunlichst bildet si& eine Extremitiitenknospe wie an den folgenden Segmenten. 
Abet s&on bald kann man in der Spitze histologis&e Besonderheiten feststellen 
(Abb. 20). Die Kerne f~irben sich nicht so stark an, wie die an der Basis liegenden. Sie 
werden grog und langgestre&t, und es erfolgt auch eine Anordnung in der L~ings- 
richtung. Die Kerngr~Sge betr~igt etwa 5 X 17/x, sp~iter etwa 8 X 12/~. Es wird auch 
eine deutliche Basatmembran gebildet, die den Spitzenteil yon der Basis abtrennt. 

Abb. 20: L~ingsschnitt durch ein junges Pleuropodium (66 Tage, Stadium H) 

Nun erfolgt eine Vergr5gerung und Aufbliihung. Im Endstadium ist eine groge, sack- 
f~irmige, zweilappige Blase entstanden, die auf einem kurzen Stiel sitzt. Die grSgte 
L~inge des Sackes betr~igt etwa 180 # (Abb. 14, 21). Die Zellen sind grog, driisig und 
bilden eine eins&ichtige Wand. Im Inneren der Blase finder man Reste yon sehr locke- 
rein mesodermalen Gewebe. 

Die Pleuropodien bleiben bestehen, bis sich der Rii&en ges&lossen hat. Dann, 
wenige Tage vor dem Ausschliipfen, vers&winden sie pl/itzlich. 

Lepisma saccherina bildet ebenfalls Pleuropodien aus (HEYMONS t897), doch sind 
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diese relativ klein, bleiben kompakt und bilden keine Blasen. Nach HEYMONS & 
HEYMONS (1905) findet man bei Trigoniophthalmus (= Machilis) im Pleuropodium 
amitotisch Kernteilungen. 

r3ber die Bedeutung und Funktion der Pleuropodien gibt es verschiedene Ansich- 
ten. SLIF~l~ (1937) land, daf~ die Pleuropodien bei Melanoplus ein Sekret bilden, 
welches die dort sehr dicke Btastodermcuticula aufzul&en vermag. Dies geschieht 
wenige Tage vor dem Schltipfen. Diese Funktion ist auch fiir Petrobius sehr gut denk- 
bar. M~Sglich ist auch eine zweite Deutung, die HEYMONS & H~YMONS (1905) geben: 
Mit der beginnenden Riickbildung der Serosa werden die Pleuropodien gebildet. ,,Die 
bl~ischenf~Srmigen diinnwandigen Lateralorgane sind im Inneren nunmehr mit der zur 
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Abb. 2i: i. Abdominalsegment im Querschnitt (38 Tage, sprites Stadium ]). Ganglion und 
Mittelstreif sind weit entwickelt, das Pleuropodium (P1) grog und blasenfSrmlg. Im Mesoderm 
liegt eine Gonadenanlage (Kz). Gn Ganglion, Kz = Keimzellen, Mes = Mesoderm, Np = 

Neuropilem, P1 = Pleuropodium 

Entwi&lung kommenden Blutfliissigkeit gefiillt, und sie funktionieren wohl zweifellos 
als Respirationsorgane." Sie homologisieren die Pleuropodien sodann mit den Coxal- 
bl~ischen und schreiben, sie seien im ersten Abdominalsegment bei den geschliipRen 
Tieren nicht zu finden, well sie embryonal ,,verbraucht" worden seien. Dies triflt 
jedoch nicht zu: Der adulte Petrobius hat am ersten Abdominalsegment auch ein Paar, 
an den n~ichsten atlerdings zwei Paar Bl~ischen. Andere Machiliden haben stets nur ein 
Paar Ventrals~icke pro Segment. Es fehlt jedoch am ersten Abdominalsegment der 
Stylus. 

Bei Thermobia findet man nach WOODLAND (1957) ein anderes Verhalten, als HrY- 
~aoNs (1897) angibt. Das Pleuropodium wird tassenf~irmig. W~ihrend des Blastokinese- 
stadiums wird es in den KSrper eingezogen und scheidet dabei ein Sekret aus. Wenn 
der Riicken geschlossen ist und die Cuticula des ersten Stadiums abgeschieden wird, 
1/5st es die ,,Subchorioncuticula" auf. Dies geschieht nach Zweidrittel der Entwick- 
lungszeit, also recht friih, und best~ttigt das Ergebnis yon SLirre. (1937, 1938). 
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ROONWAL (1937) unterscheidet zwei Arten yon Pleuropodien" Evaginierte und 
invaginierte. Zu ersteren gehSren die Pleuropodien von Petrobius und Melanoplus, die 
zweite Art wird von Lepisma vertreten. 

B l a s t o k i n e s e  

Die Keimscheibe liegt an der Oberfl~iche des Dotters. Mit der Ausbildung des 
Keimstreifs und seiner VergrS~erung breitet sich dieser zun~ichst auch an der Ober- 
fl~iche aus. Wenn dann das Abdomen nach vorn umbiegt, wird die so entstehende Falte 
in den Dotter hineingedriickt. Fiir dieses Stadium ist ein fingerf/Srmiger Dotterfortsatz 
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Abb. 22" Blastokinese. Serie yon 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 yon hinten tiber den Embryo schiebt 
(Abb. 22). Bevor der Embryo in den Dotter einsinkt, wei&t er nach vorn aus. Er 
gelangt auf die Ventralseite des Keimes. W~ihrend sich die Abdominalanh~inge bilden, 
sinkt er mit dem Hinterende in den Dotter ein (Abb. 22) und nicht - wie HEYMONS & 
H~V~ONS (1905) angeben - mit dem Kopf voran. Der Kopf liegt no& augen auf dem 
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Abb. 23: Dottergestalt w~ihrend des Einsinkens des Embryo, rechts dessen Kontur (26 Tage, 
friihes Stadium J) 
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Abb. 24: Die Seiten- und Ventralansicht zeigt die Form der Dotterwiilste (138 Tage, sprites 
Stadium J). Der Embryo ist v~Ilig in den Dotter eingesunken 

Dotter (Abb. 17). Schlief~lich versinkt der Embryo ganz zwischen vier groSen Wfilsten, 
die si& tiber ihm fast schlieflen kSnnen (Abb. 23, 24). Er liegt also nicht in einer ein- 
fa&en Falte, wie es HEYMONS & HEYMONS (1905) beschreibert. Vor allem reichen die 
Seiten des Embryo nicht bis an die Oberfl~iche des Eies, sondern der Embryo liegt tief 
eingesenkt. W~ihrend dieser Bewegung verkleinert sich die Serosa mit ihren sehr groSen 
Kernen und wird auf einen apikalen Teil des Eies beschr~inkt. Diese Rti&bildung er- 
folgt zeitlich vor dem Einsinken in den Dotter. Die Serosa liegt also nicht im Bereich 



Entwicklungsgeschichte yon Petrobius 133 

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 vie1 ausgepr~igter. Bei Lepisrna ist 
es ein komptlzierter Umrollungsprozef~, der den Embryo wieder an die Oberfl~iche des 
Dotters bringt. Bei der riickl~ufigen Bewegung, der Katatrepsis, wird das Amnion 
zuriickgebildet. 

