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Schweizerisches Tropeninstitut, Basel.

Zur Embryonalentwicklung der Termiten.

Von HEINI STRIEBEL.
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EINLEITUNG.

Trotz dem groBlen Interesse, das den Termiten als sozial lebenden Insekten
zukommt, ist ihre Embryonalentwicklung bisher recht wenig untersucht worden.
Hiefiir sind zum Teil die relativ grofien Schwierigkeiten verantwortlich, welche
die Haltung und Ziichtung mit sich bringen. KNOWER (1900) befalite sich als
erster mit der Embryologie von Eutermes (rippertii?). Seine Studie gibt einen
genauen Uberblick tiber die ersten Stadien der Eientwicklung bis zur Bildung
des Amnions. Die weiteren Formwandiungen sind nur in schematisierten Ab-
bildungen dargestellt. HOLMGREN (1909) bearbeitete in seinen «Termitenstudien»
die Embryogenese des Kopfes von Eutermes chaguimayensis, um die Segment-
zugehorigkeit der einzelnen Teile des Skelettes zu kliren. STRINDBERG (1913)
untersuchte in seinen «vergleichenden embryologischen Studien an Insekten»
u. a. Kutermes rotundiceps. Die neueste Arbeit von Torm (1943) gibt einen
kurzen Uberblick iiber die Entwicklung von Kalotermes flavicollis. Da es sich
bei all diesen Arbeiten nur um Teilstudien handelt oder um solche, die nicht
auf Einzelheiten eingehen, so soll im folgenden versucht werden, die Liicken
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auszufiillen, gestiitzt auf Studien an den beiden Arten Kalotermes flavicollis
und Zootermopsis nevadensis. Insbesondere sollen die Umlagerungen des Kei-
mes und die Bewegungen des Dolter-Entoplasmasystems untersucht werden, um
diesen Eityp innerhalb der hemimetabolen Insekten einordnen zu konnen. Im
weitern soll die auffallende Volumenzunahme, die das Termitenei im Verlauf
seiner Entwicklung erfiihrt, sowie deren Ursache genauer untersucht werden,

Es ist mir ein besonderes Anliegen, meinem hochgeehrten ILehrer Herrn
Prof. Dr. R. GEiGgY, unter dessen Anleitung die vorliegende Dissertation am
Schweizerischen Tropeninstitut entstand, fiir sein stetes Interesse und seine
mannigfaltigen Anregungen zu danken. Aber auch fiir die Beniitzung der Klima-
riume und der iibrigen Einrichtungen des Institutes und dafir, dall es mir
moglich war, die gesamte Imbryonalentwicklung von Kalotermes flavicollis in
einem Zeitrafferfilm festzuhalten, sei ihm mein herzlichster Dank ausgesprochen.
Besonders danken mdachte ich auch Friiulein BEATRICE ScHAUB fiir ihre wert-
volle Hilfe bei der Abschrift des Manuskriptes.

ALLGEMEINER TEIL.

1. Biologie der untersuchten Termitenarten,
«) Kalotermes f[lavicollis (Fabricius).

Das Verbreitungsgebiet der Gelbhalstermite erstreckt sich rund um fast
das ganze Mittelmeer, wo sie sich dank des milden Klimas gut halten kann.
Diese Art wird schon seit langer Zeit am Schweizerischen Tropeninstitut ge-
halten und geziichtet. Die Tiere stammen zum Teil von der franzésischen Mittel-
meerkiiste, wo sie am Ostlichen IFufie der Pyreniien, in der Gegend von Banyuls
gesammelt wurden, teils aus der Umgebung von Neapel. s handelt sich be-
kanntlich um eine sog. Trockenholztermite, die aber neben in den Boden ge-
triebenen Rebstécken und Pfosten aus totem Holz auch einige Laubbiiume wie
Korkeichen, Platanen, Ziirgelbiiume, Reben, d. h. lebendes Holz, befallen (Ri-
CHARD 1950).

Kalotermes flavicoliis frilit ein unregelmiiBiges Gangsystem ins Holz hinein
und baut keine eigentlichen Nester auf. Die Art ist sozial relativ wenig differen-
ziert, indem sie wohl Soldaten, aber keine Arbeiter aufweist. Deren Funktionen,
die vor allem in der Pflege der ILier und der Geschlechtstiere bestehen, werden
von élteren Larven und Nymphen versehen. Im natiirlichen Verbreitungsgebiet
schwiirmen alljihrlich im Herbst die gefliigelten oder primiiren Geschlechts-
tiere aus, um neue Kolonien zu griinden. Ist nach dem Tod der Konigin oder des
Konigs eine solche verwaist, so werden Ersatz- oder sekundiire Geschlechtstiere
gebildet (LUESCHER 1952). Bei diesen handelt es sich um geschlechtsreif gewor-
dene sog. neotene Larven.

Dank ihrer Geniigsamkeit, der I7ihigkeit auch in kleinen Gruppen zu tiber-
leben und der relativ einfachen Haltungsmoglichkeit in Trockenholz. eignet sich
Kalotermes flavicollis als Versuchstier sowie auch als Testobjekt fiir Material-
prifungen vorziiglich. Deshalb wurde sie auch fiir diese embryologische Arbeit
verwendet.

b) Zootermopsis nevadensis (Hagen ).

Das Verbreitungsgebiet dieser Art erstreckt sich von Britisch Columbien
und der Vancouver Insel bis nach Zentralcalifornien der Kiiste entlang und in
ostlicher Richtung bis nach Montana. Ihr hauptsiichliches Vorkommen umfaft
Waldgebiete, besonders die feuchten Sequoiawiilder Californiens und deren
Ubergangszonen in Kulturgebiele, wo sie vornehmlich feuchtes, meist faulendes
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und morsches Holz befillt. Die Bohrgiinge reichen aber auch in iiber dem Boden
gelagerte, trockene Holzteile hinein. So befallen sie neben Wurzelstocken und
gefilllten Biiumen auch Holzverschalungen von Hiusern, Telegraphenmasten
und hoélzerne Briickenpfeiler (CASTLE 1946).