M e s o d e r m e n t w i c k l u n g  

AbI~sung und Segrnentierung des Mesoderrns 

Die junge Keimscheibe besteht zun~ichst aus einer lockeren Ans~mlung yon 
Kernen. Diese richten sich so aus, dai~ die L~ingsachsen der meisten Kerne senkrecht zur 
Oberfl~iche stehen. Nur an der Innenseite findet man einige Kerne, die quer liegen 
(Abb. 5). Es l~il~t 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 zun~chst runde Keimscheibe streckt sich bald in die L~inge. Die oR 

/~0 tlj Mes 
Ekt 

BL 
Abb. 25: Die Keimscheibe liegt dem Blastoderm dicht an (9 Tage, Stadium /~). Am sp~iteren 
Hinterende wandert Mesoderm ~in. BI = Blastoderm, Ekt ~ Ektoderm, Mes = Mesoderm 

hohe, stumpfkegelf/Srmige Mesodermschicht (Abb. 25) breitet rich dabei aus, aber nicht 
i~ber die gesamte Fl~iche. Das Vorderende bleibt frei yon Mesoderm (Abb. 27). Am 
Hinterende ist es st~irker ausgebildet und erstreckt sich bis zum Hinterrand. Hier be- 
finder sich eine Mesodermproliferationszone. Die Basalmembran ist aufgel~Sst, und 
Zelten wandern nach oben und welter nach vorn. So entsteht am Hinterende dauernd 
neues Mesodermmaterial (Abb. 28). Der verdickte kaudale Bereich ist auch an Keim- 
streifpr~iparaten deutlich zu erkennen (Abb. 6). 

Der Verl~ingerung des Keimstreifs folgt noch eine Zeitlang eine Ausbreitung des 
Mesoderms. Dann jedoch beginnt seine Zergliederung. Zun~ichst tritt ein L~ingsspah 
auf, und es entstehen Mesodermstreifen, die vorn mlt einer schmalen und hinten mit 
einer breiten Briicke zusammenh~ingen. Die Streifen zerfallen yon vorn her in einzelne 
Somite (Abb. 27). In ihnen bildet sich das Coelom aus. 

Die Bildung des Mesoderms am hinteren K~Srperpol erfolgt noch lange Zeit hin- 
durch. Erst wenn das Abdomen schon welt eingeschlagen und der Thorax segmentiert 
ist, aiso w~ihrend des Stadiums H, wird sie beendet. Man findet dann elnen grof~en 
Mesodermblock iiber dem Abdomen liegen (Abb. 8). Er gliedert sich nach und nach 
yon vorn her. Am Hinterende wird er yore Proctodaeum durchbrochen. 
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Nes  Ekt 

Abb. 26: Keimstreif im Sagittalschnitt (77 Tage, fri~hes Stadium F). Eine diinne Mesodermlage 
erstre&t sich yore Hinterende nach vorn, erreicht abet die Spitze nicht. Do = Dotter, Ekt = 

Ektoderm, Mes = Mesoderm, V = Vorderende 

° 1 
D ~  

Abb. 27" Sagittalschnitt durch einen ~ilteren Keimstreif (22 Tage, Stadium F). Mesoderm bildet 
sich am Hinterende. Vorn sind schon Somite entstanden, die Spitze bleibt ohne Mesoderm. 
B1 = 31astoderm, Bm = Blastodermmembran, Do = Dotter, Mes = Mesoderm, V = Vorder- 

ende 

Ekt Mes 

Abb. 28" Hinterende eines Keimstreifs im Sagittalsehnitt (20 Tage, Stadium F). Deutlich er- 
kennt man, wie Mesoderm nach oben wandert. Die Basalmembran ist hinten aufgelSst. Ekt = 

Ektoderm, Mes = Mesoderm 
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Die geschilderte Art der MesodermablSsung ist fiir die Insekten ungewShnlich. 
Weit verbreitet ist die Immigration aus einer medianen L~ingsfurche = Primitivrinne. 
Aber auch Invagination oder seitliche I~berwachsung der langen medianen Partie 
kommen vor. Im Extremfall wandern Zetlen aus der gesamten Keimanlage nach innen 
(Carausius). 

Bei Lepismen tiegen etwas widerspriichliche Angaben vor. WOODLAND (1957) fand 
einen Mesodermkonus, der bei der L~ingsstreckung verschwindet. Weiteres Mesoderm 
wird in der KSrpermitte gebildet (,,Proliferation continues midventratly"). HEYMONS 
(1897) beschreibt ein Eindringen yon Mesodermzelten im mittleren und hinteren Ab- 
schnitt der Keimscheibe. Er fiihrt diese begrenzte Zone auf die geringe GrSf~e der 
Embryonalanlage zuriick. SHAI<OV (i953, 1966) gibt eine Proliferationszone an und 
beruflc sich dabei auf HEXMONS (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 Mesodermb~inder bzw. Somite ab. 

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

Bei den ,,Apterygota" mu!~ man die Thysanuren, die ja den Pterygota nahestehen, 
yon den tibrigen Gruppen trennen. Isotoma bildet das ,,untere Blatt" dutch muhipolare 
Immigration (PmLI~TSCHENItO 1912), eine Primitivrinne wird nicht ausgebildet. Inner- 
halb der Thysanuren nimmt Petrobius anscheinend die extremste Stetlung ein mit seiner 
r~iumlich ~iui~erst begrenzten Proliferationszone am Hinterende. Die Zellen in dieser 
Region sind keinem Keimbtatt zuzuordnen und miissen als pluripotent bezeichnet 
werden (SIEwlNG 1965). An Hand der weiteren Entwicklung l~ii~t sich nut der ekto- 
dermale und der mesodermale Anteil weiter verfotgen. 