Ahnlich wie Kalotermes flavicollis nagen die bis zu 5000 Individuen um-
fassenden Kolonien von Zootermopsis nevadensis cin unregelmiifliges Gang-
system im Holzinnern. Auch hier werden nur zwei eigentliche Kasten entwickelt,
gefliigelte Geschlechtstiere und Soldaten. Aber auch die Larven und Nymphen
konnen sich zu sekundiiren Geschlechtstieren entwickeln.

Die Zeit des Schwiirmens der gefliigelten Adullliere verleilt sich im natiir-
lichen Verbreitungsgebiet iiber das ganze Jahr, wobei jedoch die Hauplzeit in
die Monate Juli, August und September filll Das Ausflicgen wird offenbar
durch die Wilterung mitbestimmt, indem Zootermopsis vorzugsweise an war-
men und feuchten Abenden schwiirmt (CASTLE 1946).

Entsprechend ihrem Vorkommen ertriigt Zootermopsis nevadensis grolle
Klimaschwankungen aulierordentlich gut. Die verwendeten Tiere slammen aus
Californien und werden seit 1949 am Tropeninstitut geziichtet,

2. Beschaffung und Aufzucht des Materials.

) Kalotermes [lavicollis.

Die alljihrlich im Herbst in den Zuchtgliisern ausfliegenden Geschlechtstiere
wurden gesammell und anschlieBend entfliigelt. Dazu geniigt das einfache Hal-
ten aller vier Fliigel mit einer Federpinzette, worauf die Tiere selbst durch Riick-
wiirtsschreiten die FFliigel an der priiformierten Stelle abbrechen. Zur besseren
Unterscheidung der Geschlechter wurden die Tiere mit Vogelmarkierfarbe am
Kopfl rot, bzw. weill gezeichnel. Darauf wurden sie paarweise in folgendem in
Abb. 1 dargestellten Dispositiv unter Beobachtung gehalten: 2 mm dicke Holz-
lamellen von der Grolle eines Objekliriigers, welche in der Mitle zwei inein-
andertibergehende Bohrungen von 11 mm  Durchmesser aufwiesen, wurden
beidseitig mit je einem Objekttriiger bedeckt, wobei diese mit schmalen Streifen
Selbstklebeband zusammengehalten wurden. Die derart gebildeten Versuchs-
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Objekttriger

Selbstklebeband

SRR

é f __— Objekttriger

—,

s

 omom ]

Holzlamelle
AbD. 1. Versuchszelle zur Haltung von Geschlechistieren. Je nach deren GroBe
werden verschieden dicke Holzlamellen verwendet.
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zellen lassen sich leicht unter Kontrolle halten. Selbst von den Termiten ge-
nagte Bohrgiinge bleiben sichtbar, da sie infolge der geringen Dicke der Holz-
lamelle stets an einer Glasoberfliiche liegen. Ein Ausbrechen der Tiere ist nicht
zu beflirchten, da sie bis zur Aullenkante vorgetriebene Giinge meist selbst wie-
der mit Kot verschlieBen, oder diese zuvor durch Einfihren von Holzstiften
von aullen her zugestopft werden konnen. Den Kolonien kann auf einfache
Weise neben der in der Luft enthaltenen noch zusitzliche Feuchtigkeit zuge-
fithrt werden, indem die eine Seite in Wasser gestellt wird. Infolge der Kapillar-
wirkung wird dieses iiber die ganze Holzoberfliiche verteilt. Die Geschlechts-
paare wurden bei einer konstanten Temperatur von 26° C und bei einer rel.
Luftfeuchtigkeit von 99% gehalten.

Die ersten Eier wurden im Minimum nach 13 Tagen, im Durchschnitt aber
nach 20 Tagen abgelegt. Eine maximale Zeitspanne zwischen der Vereinigung
der Geschlechtspartner und der ersten Iiablage kann nicht angegeben werden,
da einige Paare bis jetzt liberhaupt ohne Eier blieben. GRASSE und NOIROT
(1958) geben ein Minimum von 18 und einen Durchschnitt von 20-—25 Tagen
bei einer Temperatur von 25° C £ 1° C an. Die erste Legeperiode umfaBte im
Durchschnitt 60 Tage, in deren Verlauf zwischen 5 und 25 Eier abgelegt wurden.
Nach ciner Pause von weitern 2 Monaten begann die Eiablage von neuem mit
Intervallen von durchschnittlich zwanzig Tagen bis zum niichstfolgenden Ei.
Dieser Rhythmus wurde dann von den Geschlechtstieren, welche ohne Larven
gehalten wurden, iiber liingere Zeit, bei manchen bis zu zwei Jahren, beibehal-
ten. Immerhin diirfte diese Tatsache nicht den natiirlichen Gegebenheiten ent-
sprechen, da sich Kénig und Kénigin selbst ernéihren miissen, withrend in nor-
malen Kolonien bereits 3 Monate nach deren Griindung die ersten Larven er-
scheinen, die dann nach einiger Zeit die Pflege der Geschlechtstiere und der
ganz jungen Larven ilibernehmen konnen. Allerdings wachsen auch Kolonien
im Normalfall sehr langsam; so haben Grasst und NoiroT (1958) nach dem
ersten Jahr im Maximum 55 Tiere, im Durchschnitt aber zwischen 20 und 30
Insekten geziihlt, welchen Umstand sie der Oophagie durch Adulttiere zuschrei-
ben. Eine solche konnte aber von uns nie beobachtet werden. Die Versuchs-
zellen wurden tiiglich kontrolliert und die vorhandenen Eier entnommen. Vor-
erst wurde versucht, diese in vitro aufzuziehen. Doch miBlang dies, da sich
auf ihrer Oberfliiche sehr bald Schimmel bildete. Desinfektionsmittel wie Deso-
gen und Merfen konnten keine Abhilfe schaffen und mufiten auch vermieden
werden, um eine allfillige chemische Beeinflussung der Entwicklung auszu-
schlieffen. So wurden die Eier Gruppen von 5—10 Larven zur Pflege iibergeben.
Diese wurden ebenfalls in den oben beschriebenen Versuchszellen gehalten, ist
doch dadurch eine einfache Beobachtung moglich. Der einzige Nachteil liegt
darin, daf solche Kolonien schon nach 8 Tagen sekundiire Geschlechtstiere bil-
den, welche ihrerseits zu den bereils vorhandenen und genau datierten Eiern
neue hinzulegen (LUESCHER 1952). Deshalb wurden fir die «in vitro»-Aufzucht
wenn maoglich alte primére Geschlechtstiere, welche im Laufe der Zeit die Ei-
ablage giinzlich eingestellt hatten, als Brutammen herangezogen. So ergab sich
eine Ausbeute von bis zu 50°%0 entwicklungsfihiger Eier. Dieser Prozentsatz
erscheint sehr niedrig, doch diirfte er den normalen Gegebenheiten entsprechen,
finden sich doch auch in den natiirlichen Zuchten stets viele unentwickelte Ilier.
Diese weilere Tatsache mag auch den Umstand erkliren, wonach, wie oben
schon erwiihnt, die von GrRASSE und NOIROT (1958) beschriebenen Kolonien so
individuenarm blieben.

b) Zootermopsis nevadensis.