Folgt man den Angaben WOODLANDS (1957), SO nimmt Thermobia eine Zwischen- 
stellung ein und teitet zu den Pterygota tiber. Dies stiitzt die Entwi&lungstendenz, die 
MANTON (1949) u. a. for 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 
zun~ichst flach. Sie nehmen jedoch bald an Umfang zu, und in ihnen bildet sich ein 
Spahraum. So entstehen die ersten CoelomhShlen (Abb. 29). Sie sind im Segment der 
Mandibeln klein, bei Maxille und Labium grof~ (Abb. 32). Im vorderen unpaaren 
Mesodermbereich findet man zun~chst nur eine Verdi&ung. Dann erscheinen etwa 
gleichzeitig CoelomhShlen im Antennenmesoderm und im ersten Thoraxsegment. 

Kurz nachdem die ersten CoelomhShlen sichtbar werden, wSlben sich die Extremi- 
t~ttenknospen vor. Das Coelom dr~ingt nach und kleidet sie aus, so daf~ jetzt grof~e 
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umschlossene Hohlr~iume entstehen. Diese haben Ausbuchtungen und Fortgitze, die 
einander bertlhren. In Abbildung 30a ist das Maxillencoelom in seiner gr/51~ten Aus- 
dehnung getroffen. Der Schnitt in Abb. 30b ist etwa 20 # weiter hinten gefiihrt und 
zeigt den vorderen, ganz flachen Tell des Labialcoeloms. 

Es besteht eine Ahntichkeit zwischen diesen Bildern und Darstellungen ROONWALS 
(1937). Dieser schildert jedoch eine Bildung des Coeloms dutch seitliches Oberwachsen. 

Coe Ekt 

Mes 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. Cue = Coelom, Ekt = Ektoderm, 

Mes = Mesoderm 

Dieser Entstehungsmodus trifi°c auf verschiedene Insekten zu (Locusta, BlatteIla, Euter- 
rues, Sialis, Diacrisia u. a.), wie sich auch ftir den oben geschilderten Fall weitere Bei- 
spiele anf~ihren lassen (Gryllus, Carausius, Hydrophilus, Formica u. a.) (JoHANNSEN & 
BUTT 1941). Die Coelomh~Shlen sind bei Petrobius aber eindeutig vorhanden, bevor 
eine Extremi6itenknospe entsteht. 

Mit dem Wachsen der Extremit~iten dehnt rich auch das Coelom welter 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 finder 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 grot~e CoelomhShlen gebildet, die 
denen des Thorax v/511ig gleichen. Im sagittalen Schfiitt sind sie yon dreieckiger Ge- 
stalt. Anders ist das 10. abdominale Coelom geformt. Es zieht sich schlauchfSrmig 
seitlich am Proctodaeum entlang. Im 11. Segment wird zwar kein Coelom gebildet, 
aber es ist ein recht groger Mesodermblock vorhanden, der das Proctodaeum umfai~t, 

A 
~e Gn Mst 

Abb. 30: Querschnitte durch das Maxillensegment und den Ubergang zum Labium (27 Tage, 
Stadium G). (A) Ein grof~es Coelom fiillt die Extremlt~itenknospe der Maxille aus. Ganglion- 
anlage mit hellen, Mittelstreif mit dunkleren Kernen. (B) Etwa 20 # welter 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 Lepisrna, werden abet z. B. f~ir Blatta und Locusta angegeben. 

Atle Coelomh~Shlen existieren nur e~nige Zeit. Sie l&en sich yon vorn her wieder 
auf. In einer dichten Masse fiillt das Mesoderm die Extremit~iten und den Raum zwi- 
schen Seitenwand und Ganglion. Im Thoraxcoelom beobachtet man Zellstr~inge, die 
sich aus der Coelomwand 1/Ssen. Es entsteht das fiir Insekten typische Mixocoel. 

Mesoderm des Kopfes 

Im vorderen Abschnitt des Keimstreifens bleibt ein sehr flacher Mesodermabschnitt 
zuriick, der median nicht geteilt ist. Aus ihm gehen Pr~iantennen-, Antennen- und Inter- 
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kalarmesoderm hervor. Anfangs recht klein, d&nt  sich dieser Mesodermbezirk sp~iter 
aus. Dies gilt besonders fiir das Antennenmesoderm. Wenn sich das Stomodaeum ein- 
senkt, findet man links und rechts zwei Heine Antennencoelome. Dahinter im Inter- 
kalarberei& liegen zwei solide, kleine Zellhaufen. Das Stomodaeum drii&t den mitt- 

. . . . . . . .  ;j:ii 

St LbNes 

MxCoe A Mes 

. 

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

MdMes IkMes 
/ 

2+ 
Abb. 32: Derselbe Embryo wle in Abbildung 31, welter seitlich das Mesoderm yon der An- 
tenne bis zur Maxille. AMes = Antennenmesoderm, IkMes = Interkalarmesoderm, MdMes 

= Mandibelmesoderm, MxCoe = Maxillencoelom 

leren Mesodermberei& ha& vorn und ventral. Er gelangt so in das vorwachsende 
Labrum. Alle Mesodermbezirke sind nicht isoliert voneinander, sondern hgngen zu- 
sammen. 