Das Auftreten von gefliigelten Geschlechtstieren in der Zucht des Schwei-
zerischen Tropeninstituts verteilte sich bei Zootermopsis iiber das ganze Jahr.
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Die Geschlechtstiere wurden nach demselben Prinzip, wie oben beschrieben,
gehalten. Da diese Termiten aber wesentlich groBer sind, wurden 4 mm dicke
Holzpliittchen verwendet. Eine Lage. von mehreren Filtrierpapierstreifen zwi-
schen dem einen Objekttriger und dem Holz lieferte zudem noch zusiitzliche
Nisse und diente dieser IFeuchtholztermite zum Teil auch noch als Nahrung.
Temperatur und rel. Luftfeuchtigkeit der Umgebung waren fiir Zootermopsis
dieselben wie fiir Kalotermes.

Frithestens am 2. Tag nach dem Zusammenbringen des Paares, im Durch-
schnitt aber nach 5 Tagen, wurde das erste i abgelegt. Das Gelege umfalite
meist zwischen 30 und 40 Eiern, welche im Mittel innerhalb der ersten 90 Tage
abgegeben wurden. Im Maximum aber konnten bis zu 65 Lier geziihlt werden.
Die darauffolgende Ruheperiode von rund einem Monat diirfte wiederum nicht
den natiirlichen Gegebenheiten entsprechen, wiire doch nach 3 Monaten bereits
eine groBere Anzahl von Larven vorhanden, welche die Pflege der Eier und
Geschlechtstiere iibernehmen koénnten. Diese Daten differieren aulierordentlich
stark von denjenigen CASTLE's (1946). So erwiihnt dieser ein erstes Gelege von
15 bis 22 Eiern mit einer nachfolgenden Ruheperiode von mehreren Monaten.

I's gelang, die tiglich gesammelten Eier von Zootermopsis ohne jegliche
Brutammen aufzuziehen. Der Boden einer Petrischale wurde mit mehreren
Lagen von Filtrierpapier belegt und dartiber eine Aufschlemmung von Termiten-
kot gegossen. Das iiberfliissige Wasser wurde von jenem aufgesogen, so daf}
eine glatte aber feuchte Fliche von Exkrementen entstand. Auf diese nun wur-
den tiiglich die neuen Ifier gebracht und die PPetrischale bei den gewiinschten
Temperaturen geschlossen aufbewahrt. So ist es moglich, auf einfache Weise
simtliche Embryonalstadien bei verschiedenen Temperaturen zu erhalten und
damit gleichzeitig die Temperaturabhiingigkeit der Embryonalentwicklung zu
ermitlteln, was bei Kalofermes mit Riicksicht auf die Ammen nicht moglich war.
Die erwiihnte Kolunterlage verhindert jegliche PPilzbildung. Auch in den Zucht-
glisern, wo sich der Kot ansammelt, beobachtet man nic den geringsten Schim-
melbefall. Offenbar enthiilt der Kot, vielleicht auch die eventuell darin ent-
haltenen symbiontischen Darmprotozoen, irgendwelche Stoffe mit fungicider
oder fungistater Wirkung.

3. Technik zur Durchfiihrung der morphologisch-histologischen Untersuchungen.

a) Morphologie.

Die dulleren Formwandlungen des Keimes und seine Umlagerungen wurden
durchwegs an lebenden Eiern untersucht und die Beobachtungen auf Schnitt-
serien nachkontrolliert. Zur Lebendbeobachtung erwies sich Dunkelfeld-Durch-
licht-Beleuchtung als auBerordentlich giinstig, lassen doch die Embryonen dabei
feine Einzelheiten und Strukturen erkennen. Phasenkontrast hingegen eignet
sich zufolge der relativ grolen Dicke des Objektes nicht. Da die Eier von Kalo-
termes flavicollis ein undurchsichtiges Chorion aufweisen, mufiten sie unter
Paraffinél beobachtet werden (lHorm 1952). Dieses durchdringt das von klein-
sten Hohlriumen durchsetzte Chorion langsam, und das zuvor optisch inhomo-
gene und dadurch undurchsichtige Medium wird homogen und damit durch-
sichtig. Offenbar weisen diese mikroskopisch feinen Strukturen einen andern
Brechungsindex auf als die Grundmasse der Eihiille. Infolge des IEindringens
von Paraffinol, welches iihnliche Beugungseigenschaften wie die Grundsubstanz
aufweist, werden Lichtbrechungen und Reflexionen im Chorion vermieden und
dieses damit durchsichtig. Dieser Vorgang lilit sich sehr gut unter dem Bino-
kular beobachten. Man kann dabei feststellen, wie das Transparentwerden vom
Vorderpol zum Hinterpol langsam fortschreitet. Im Gegensatz zu Spinnen- oder
Zeckenembryonen sterben die Eier von Kalotermes bereits nach kurzer Zeit im
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Paraffinél ab. Die Eier von Zootermopsis nevadensis, die schon normalerweise
durchscheinend sind, konnten in hohlgeschliffenen Objekttriigern unter Wasser
im Dunkelfeld untersucht werden. Die Zeichnungen der ganzen Keime lieBen
sich auf einfache Weise nach lebenden, ungefiirbten Eiern unter Zuhilfenahme
eines Wild’schen Projektionsspiegels anfertigen. Bei der Abklirung der mannig-
faltigen Bewegungen im Eiinnern leisteten Mikrophotos und der bereits er-
withnte Zeitrafferfilm vorziigliche Dienste.

b) Histologie.