Das InterkaIarmesoderm bteibt immer klein und ist sp~iter nicht mehr genau zu 
identifizieren. Das labrale-pr~iantennale Mesoderm bildet einen kompakten Strang im 
Labrum. Nicht einmal Andeutungen yon Coelomh~Shlen sind darin zu beobachten. Das 
anf~inglich kleine Antennencoelom aber wird sehr umfangreich. In der Antenne selbst 
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findet man zwar nut eine solide Zellmasse bzw. sp~iter einzelne Str~inge, aber iiber der 
Gehirnanlage liegt ein Paar grof~er, zartwandiger H/Shlen. Gegen Ende des Stadiums H 
haben sie ihre grSi~te Ausdehnung. Mit beginnender Aufbiegung des Kopfes und der 
Bildung des Gehirns 15st sich die Wand auf. Die Teile yon links und rechts treffen sich 
in der Mitte und verschmelzen miteinander, so daf~ median tiber dem Stomodaeum 
eine Scheidewand gebildet wird. Starke Str~inge ziehen yon bier zu den Antennen und 
versorgen diese mit Muskulatur. Ein weiteres Paar zieht yon den dorsalen Spitzen 
der Tentorien nach oben, l~tu~ zwischen Lobus 2 und Lobus 3 hindurch und setzt an 
der Kopfkapsel an. Es handelt sich dabei um die Anlage yon Sehnen, die das Ten- 
torium im Kopf lest verankern, Yihnliche Sehnen ziehen auch nach den Seiten. Sie alle 
bilden den mesodermalen Tell des Tentoriums. Der wichtigste Abschnkt geht aus dem 
Mandibelmesoderm hervor und verbindet die beiden Mandibelmuskeln sowie die 
beiden Teile des Tentoriums (vgl. HOLMGREN 1920). 

Obwohl die Entwicklung nicht bis zum Ende verfolgt werden konnte, scheint es 
doch, dai~ auch das Neurilemm aus dem Antennenmesoderm hervorgeht. Das Labral- 
mesoderm bitdet naturgem~,ii~ die Muskulatur des Labrum und in deren Fortsetzung 
auch die Stomodaealmuskulatur. MSglicherweise tr~gt zu letzterer auch das Interkalar- 
mesoderm bei. Die Frage nach einem selbst~ndigen priiantennalen Somiten liif~t sich 
an Hand der Ergebnisse nicht beantworten. 

Der Suboesophagealk6rper 

Der SuboesophagealktSrper entsteht paarig im Interkalarsegment, etwas seittich 
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 yon charakteristischem Aussehen: 
belies, vakuol~ires Plasma und wenig anf{irbbare Kerne. H~iufig findet man dotter- 
artige Einschliisse. 

Zur Zeit der grSf~ten Ausdehnung sind die Zellen stark angeschwollen. Die beiden 
Teile niihern sich ventral einander, verschmelzen aber hie. Es tritt auch kein Hohlraum 
zwischen den Zellen auf. Die Hauptmasse liegt jetzt seitlich hinter dem Tentorium 
und iibertri~ dieses welt an Gr~t~e. Nun ist auch ein r~iumlicher Kontakt zum Dotter 
gegeben. 

Wenn das Gehirn ganz aufgebogen ist, wird der SuboesophagealkSrper zurtick- 
gebildet. Bei den ~iltesten Stadien liegen zwei Heine Zellkomplexe neben dem Ten- 
torium (Abb. 43). Bei den ausgeschltip~en Tieren sind sie verschwunden. 

Erstmals wurde ein SuboesophagealkSrper yon WHE~LEI~ (1893) beschrieben, da- 
nach von anderen Autoren bei verschiedenen Insektengruppen. Die MehrzahI gibt eine 
Entstehung aus dem Mesoderm des Interkalarsegmentes an. Aber auch eine entoder- 
male Herkunflc (z. B. SCHWANCAr, T 1904) oder eine ZugehSrigkeit zum Mandibel- 
segment (RooNXVAL 1937) werden angegeben. 

!~ber die Funktion dieses embryonalen Organs gibt es nur Vermutungen. Meine 
Beobachtungen lassen keine Entscheidung dieser Frage zu. 
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D i e  G o n a d e n  

Bei manchen Exemplaren finden sich, zuerst w~ihrend des Stadiums H, im dorsalen 
Tell des 2. und 3. Thoraxcoeloms und im 1. abdominalen Coelom ein oder zwei groge, 
helle Kerne (Abb. 39). Sie liegen in einer gr/5tgeren Plasmamasse und sind yon kleinen, 
dunklen Kernen umgeben. Bei anderen Exemplaren liegen sie auch in weiteren Abdomi- 
nalsegmenten. Es muf~ sich hierbei um die Urgeschlechtszellen handeln, r3ber ihre Her- 
kun~ l~if~t sich nichts sagen. Beim M~innchen 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. 

Kz ' " i 

Gz 
Np 

20 g 

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

pilem 

Wenn sich im Stadium J das Coelom aufl6st, finder man die hellen Kerne am dor- 
salen Seitenrand, manchmal in einem Restcoelom; sp~iter wandern sie etwas nach unten 
und liegen dann, yon einigen Zelien umgeben, neben dem Ganglion (Abb. 33). 

B i l d u n g e n  d e s  E k t o d e r m s  

Das Stomodaeurn 

Wenn sich im Stadium G das Labrum vorzuw/51ben beginnt, findet man dahinter eine 
Einsenkung (Abb. 31). Sie ist bald schr~ig nach vorn gerichtet. Das Ektoderm, welches 
sich nach innnen vorw~51bt, driickt dabei eine Mesodermpartie nach vorn. Parallel mit 
der weiteren Einsenkung und Vertiefung des Vorderdarmes geht die Vorw~ilbung 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. Groge, 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 

2O p 

L 

Abb. 35" Querschnitt dutch das Mandibelsegment (90 Tage, Stadium J). Die Tentoriumanlage 
hat sich vonder  Oberfl~iche abgeschni~rt, darunter bildet sich der Mandibelmuskel. Neben dem 
Tentorium liegt der Suboesophagealk6rper. Md = Mandibel, Mdg = Pilem des Mandibel- 

ganglion, Mdmu = Mandibelmuskel, Su ~ Suboesophagealk~Srper, Ten = Tentorium 
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Oberlippe. Diese schiebt sich tiber die Mund6ffnung und verl~ingert so das Stomodaeum, 
welches einen langen gebogenen Gang bildet. Das Ektoderm der Vorderwand ist sehr 
vM dicker ausgebildet als das der Hinterwand (Abb. 34). Im Querschnitt zeigt sich ein 
sichelf6rmiges Lumen, die offene Seite der Sichel ist nach dorsal gerichtet. Der ~iuflere 
Umrit~ ist rund. 

Mit der Aufbiegung des Kopfes geht eine Aufw~irtsbewegung des Stomodaeum 
konforrn. Dadurch l~iuft es sp~iter 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, daf~ der Durchmesser des Vorderarmes verh~ilmis- 
m~ii~ig sehr klein ist und auch yon einem friihen 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 Proctodaeurn 

Das Proctodaeum 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 Oberfl~iche 
bildet sich zun~ichst eine flache Grube. Das Mesoderm, das als einheitliche Zellmasse 

Abrn Pr ivies Te 

Abb. 36: Bitdung des Proctodaeum (Sagittalschnitt), welches das Mesoderm durchbrlcht (29 
Tage, Stadium H). Zum Dotter hin bildet sich eine Abschlugmembran. Abm = Abschlug- 

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

im Abdomen Iiegt, wird durchbrochen (Abb. 36). An der Stelle, an welcher das Ekto- 
derm mit dem Dotter in Beriihrung kommt, bildet sich schon bald eine Membran aus, 
die sich mit Plasrnafarbstoff intensiv anf~irbt. Nach und nach wird die Einsttilpung 
tiefer, und sie ~indert auch ihre Richtung. Durch eine Umbiegung dicht vor der Miindung 
veri~iuff die L~ingsachse des Proctodaeum schliet~lich parallel zur L~ingsachse des Ab- 
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A 

Abb. 37: Querschnitt durch das Proctodaeum (52 Tage, Stadium K). (A) Querschnitt dutch das 
IX. Abdominalsegment mit Coelom, begjnnender Ganglienbildung und Proctodaeum. (B) 
Schnitt durch das XI. Segment mit AiterSffnung. Af = Alter, Coe = Coelom, Ekt = Ekto- 

derm, Mes = Mesoderm, Nbl = Neuroblasten, Pr = Proctodaeum 

Abb. 38" Frontalschnitt durch das Proctodaeum (274 Tage, Stadium L). Die Abschlul3membran 
ist sehr kr~ii~ig entwickelt, davor aber noch eine zellige Lamelle. Die Muskulatur um den End- 
darm differenziert sich. Abm = Abschlul3membran, Ekt = Ektoderm, Mu = Muskulatur, 

Pr ~ Lumen des Proctodaeum 
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domens. Bei ~ilteren Stadien bildet nur die erw~ihnte Membran den Abschlug 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 gehSrt zum 11. Segment, es bildet auch die mesodermalen Teile der Anal- 
Happen, der Cerci und des Terminalfilums. Die Ausdifferenzierung des Proctodaeum 
erfolgt erst sp~it, ebenso die Bildung der Malpighischen Gef~if~e. 

Das Tentorium 

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

Gegen Ende des Stadiums H finder man eine ektodermale Blase (Abb. 35), die 
sich vorn an der Innenseite der Mandibelbasis einsenkt. W~ihrend sie tiefer sinkt, beh~itt 
sie ihre Verbindung nach auBen bei (Abb. 45). Zun~ichst ist ein schmaler Porus often, 
sp~iter schlief~t sich dieser und es bleibt ein solider Zellstrang bestehen. 

Das Bl~ischen streckt sich in die L~inge. Dabei wird es seitlich flachgedriickt und 
bekommt einen nach vorn gerichteten Fortsatz. Die Seitenansicht zeigt eine dreieckige 
Gestalt. t~ber eine bindegewebige Briicke werden die beiden Teile nun miteinander 
verbunden (Abb. 43). Sie iiegen dann hinter bzw. unter dem Stomodaeum, die oberen 
Teile iiberragen dieses seitlich. 

Die sp~itere Entwicklung konnte teider nicht direkt verfolgt werden, aber ein Ver- 
gleich mit jungen Tieren ergibt, dat~ das Lumen nie vSllig verschwindet. Nach innen 
wird eine kr~ii~ige Cuticula abgeschieden, die auch emhryonal als feine Membran zu 
sehen ist. Noch w~ihrend die Blasen gro~ und rundlich find, ordnet sich das Muskel- 
gewebe urn sie herum an. Das vordere Tentorium dient besonders als Ansatzpunkt fiir 
die Kaumuskulatur. Mesodermale Sehnen befestigen es an der Kopfkapsel. 

Das hintere Tentorium entsteht viel sp~iter als das vordere. Seitlich an der Vorder- 
seite des Labiums bilden sich tiefe Falten, die nach innen dringen. Es sind hie runde 
S~ckchen wie vorn, sondern schlauchfSrmige Gebilde. Sie verlaufen zun~chst schr~ig 
nach oben, verdrehen sich aber lind treffen schtiel~lich in der Horizontalen zusammen. 
So entsteht eine Platte, die iiber dem Unterschlundganglion liegt, l~ber ihr zieht der 
Vorderdarm entlang (Abb. 46). 

Ein ~ihnlicher Bildungsmodus wie dieser liegt bei einer Reihe weiterer Insekten vor. 
Abweichungen ergeben sich gegeniiber ROONWAL (1937), der die Einstiilpungen vor 
und hinter den Mandibeln fand. Angaben i~ber die Tentoriumentwicklung bei Lepisrna 
gibt es nicht. 

Das Bauchrnark 

Gegen Ende des Stadiums F beginnt die Bildung des Nervensystems. !m mehr- 
schichtigen Ektoderm entstehen zwei Zellstreifen mit grSf~eren Kernen und ordnen sich 
symmetrisch zur L~ingsachse an. Von aui~en erkennt man die schwache Einsenkung einer 
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Neuralfurche. S&on friih differenziert si& ein Mittelstreifen. Dieser iiegt keilf/irmig 
zwischen den beiden Gangtienanlagen, welche ihn im weiteren Verlauf ha& oben 
drii&en (Abb. 30). 

Die Grenze zum Mittelstreifen ist bei jungen Stadien stets deutli&, der r3bergang 
ins seitli&e Ektoderm h~iufig unscharf. Eine Differenzierung des dermatogenen Ekto- 
derms erfolgt erst sp~iter. Seine Kerne sind re&t klein, und ihre L~ingsachsen liegen 
parallel zur Oberfl~iche. 