Zur Untersuchung der ersten Kernteilungen und der spiiteren Ausdifferen-
zierung des Keimes wurden die betreffenden Stadien in Bouin/Duboscq fixiert,
da sich die einzelnen Furchungsenergiden (= IFurchungskerne mit den sie um-
gebenden Plasmahofen) am lebenden Ei nicht erkennen lassen. Iline Fixierungs-
dauer von 2 Stunden erwies sich als ausreichend, ohne dafl die Eier ange-
stochen werden muliten, wobei wiithrend der ersten 4 Minuten die Fliissigkeit
auf 50° C gehalten wurde. Liingeres Einwirkenlassen des Gemisches ist wenig
ratsam, da die Eier dadurch auBerordentlich sprode werden und sich schlecht
schneiden lassen. Die Objekte wurden vom 96prozentigen Alkohol, unter Um-
gehung des absoluten, {iber Butanol in Paraffin (% 56° + % 58° + 5% Bienen-
wachs) eingebettet. Diese Methode lieferte auBerordentlich gute Resultate, ge-
lang es doch, selbst von dotterreichen Stadien liickenlose Schnittserien bei einer
Schnittdicke von 7 u zu erhalten. Bei élteren Stadien konnte diese auf 5 u
reduziert werden.

Als Ubersichtsfiirbungen dienten:

Haematoxylin Delafield/Erythrosin
Haematoxylin Heidenhain.

Die Delafield’sche Farbung erwies sich als giinstiger fiir sehr frithe Stadien,
da das Heidenhain’sche Haematoxylin den Dotter auBBerordentlich stark anfirbt
und somit die Furchungsenergiden und Vitellophagen kaum erkennen liBt.

4. Mefitechnik.

Um die noch zu besprechende Volumenzunahme der Eier festzuhalten, wur-
den tiglich Dicken- und Lingenbestimmungen durchgefiihrt. Die Messungen
erfolgten indirekt unter Zuhilfenahme des Mikroskopes und eines MeBokulars
mit Strichplatte. Zum Ablesen der Liinge wurde das Ei in die Mitte der Skala
und parallel zu dieser gebracht. AnschlieBend wurde das Okular um 90° gedreht
und dann der Durchmesser bestimmt. Auf diese Art und Weise wird die Dicke
stets an ungefihr der gleichen Stelle gemessen. Der MeBfehler betrug * 0,5 Teil-
striche. Die Gewichtsveriinderungen wurden durch tigliche Wiigungen auf einer
automatischen Mettlerwaage untersucht. Diese gestattet Ablesungen auf 0,005 mg
genau, wobei 0,001 mg geschiitzt werden kann. _

Jede Messung oder Wigung wurde an mindestens 10 Exemplaren desselben
Stadiums durchgefiihrt. Die Einzelwerte wurden arithmetisch gemittelt. Die
Schwankungsbreite der Einzelwerte zum Mittelwert wurde nach der folgenden
Formel berechnet:

Mittelwert i
= Einzelwert ¢= /1 7.

= Anzahl der Einzelwerte H—1

I

=B
\

Siamtliche Liangenwerte sind in Teilstrichen des MeBokulars angegeben, wo-
bei ein Teilstrich durchschnittlich 0,0137 mm entspricht.
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SPEZIELLER TEIL.

1. Aufiere Charakterisierung der einzelnen Stadien von Kalotermes
flavicollis und Zootermopsis nevadensis.

a) Das EIi.

Definitionen:
Vorderpol = derjenige Pol, in welchen bei der endgiilticen Lage der Kopf
: o ! =] = o
des Embryos zu liegen kommt.
(In den Abbildungen stets oben.)
IHinterpol = derjenige Pol, in welchem schlullendlich das Abdomenende des
Embryos liegt.
(In den Abbildungen stets unten.)
Ventralseite = diejenige Seite, auf welcher das Bauchmark primordial ange-

legt wird (KRAUSE 1958), entspricht der concaven Seite, wo
spiter nach der Umlagerung auch die Ventralseite der Larve
liegt.

Auf den Abbildungen werden die llier bzw. die Embrvonen, sofern nicht
anders vermerkt, durchwegs von der linken Seite her geschen dargestellt, wobei
die Ventralseite nach links gerichtet ist (Krausg, 1939). Der Hinterpol ent-
spricht 0%, der Vorderpol 100% der Eilinge.

Kalotermes flavicollis.

Das i von Kalotermes ist relativ schlank und bohnenformig.
Iis weist zu Beginn der Entwicklung eine Linge von 1,22 mm
und einen Durchmesser von 0,42 mm auf. Im Laufe der Zeit
wiichst die Linge auf 1,47 mm und die Dicke auf 0,55 mm an.
Piese Maxima verringern sich bis zum Schliipfen wiederum um
ein weniges. Nihere Angaben dariiber finden sich im Abschnitt
iiber die VolumenvergréoBerung der Termiteneier (S. 251).

Die Hiille ist undurchsichtig und zeigt eine feine, polygonale
IFFelderung, welche, wie viele andere embryonale EKigenheilen, an
diejenige von Blatta germanica (WHEELER, 1889) erinnert. Die
gesamte Oberfliche besitzt einen wachsartigen, wasserabstollen-
den Uberzug. Im auffallenden Lichle ist sie leicht irisierend. Bei
10%0 der Eiliinge liegen auf der Dorsalseite 14-26 Mikropylen, wel-
che in einer geraden bis leicht bogenformigen Reihe hufeisenartig
angeordnet sind (Abb. 2). Thre Anzahl ist nicht wie bei Rhod-
nius (TurT, 1950) eine Funktion des Alters der eierlegenden Weib-
chen, sondern variiert bei der gleichen Termitenkonigin, bzw. dem-
selben Geschlechtstier im Laufe der Zeit vollkommen regellos. Bel
90°%0 der Linge liegt eine spaltformige, durchsichtige und unstruk-
turierte Stelle des Chorions, die bis zum Vorderpol reichen kann.
Sie verbreitert sich wihrend des Anschwellens der Eier und laBt
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Abb. 2. Dorsalansicht des Lies von Kalotermes flavicollis. Oben: FFensterartiges

Feld am Vorderpol, das einen Rifl im Endochorion darstellt und durch welches

maoglicherweise ein erhéhter Gasaustausch stattfindet. Unten: Hinterpol mit
zahlreichen Mikropylen.