Mes Ekt 

Abb. 39: Querschnitt durc~ das 3. Thoraxsegment und das umgeschlagene Abdomen (32 Tage, 
Stadium ]). Im Ganglion sind die grotgen Neuroblasten, die dermatogenen und die Ganglien- 
zellen zu unters&elden. Das Neuropilem bildet slch. In der Extremit~it liegt viei Mesoderm, 
tiber dem Abdomen nur eine dtinne Lage. Ekt = Ektoderm, Kz = Keimzellen, Mes -= Meso- 

derm, Mst ~= Mittelstreifen, Nbl = Neuroblasten, Np := Neuropilem 

Wenn die Neuroblasten auftreten; unterscheiden sie sich durch ihre helle F~irbung 
und sp~iter au& dur& ihre GriSge yon 10 bis I2 # L~inge. Sie bilden ha& innen zu 
Ganglienzellen, die in Reihen iibereinanderstehen (Abb. 34). Ihre Kerne sind dunkel 
gefiirbt. Im Quers&nitt zeigen sich 4 bis 5 Neuroblasten nebeneinander (Abb. 39), im 
L~ingsschnitt 6 bis 8 in einem Ganglion. Die Liingsa&sen der Teilungsspindeln stehen 
senkrecht zur Oberfl~che. Die Neuroblasten Iassen si& noch lange Zeit na&weisen. 
Eine Degeneration (RooNWAL 1937) wurde nicht beoba&tet. M6glicherweise wandeln 
sie si& zu Ganglienzellen urn, wenn sie ihre Teilungst~itigkeit beendet haben. Auf 
einigen Schnitten finder man auch Teilungen der Ganglienkerne. 

Die einzelnen Ganglien liegen di&t neben- und hintereinander. Sie sind auf Quer- 
schnitten nicht zu trennnen. Im Frontalschnitt zeigen sie ihre fast quadratische Form. 
Die Ganglien der Mundgliedmagen stehen oR rundlich vor (Abb. 13). 
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Das Neuropilem bildet sich in einer flachen Grube in der Mitte der dorsalen 
Ganglienfl~iche. Es w~ichst rasch, breitet sich aus und schickt Ausl~iufer nach vorn und 
hinten; so bilden sich die Konnektive. Andere Fasern greifen auf die entgegengesetzte 
Seite tiber und formen die Kommissuren. Es ist jedoch nicht nur ein einziges Kommis- 
surenbtindel in einem Segment vorhanden, sondern 4 Faserziige verbinden die Ganglien 
eines Segments. 

Als bemerkenswert fLir alle Thysanuren ist aus der Adultanatomie bekannt, daf~ 
das Neuropilem auf der Dorsalseite nicht yon Ganglienzellen bedeckt ist. 

In jedem K~Srpersegment findet man ein paar Ganglien. Im Mandibel-, Maxillen- 
und Labralsegment verschmelzen sie sp~tter zu einem einheitlichen Unterschlund- 
ganglion. 

Es folgen die drei Thoraxganglien, die starke Seitenzweige in die Extremit,iten 
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. W~ihrend der weiteren Entwicklung verschmelzen die Gan- 
lien 10 und 11 vSllig miteinander und dann mit dem davorliegenden neunten. Beim 
ausgeschliipf~en Tier haben sich die drei noch mit dem 8. Ganglion vereinigt, welches 
somit recht grot~ geworden ist. 

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

Unklarheit besteht iiber das Schicksal des Mittelstreifens. BADEN (1937) hat den 
,,median cord" speziell untersucht und glaubt, dag seine Zellen sp~iter degenerieren. 
Von einem solchen Vorgang war bei Petrobius nichts zu entdecken. Obwohl keine 
Neuroblasten im Mittelstreifen zu beobachten waren (RooNWAL 1937), scheint es mir, 
dai~ der Mittelstreif ganz mit dem Ganglion verschmilzt und an der Neuropilem- 
bildung beteiligt ist. Gleiches meinen auch TIEcs & Mui~AY (1938) yon Calandra und 
WOODLAND (1957) yon Thermobia. Bei Lepisrna entsteht nach HEXMONS (1897) aus 
dem Mittelstreif ein ,,dunkler Streifen", der beim geschliipfLen Tier deutlich sichtbar 
ist (der unpaare mediane Nerv?). Die Entwicklung des Bauchmarks erfolgt bei den 
anderen Insekten auf sehr ~ihnliche Weise. 11 abdominale Ganglien sind vielfach an- 
gelegt. Das Pilem liegt im Inneren der Ganglien. Bei Lepisma kommt es frtih zur Aus- 
bildung yon Kommissuren, die Bildung der Konnektive finder jedoch erst w~ihrend der 
postembryonalen Entwicklung statt (WooDI.AND 1957, HEYMONS 1897). Zwischen 
einigen Ganglien werden keine Konnektive gebildet. 

Gehirnentwicklung 

Die Gehirnentwicklung beginnt mit einer Verdickung des Ektoderms im Bereich 
der Kopflappen. Zun~ichst i~iflt sich dort keine Gliederung feststellen. Aber w~ihrend 
die ersten Extremitiitenknospen hervortreten, differenzieren sich Verdickungen heraus: 
die Gehirnloben. Man findet anfangs zwei Paar. Augen kommt etwas sp~iter noch ein 
weiterer Lobus dazu. Nach der Bezeichnungswelse yon VIALLANES (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 
Bitdung der Protocerebralloben erfolgt nicht iiber Ventralgruben, wie es z. B. von 
Carausius (ScHoLL 1964) bekannt ist. 