Abb. 3. Dorsalansicht des Ilies von Zootermopsis nevadensis mit zahlreichen,
regellos verteilten Mikropylen.

auch ohne Paraffinol den darunterliegenden Dotter erkennen. Wir
vermuten, dafl in dieser Zone ein erhohter Gasaustausch stattfin-
det, weil sich nimlich unter Ol an ihrer Grenzfliiche feine Blasen
ansammeln. Wahrscheinlich ist dies auch die Stelle, an der das
Chorion beim Schliipfen zuerst reif$t.

Der Dotter besteht aus Kugeln von wechselnder Grofie und
leuchtet im Dunkelfeld hell auf. Dazwischen liegen olige Tropf-
chen verteilt. Die gesamte Masse ist leicht opak und wird mit fort-
schreitender IEntwicklung durchscheinender.

Zootermopsis nevadensis.

Das Ei dieser Art ist weniger schlank und etwas kleiner als das-
jenige von Kalotermes [lavicollis, von nieren- bis leicht hantelfor-
miger Gestalt. Der Vorderpol ist etwas stumpfer als der hintere.
Am ersten Tag mifit es 1,16 mm in der Linge und 0,47 mm in der
Breite. Diese MaBle nehmen bis zum IInde der Entwicklung auf
1,38 mm, resp. 0.62 mm fiir den Durchmesser zu. Die Hiille ist
vollkommen durchsichtig und weist ebenfalls eine polygonale IFel-

Acta Tropiea 17,3, 1960



202 Acta Trop. XVI, 3, 1960 — Entomologie

derung auf. Thre Oberfliche ist leicht klebrig und weniger wasser-
abstoBend als diejenige von Kalotermes.

Auch hier schwankt die Mikropylenanzahl betriichtlich und
liegt zwischen 8 und 15. Thre Anordnung, ebenfalls auf der Dorsal-
seite, ist bei den einzelnen Eiern auflerordentlich verschiedenartig.
Bei simtlichen untersuchten Exemplaren war nur eine Fliche zwi-
schen 75%0 und 100%b0 der Eilinge mikropylenfrei; die iibrige aber
war regellos von ihnen bedeckt, wobei die Ginge der Mikropylen
alle nach hinten gerichtet waren (Abb. 3).

Das Elinnere zeigt dhnliche Struktur wie bei Kalotermes. Die
Dottermasse ist aber hier von Anfang an viel durchscheinender.

b) Stadium A und B: Bildung von Blastoderm und Keimanlage.

Stadium A umfaBt die ersten Kernleilungen bis zum Iirschei-
nen der Iinergiden auf der Dotteroberfliche. Da diese im Vitello-
plasma, welches opak ist, nicht sichtbar sind, kénnen sie am leben-
den IXi nicht beobachtet werden. Uber dieses erste Stadium wird
deshalb spiter im histologischen Teil (S. 215) berichtet, da es sich
als notwendig erwies, die Verhiltnisse aus liickenlosen Schnitl-
serien zu rekonstruieren.

Mit Hilfe des Zeitrafferfilmes aber gelang es, die Bewegungs-
vorginge der gesamten Eimasse, welche gleichzeitig mit der Wan-
derung der Kerne ablaufen, etwas zu kliren. Im Zusammenhang
mit rhythmischen Kontraktionen des Dotter-Iintoplasma-Systems
wandern die Kerne gegen die Oberfliche. Besonders deutlich sind
diese Bewegungen an den beiden Ilipolen. Man erkennt dort, wie
einzelne Kiigelchen der Lisubstanz periodisch ins Innere versin-
ken und darauf wieder sichtbar werden. Nach MAHR (1957) soll
diese Bewegungserscheinung durch das zentrale Plasmareticulum
verursacht werden,

Die ersten Furchungsenergiden erscheinen an der Stelle der
spiteren Keimanlage an der Oberfliche, womit das Stadium A am
4. Tage seinen AbschluB} findet. Dieser Zeitpunkt i3t sich im Film
an verinderten Dotterbewegungen erkennen. Die rhythmischen
Kontraktionen der IXimasse gehen iiber in ein regelloses Hin- und
Herwogen der auflersten Dotterschicht, durch welches der Dotter
von den beiden Eipolen retrahiert wird. Durch eine periphere Dot-
terstromung, welche auf der Ventralseite bei 20%0 der Eiliinge ein-
setzt und sich um den hintern Eipol herum nach der Dorsalseite
erstreckt, werden die IFurchungskerne zur spiiteren Keimanlage
vereinigt, wobei sie gleichsam wie durch ein FlieBband aufl der
Riickenseite zwischen 0% und 13%0 der Ililinge am 6. Tage zu-
sammengeschoben werden. Bei Gryllus domesticus scheint dieser
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Vorgang etwas anders zu verlaufen, indem das Keimanlagemate-
rial auf Dorsal- und Venlralseite von vorn nach hinten transpor-
tiert wird (MAHR 1957). In beiden Fillen jedenfalls ist eine peri-
phere Dotterstromung fiir die Bildung der Keimanlage verant-
wortlich.

¢) Stadium C: Differenzierung der Keimscheibe und Bildung der
Vitellophagen.

Wilhrend dieser Vorgiinge sind aulerlich keine Verinderungen
feststellbar. Die Differenzierung der Keimscheibe und die Bildung
der Vitellophagen sollen im histologischen Teil niher behandelt
werden (S. 218).

d) Stadium D: Amnionfaltung.

Bei Kalotermes beginnt die Amnionbildung am 8. Tage. Dabel
falten sich der hintere und der seitliche Rand der Keimscheibe um
und wachsen nach vorn, bzw. gegen die Milte hin zusammen. Am
Schlufl vereinigt sich der hinterste Punkt der umgelegten Keim-
scheibe mit deren vorderstem Rand. Auf diese Weise entsieht eine
Hohlkugel, welche im optischen Schnitt als Ring erscheint. Diese
Vorgiinge sind mit dem 9. Tage abgeschlossen, in welchem Zeil-
punkt sich die Keimblase iiber eine Eilinge von 10%0 erstreckt.

Die Amnionfaltung spielt sich bei Zootermopsis gleichartig ab.
Sie ist aber bei 267 C bereits 4 Tage nach der IKiablage abge-
schlossen.

Im Gegensatz zu den meisten tibrigen hemimetabolen Insekten
zeigen die Termiteneier keine Liinrollung des Keimes in den Dol-
ter hinein. Die IFaltung des Amnions erfolgt ausschlieflich an der
Oberfliche und ohne jegliche Bewegung des Keimes. Ahnliche
Verhéltnisse finden sich unter den hemimetabolen Insckten nach
unserem Wissen nur noch bei der Ordnung der Blattaria (CHOLOD-
KOWSKY 1891 und WHEELER 1889) und der Dermapleren (WEBER
1954).

e) Stadium IZ: Verschicbung und Lingenwachstum des Keimes.
Kalotermes flavicollis.

Die Keimblase beginnt langsam zum Hinterpol zu wandern und
nimmt wihrend dieser Zeit an Umfang zu. Amniale und embryo-
nale Wand sind noch von gleicher Dicke, eine Unlerscheidung von
Vorder- und Hinterpol 1! sich in diesem Stadium noch nicht er-
kennen. Am Iinde des 12. Tages wiichst der Keim in die Linge und
bedeckt am 15. Tag die Venlralseite auf einer Linge von 0% bis
15%. Das Amnion ist nunmehr nur noch eine diinne Zellschicht,
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welche am lebenden I£1 kaum mehr in Frscheinung tritt (Abb. 4a).
Das dem IHinterpol zugekehrte Ilnde des Keimstreifs hat sich ver-
breitert und LBt jetzt deullich zwei Kopllappen erkennen.

Zoolermopsis nevadensis.

Das Auswachsen des Keimes erfolgt hier ohne vorherige Ver-
schicbung vom Entstehungsort aus. Am 8. Tag bedeckl er iiber
den [Fihinterpol gewolbt die Dotteroberfliche. Die Kopflappen lie-
gen auf der Riickenseite des Eies. Der Keim zeigt damil eine we-
sentlich stirkere Dorsalkriimmung als derjenige von Kalotermes
(Abb. ba). Moglicherweise stellt diese Lage des Keimes den Nor-
malfall der Termitenentwicklung dar, zeigen doch die Abbildun-
gen von KNOWER (1900) Tafel 32 und von HOLMGREN (1909) FFig. 14
dieselben Verhiiltnisse, wihrend bei Nalotermes die Verschiebung
der Keimblase von ihrem Entstehungsort zum Hinterpol, oder so-
gar um diesen herum aul die Ventralseile, wohl einen Sonderfall
darstellt.

f) Stadium F: Segmentierung des Keimstreifs, Einstilpung des
Stomoddumes.

Kalotermes flavicollis.

Mit dem weitern Liangenwachstum des Keimes setzt von den
Kopflappen ausgehend und nach hinten fortschreitend dessen Seg-
mentierung ein. Am 17. Tag lassen sich bereits die ersten vier Me-
tamere deutlich erkennen. Die Kopflappen sind nun in priaanten-
nales und antennales Segment aufgeteilt, wobei der vorderste un-
paare Hocker das Acron bildet. Der drilte, zu beiden Seilen deul-
lich vom iibrigen Keim abgesetzte Abschnitt stellt das Mandibu-
larsegment dar. Der daran anschlieBende Teil zeigt noch keine
Gliederung. Auf dem zwischen Antennal- und Mandibularsegment
eingeschobenen Interkalarmetamer beginnt sich das Stomodium
als leichte Grube einzusenken. Bis zum 21. Tage gliedern sich der
Reihe nach die zwei Maxillar- und die drei Thorakalsegmente ab.
Die stomodiale Grube hat sich weiler vertiefl. Der Keim bedeckt
nun die Ventralseite des IZies von 0% -60% der Linge, wobei der
segmenlierte Teil bis 45%0 reicht und der restliche Teil das unge-
gliederte Abdomen darstellt (Abb. 4b).

Zoolermopsis nevadensis.

Der Keim von Zootermopsis beginnl sich, in gleicher Weise wie
bei Kalotermes beschrieben, anfangs des 9. Tages zu melamerisie-
ren (Abb. bb) und zeigl am Ende des 10. Tages in der Kopf- und
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Thoraxregion die vollstiindige Gliederung. Auf dem Antennalseg-
ment werden bereils die knospen der Anhéange als kleine Iirhe-
bungen sichtbar (Abb. 5¢, d).

g) Stadium G: Seqgmenticrung des Abdomens, Caudalkriimmunyg,
Finstiilpuny des Proctoddums.

Kalotermes flavicollis.

Am 22, Tag gliedert sich das erste Abdominalsegment ab, wor-
aufl bis zum 23. Tage die nichsten drei folgen. Der nicht mela-
merisierte Teil des Abdomens beginnt nun dorsalwiirts einzuknik-
ken, womit die ventrale Caudalkrimmung zustande komml. Da-
durch taucht der ganze ungegliederte Teil des Hinterleibes leicht
in das LEiinnere ein. Der bisher rein superficielle Keim zeigt da-
mit — erstmals in seiner Intwicklung — andeutungsweise die
Tendenz, in den Dotter einzudringen.,

Diese Bewegung darf aber nicht als Einrollbewegung gewertet
oder mit dieser verglichen werden, denn bei den invaginierten
Keimtypen (KRAUSE 1939) erfolgl diese in einem viel fritheren Sta-
dium, wo meist noch keine Segmente abgegliedert sind. Zudem
ist eine IFolge der Linrollung die Amnionbildung, welche ja bei
den Termiten auf dem vorliegenden Stadium bereits vor sich ge-
gangen ist.