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

Lob 3 Lob 2 

A Mes 

~~~~  

Lob 3' Np 

~ , ,  Aupl 

Lob I 

Abb. 40: Querschnitt durch den Kopf (38 Tage, frtihes Stadium H). 3 Gehirnloben in einer 
Reihe, unter Lobus 1 die Augenplatte. Lobus 3' hat sich schon losgelSst. Das Neuropilem ist 
schwa& entwi&elt. Lob 1, 2, 3, 3' = Gehirnloben, AMes = Antennenmesoderm, Aupl = 

Augenplatte, Np = Neuropilem 

R 

Abb. 41: Sagittalschnitt durch den Kopf (36 Tage, Stadium H). Getroffen ist die Antenne und 
dahinter das Interkalarganglion. A = Antenne, AMes = Antennenmesoderm, ACoe = An- 
tennencodom, Deu = Deutocerebrum, IkGn = Interkalarganglion, Lob 2, 3 ~= Gehirnloben, 

Nbl = Neuroblasten, Np = Neuropilem 
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Abb. 42: Medianer Sagittalschnitt durch den Kopf (46 Tage, Stadium ]). Das Stomodaeura 
ist welt eingestiilpt und das Labrura breit vorgezogen. Antennen- und Labralmesoderra sind 
deutlich zu trennen. AMes = Antennenmesoderm, Aupl = Augenplatte, Lb = Labrum, LbMes 
= Labralmesoderm, Lob 1, 3, 3' = Gehirnloben, Mdgn = Mandibelganglion, Mdmu = Man- 

dibelmuskel, Np = Neuropitera, S t =  Stomodaeura, Uk = t-Iinterschlundkoraraissur 

Abb. 43: Frontalschnitt durch den Kopf (52 Tage, Stadium J). Das Deutocerebrum ist in seiner 
gr6t~terl Ausdehnung getroffen, der Lobus 2 ira untersten Tell noch gerade angeschnitten. Um 
das Tentoriura bilden sich Muskeln und Sehnen, der Suboesophagealk6rper ist schwa& ent- 
wickelt. Deu = Deutocerebrum, Lob 2 = Gehirnlobus, Mu = Muskeln, Np  = Neuropilera, 

St = Stomodaeum, Su = Suboesophagealk6rper, Ten = Tentoriura 
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Querschnitt, auf dem das Gehirn no& flach ausgebreitet ist. Die drel Loben sind 
nebeneinander aufgereiht. Der Lobus 1 h~ingt am Lobus 2, ohne Zusammenhang mit 
der Augenplatte. Aus letzterer gehen sp~iter die grot~en Komplexaugen hervor. Inner- 
halb der Loben 2 und 3 beginnt die Differenzierung des Neuropilems. Vom ursprting- 
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 Aufw~irtsbewegung auch nach innen. Die beiden Teile stot~en 
schlief~lich in der Mitte zusammen. Seit!ich und dahinter (morphologisch davor) 
schliei~t sich der Lobus 2 an. Stets mit ihm im Zusammenhang bMbt Lobus 1. Da er 

:L 

Abb. 44: Frontalschnitt durch Neuropilem eines aufgebogenen Gehirns (274 Tage, Stadium L). 
Deu = Deutocerebrum, DeuK = Deutocerebralkommissur, N1 = Nebenlappen, N1K = Ne- 
benlappenkommissur, PrA = prim~ires Assoziationszentrum, Prb = Protocerebralbriicke, 

ProcL = Protocerebralloben, SeO = Sehmassen der Ocetlen, Zk = ZentralkSrper 

den lateralen, hinteren Tell des Kopflappens einnahm, bildet er zun~ichst die hinteren 
Seitenteile des Gehirns, schliet~t 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 Trltocerebrum tiber, welches durch die 
doppelte Hinterschlundkommissur gekennzeichnet ist (Abb. 41, 43). 

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

Obwohl keine Spezialf~irbungen 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 friih miteinander in Verbindung. Ebenso ge- 
winnt es bald Anschlufl an das Deutocerebrum und weiter iiber das Tritocerebrum zu 
den zun~chst getrennten Ganglien yon Mandibel, Maxille und Labium. Auf etwas 
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~ilteren Frontalschnitten findet man, dag in diese Querverb indung  auch Fasern des 

Deutocerebrums eingehen (Abb. 44). Die  Faserziige verst~irken sich, und bald kann 

man deutliche Bahnen erkennen. Die noch kleinen Protocerebral loben stehen unter-  

Abb. 45" Fortlaufende Serie halbierter Frontalschnitte yon links oben nach rechts unten durch 
den Kopf yon vorn nach hinten (52 Tage, frfihes Stadium J). Zuerst ist die Antenne getroffen, 
das Stomodaeum flach angeschnitten, Lobus 2 und 3 mit kr~.~igem Neuropilem. Dann tritt 
Lobus 3 zurfi&. 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 = MandibeI- 
ganglion, Mdmu = Mandibelmuskel, Mes = Mesoderm, NpProc = Neuropilem des Protocere- 
bruin, S1 = Superlinguae, St = Stomodaeum, Su = Suboesophagealk~Srper, Ten = Tentorium, 

Tri~ = Tritocerebrum~ Uk = H~nterschlundkommis~ur 
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einander in Verbindung und haben sehr deutli&e Bahnen nach rii&w~irts zum Deuto- 
cerebrum. Dessert Kommissur verst~irkt sich am Unte r - (=  Hinter-)rand des Neuro- 
pilems. In dessen mittlerem Bereich formiert si& der Zentratk6rper. Auf ~ilteren 
Stadien ist er vom hinteren Berei& deutli& dur& eine Spalte in der Fasermasse ge- 
trennt. Links und rechts dahinter findet man die Nebenlappen ( =  Ventralk6rper) mit 

50~ 

,:3 

Lb Md La Li 
Abb. 46: Medianer Sagittatschnitt dutch 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 = Unters&lundgang!ion, VTen = vorderes Tentorium 

einer kr~iPdgen Kommissur. Die Ganglienkerne zu all diesen Bildungen liegen im Lo- 
bus 3. Der Anhang 3' bildet vorn bzw. oben die Protocerebralbrii&e sowie die kleinen 
Sehmassen der Ocellen und das wi&tige prim~ire Assoziationszentrum (HANsTR6M 
1940) ( =  Ocellarglomeruli). 

Aus dem Lobus 2 geht die Meclutla terminalis ( =  Protocerebralloben) und damit 
auch die optis&e Kommissur hervor. Lobus 1 bildet die optis&en Ganglien aus und die 
Fasermasse yon Lamina ganglionaris und Medulla externa und interna. Erst wenn 
diese sich zu differenzieren beginnen, ist das Gehirnvolumen so stark angewa&sen, dag 
der Lobus 1 gegen die Augenplatte gedr~i&t wi'rd, und so ein Korltakt hergesteltt wird. 
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Woher die Verbindungsfasern zwischen Auge und Lamina kommen, liet~ sich ni&t 