Nach vollzogener Caudalkriimmung wird das 5. Abdominalseg-
meni sichtbar, worauf sich am 24. Tag der LEnddarm vorerst als
flache Grube am hinteren Rande des umgeklappten Schwanzleiles
bemerkbar macht (Abb. 4¢). Die restlichen Metamere werden nun
abgegliederl, wobei das 6. Abdominalsegment genau vor und das
7. direkl hinter die FFaltungsstelle der Caudalkriimmung zu liegen
kommen. Das Proctodiium vertieft sich wihrend dieser Vorginge
weller und erreicht bald das vierthinterste Metamer.

Am 25. Tag ist der Keimstreil vollstindig gegliedert und weisl
fiint von auen deutlich erkennbare Kopfsegmente aufl. deren An-
hiinge bereils gut ausgebildet sind. Labrum und Antennen heben
sich klar vom Keim ab. Die Mandibeln zeigen kugelformige Ge-
stalt. 1. und 2. Maxillenpaar sind langgestreckt und zeigen an ih-
rer Innenscile zwei kleine, blasenihnliche Knospen, welche bereits
die spiitere Gabelung dieser MundgliedmaBen in drei Aste andeu-
ten. Die EExtremitiitten der drei Thoraxsegmente sind elwas Linger
als dicjenigen der beiden davor liegenden Koplsegmente und sind
schon leicht gekriimmt. Das 1.—6. Abdominalsegment trigt Ix-
tremitittenknospen, deren Groffe von vorn nach hinlen abnimmt,
withrend die vier hinlersten Metamere noch keine Beinanlagen tra-
gen (Abb. 4dj.
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Bis zum 30. Tage dindert der Kmbryo seine dufBlere Gestalt nur
noch unwesentlich. Die duBlersten Aste des 1. und 2. Maxillenpaa-
res haben sich verliingert und caudalwirts gebogen. Dadurch wird
in der Profilansichi der mittlere Ast, welcher sich vergroffert hat,
deutlich sichtbar, wihrend der dritte immer noch als Knospe an
der Basis der Maxillen liegl. Die Beine der drei Thoraxsegmente
sind kaum merklich in die Linge gewachsen. Siimtliche Abdomi-
nalmetamere Iragen nun paarige Iixtremititlenknospen. wobei die
des 1. Hinterleibsegmentes sich deutlich vergrofert haben. Der
Enddarm ragt tiber die Umfaltungsstelle der Caudalkrimmung in
den Dotler hinein. Der Keimstreil bedeckt in diesem Stadium
nahezu die ganze Venlralseite des IKies von 0%0—83%0 der Linge
(Abb. 4d).

Zoolermopsis nevadensis.

IFir Zootermopsis liegen die Verhiiltnisse dhnlich wie bei Kalo-
leemes flavicollis. Das erste Abdominalsegment gliedert sich zu
Beginn des 11. Tages ab. worauf wihrend der lolgenden 214 Stun-
den die néichsten drei Metamere entstehen und die erste knickung
der Caudalkrtmmung aufltritt (Abb. He). Iinde des 14, Tages macht
sich eine erste Vertielung des Proctodiiums am hinteren Rande des
-— nun schon recht langen — umgeklappten Abdomenteiles be-
merkbar. Die xtremititenknospen der vordersten vier Ilinter-
leibssegmente heben sich sehr deutlich vom Keimstreif ab. wo-
bei sie am ersten bereits zu kleinen Anhiingen ausgewachsen
sind (Abb. 5. Diese Diflerenzierungen der Extremitiitenanla-
gen an den Abdominalmetanieren erfolgen hier relativ friither als
bei Kalotermes [lavicollis, wo sie erst am vollstindig segmentier-
ten Keime auftreten.

Anfangs des 14 Tages ist der Embryo ginzlich gegliedert. Die
Antennen sind nach hinlen gebogen und reichen bis zu den Man-

4

Abbot Entwicklung und Umlagerungen des Keimstreifs von Kalotermes flavi-
collis. a) 15. Tag: Junger. noch unsegmentierter Keimstreif auf der Fivenlral-
seite; by 22, Tag: Der Keim LBt deutlich Kopf- und Thoraxsegmenle erkennen
und steht kurz vor der Caudalkriimmung: ¢ 24, Tag: Durch die Caudalkriim-
mung versinkt das Abdomen leilweise im Dotter; ) 29, Tag: Der Keim ist voll-
stiimdig melamer:; Maxillen deuliich gegabelt; ¢) 31, Tag: Amnion und Scrosa
sind zerrissen, Beginn der Umrollung; ) Etwa 5 Stunden spiiter als Abb. ¢).
Der Keim liegt nun nahezu ganz aul der Fidorsalseite; g) 32, Tag: Trolz der
Umrollung bleibt die Caudalkritmmung erhallen; hy 34, Tag: Rolation des 1<m-
bryvos von 180% um die Filiingsachse: 1) 35. Tag: Der Embryo hat nun seine
definitive Orientierung im I2i erlangt: j) 38. Tag: Der Keim beginnt den Dotler
dorsalwiirts zu umwachsen; k) 40. Tag: Kurz vor dem Riickenschlufd, Dorsal-
organ fast vollstiindig riickgebildet. Exkretstoffe als zahlreiche helle Inseln iiber
den ganzen Keim verteilt; 1) 54 Tag: Schliipfbereiter Embryo eng im i zu-
sammengedriingt. Vergroberung ca. 10,
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dibeln. Die MundglicdmaBen zeigen dhnliche Gestalt wie bei Kalo-
termes, withrend die Extremitaten der Thoraxregion etwas linger
sind. Die Anhiinge des 1. Abdominalsegmentes haben sich zu liing-
lichen extremitiitenartligen Fortsilzen differenziert. Zugleich aber
sind die Gliedmallenknospen des 2.—4. Segmentes wieder etwas
riickgebildet worden, withrend sie an den letzten fiinf erst jetzt
deutlich erkennbar werden. Der IZnddarm erreicht nahezu die dop-
pelte Linge des umgelegten Hinterleibsteiles. Der Keim liegt nun
S-formig an Hinterpol und Ventralseite des Lies angeschmiegl
(Abb. 5f).

h) Stadium H: <Ausrollung» des Keimes.