feststellen. 

Corpora pedunculata sind bei den Ma&iliden ni&t ausgebildet. SATIIA (1957) 
mS&re allerdings Teile oder die gesamten Protocerebralloben damit homologisieren. 

Das Deutocerebrum besitzt an der Antennenbasis eine kr~it~ige Glomerulusmasse, 
wel&e deutli& zweigeteilt ist (dorsaler und ventraler Lappen des sensiblen Antennen- 
zentrums nach I-IANSTROM 1940). 

Bei den theoretischen ErSrterungen iiber den Kopfbau der Arthropoden und 
speziell der Insekten spielt das Gehirn eine wichtige Rolle. Fiir die Malakostraken ist 
das Problem nach den Arbeiten \VEYGOLDS (1958) und SCHOLLS (1963) hinreichend 
gekliirt (Zusammenfassung bei SIEWING 1963). Fiir die Ins&ten ist in Hinblick auf 
diese Arbeiten Carausius untersucht worden (ScHOLL 1964). Die Stellung des Trito- 
und Deutocerebrum ist gekl~irt. Offene Fragen bleiben jedoch fiir das Protocerebrum, 
insbesondere dessen Gliederung in Proso- und Archicerebrum, und die ZugehSrigkeit 
des Prosocerebrum zum Pr~iantennensegment bestehen. 

Allgemein verbreitet bei den Ins&ten ist die Anlage des Protocerebrum aus 
Loben. Es sind 3 (VIALLANES 1891, BADEN 1936, ROOlVWAL i937) oder auch 4 Loben 
(STRINDBEP~C 1913, SCHOLL 1964) auf jeder KSrperseite beobachtet worden. In allen 
F~illen bildet das I. (~iutgere) Lobenpaar die Sehmassen und gehSrt mit den Augen 
eindeutig zum Acron. Bei Carausius 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 h~ingt mSglicherweise mit dem Fehlen der 
Corpora pedunculata zusammen. Lobus 4 bildet bei Carausius die charakteristischen 
Strukturen: Protocerebralbrii&e, Zentralk~Srper und Nebenlappen. Diese Ergebnisse 
lassen sich durch die Befunde an Petrobius best~itigen. Der homologe Lobus 3 und der 
davon abgegliederte Tell 3' bitden die gMchen Strukturen (Abb. 44). SCHOLL (1964) 
hat auf Grund der Ubereinstimmung mit den Malakostraken eine Homologie gut be- 
griindet und er h~lt Lobus 4 fiir den Repr~sentanten des Pr~antennenganglions. 

Aus dem Lobus 3' gehen neben den eben genannten Strukturen auch die yon 
HANSTr.61Vi (1940) so stark bewerteten prim~iren Assoziationszentren (Ocellarglome- 
ruli) h ervor. Sie verbinden Augen und Ocellen. Ebenfalls werden die Sehmassen der 
Ocellen aus Lobus 3' gebildet. Diese Strukturen geh6ren somit ebenfalls (wie die 
Naupliusaugen) zum Priiantennenganglion. Na& W~Bgt~ (1952) geh~Sren wenigstens 
die Nebenlappen mit ihrer Kommissur zum Pr~iantennensegment. Aber TINGS (1940), 
der bei Hameniella sehr deutli&e, getrennt entstehende Pr~iantennenganglien land, 
bemerkt ausdrii&li&, daig die Ventralorgane ni&t in Verbindung mit ihnen stehen. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Petrobius brevistylis CAr, PJ~NTEr, lebt an Felskiisten im Supralitoral, in Deutsch- 
land auf Helgoland. Die Eiablage erfolgt im Juni und Juli. Die Embryonal- 
entwicklung dauert etwa 1 Jahr. 

2. Die superfizMle Furchung setzt sofort ein. Es entsteht in wenigen Tagen ein 
Blastoderm. Dieses scheidet eine Blastodermmembran ab, an der verschiedene 
Schichten zu unterscheiden sin& 
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3. Am hinteren Eipol bildet sich eine runde Keimscheibe, die sich bald in die L~inge 
stre&t. Es entsteht der Keimstreif, an dem als erste Zeichen der ~iugeren Segmen- 
tierung die Knospen yon Antenne, Mandibel und Maxille gebildet werden. 

4. Danach kommt es zur Ausbildung yon Embryonalh~iuten. Das Blastoderm geht 
zu einem grotgen Teil in die Serosa iiber, w~ihrend das Amnion den Embryo eine 
Zeitlang ventral umhiillt. Wenn sich die Serosa zurtickzieht, breitet sich das 
Amnion auf der Dotteroberfl~iche aus. 

5. Die Ausformung der Extremit~iten an Kopf, Thorax und Abdomen wird geschil- 
dert. Der Hypopharynx entsteht ilber dem Mandibelsegment. Weder die unpaare 
Lingua, noch die paarige Superlinguae sind Extremit~iten homolog. Am 1. Ab- 
domlnalsegment bilden sich grofle Pleuropodien, die bis kurz vor dem Schliipfen 
persistieren. 

6. Von der friihen Lage am hinteren Eipol wandert der Keimstreif zur Mitte der 
Ventralseite (Blastokinese). Dort sinkt er in den Dotter ein und wird yon Dotter- 
wiilsten v~illig verdeckt. Es bildet sich auf diese Weise eine Art AmnionhShle. 

7. Die Mesodermabi6sung erfolgt dutch Einwanderung yon Zelten aus einer Spros- 
sungszone am Hinterende des Keimstreifs. Die Mesodermlamelle zerf~illt in ein- 
zelne Somite, in denen durch Spaltraumbildung Coelome entstehen, die in die 
Extremit~iten eindringen. Es werden 10 abdominale Coelome gebildet, aber auch 
das 11. Segment enth~ilt Mesoderm. Im Kopf findet man solides Mesoderm ira 
Interkalarsegment, ein Paar grot~e Coelome im Antennensegment und unpaares 
Mesoderm im Labrum. Im Interkalarmesoderm bilden sich die paarigen Sub- 
oesophagealk~irper. Gonadenanlagen liegen im Coelom des 2. und 3. Thorax- 
segmentes und in den ersten Abdominalsegmenten. 

8. Der Vorderdarm senkt sich friih ein, er ist bei schlupfreifen Embryonen recht- 
winklig gebogen. Der Enddarm durchbricht das noch unsegmentierte abdominale 
Mesoderm und biegt sp~iter nach vorn urn. Mr besitzt eine nichtzellige Abschlutg- 
membran zum Dotter hin. 

9. Es wird ein vorderes und hinteres Tentorium aus paarigen Einstiilpungen im 
Mandibel- bzw. Labialsegment gebildet. Die Anlagen verschmelzen nlcht mitein- 
ander. 

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

11. 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- 
brticke, ZentralkSrper und Nebenlappen mlt der Kommissur. 
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