Die erste Phase der Keimumlagerung ist, ihrem Bewegungsab-
laut nach, der Ausrollung des invaginierten oder immersen Typs
sehr dhnlich (z. B. Platycnemis, Tachycines u.a.). Am 31. Tag glei-
tet der IX'mbryo von Kalotermes mit dem Kopf zum Hinterpol und
langsam um diesen herum, bis 19 Stunden spiiter die Mandibeln
bei 0% der Eilinge liegen. Dies hat zur Folge. dal der Keim ge-
gen das Chorion geprefit wird, wodurch sich die einzelnen Extre-
mititen dem Korper eng anschmiegen. Iis hat den Anschein, als
wolle sich der Ilmbryo gegen das Ammnion stemmen. Vermutlich
ist dieser Vorgang die Ursache fiir das Sprengen der Embryonal-
hiillen, wobei offenbar auch dic den ganzen Liiinhalt umgebende
Serosa zerrissen wird (Abb. 4e). AnschlieBend gleitet der ganze
Keimstreif innert acht Stunden iiber den Hinterpol um den Dotter
herum auf die Dorsalseite, wobei die Caudalkrimmung erhalten
bleibt (Abb. 4f, g). Der kleinere Teil des zersprengten Amnions
schrumpft vor dem Kopf zusammen, withrend der groBere im Ver-
laufe der Umrollung handschuhfingerartig umgestiilpt und hinter
dem IEmbryo nachgezogen wird. Die Serosa slaucht sich schlieB-
lich vor dem vorwirtsgleitenden Keim zum Dorsalorgan zusam-
men. Damit ist die erste Phase der Keimbewegungen abgeschlos-
sen. Bei Zootermopsis sind diese Vorgiinge vollkommen gleich-
artig, doch laufen sie am 15. Tage ab (Abb. 5h). Beim Embryo von
Kalotermes sind nun die Extremititenknospen des 1. Abdominaul-
segments ebenfalls zu lingeren Anhingen ausgewachsen (Abbh. 4t).

i) Stadiuam I: Rotalion des Keimes.

Nach vollendeter Umrollung beginnt sich das Dotter-Iinto-
plasma-System in der Gegend des hintern Randes des Dorsalorga-
nes rthythmisch zu kontrahieren. Diese Bewegungen beschriinken
sich vorerst nur auf diese Stelle und sind noch schwach. Mit der



H. Striebel, Zur Embryonalentwicklung der Termiten 209

Zeit verstirken sie sich aber und laufen wellenartig durch den
Dotter zum Hinterpol. Zuerst entsteht liings des hintern Randes
des Dorsalorganes eine tiefe Ringfurche, woraufl sich der Dotter
weiler hinten zu kontrahieren beginnt und vorne sich wieder aus-
dehnt. So erfolgen diese Bewegungen wechselweise und perio-
disch. Nach MAHR (1957) soll bei Gryllus domesticus das zentrale
Plasmareticulum fiir diese Kontraktionen verantwortlich sein: sie
werden dort ungestort fortgesetzt, auch wenn die Keimanlage
durch Schniirungen unterbunden wurde. Bei den Termiten hin-
gegen diurften diese Bewegungen nicht allein auf das zentrale
Plasmareticulum zuriickzufiihren sein, da es ja hier, wie erwihnt,
spirlich ausgebildet ist. Da zudem die Kontraktionen am hintern
Rande des Dorsalorganes weitaus am stirksten sind, mufl man
annehmen, dall auch dieses an jenem Mechanismus mitbeteiligt
ist. Sicherlich handelt es sich hiebei nicht um Wachstumsbewe-
gungen, sondern um Kontraktionen im eigentlichen Sinne, denn
sie erfolgen periodisch und in einem relativ raschen Rhythmus.
Zwischen der cinen maximalen Einschniirung am hintern Rande
des Dorsalorganes bis zur niichsten verstreichen rund 50 Minuten.
Verglichen mit der langsamen Gesamtentwicklung ist dies also ein
relativ rascher Vorgang.

Bis zum 34. Tage nehmen die Dotter-Entoplasma-Kontraktio-
nen die Form peristaltischer Bewegungen an. I£s kénnen nun drei
Zentren maximaler Einschniirung beobachtet werden, die sich pe-
riodisch von vorn nach hinten fortlaufend kontrahieren. Damit
wird die Rotation ausgelost, bei welcher der Keim von der kon-
vexen Seite her am Chorion entlang auf die konkave gleitet. Iir
fiihrt eine Drehung von 180° um die Dottermasse herum durch,
wobei die Rotationsachse mit der Eilingsachse zusammenfillt
(Abb. 4g, h). Der Keim nimmt jetzlt wieder die ventrale L.age ein.
Der Kopft liegt im Llivorderpol und das Abdomenende in dem mit
Mikropylen bedeckten Eihinterpol. Bel Zootermopsis liuft diese
2. Phase der Keimumlagerung vollkommen gleichartig am 19. Tag
ab (Abb. 51, k). Die Dotterkonlraktionen erfolgen hier ungefihr im
gleichen Rhythmus wie bei Kalotermes und zeigen auch densel-
ben Mechanismus.

k) Stadium K: Riickbildung des Dorsalorganes, Riickenschlufs.
Kalotermes flavicollis.

Nach Abschlull der Keimumlagerungen beginnt sich das Dor-
salorgan zuriickzubilden. Der von diesem umschlossene Kopfdot-
ter wird dabei langsam resorbiert. Dieser Vorgang 1if3t sich sehr
cut am lebenden I2i verfolgen. Am Ende des 34. Tages ist das Riik-
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kenorgan noch vollkommen von Dotterkugeln ausgefiillt und re-
lativ diinnwandig. 24 Stunden spéter aber zeigt sich in seinem
Innern am vorderen Rand eine bereits dotterfreie Zone (Abb. 4i).
Mit der Resorption des Inhaltes beginnt das Dorsalorgan zusam-
menzuschrumpfen, wobei sich seine Wandung stark verdickt
(Abb. 4j). Am IEnde des 40. Tages ist es nur noch als kleine Zell-
ansammlung iiber dem Oberschlundganglion zu erkennen (Abb.
4k), und in den folgenden Stunden verschwindet es ginzlich. Der
restliche Dotter ist wiithrend dieser Vorginge feinscholliger gewor-
den (Abb. 4j).

Am 35. Tag werden im vordersten Teil des Kopfes die Umrisse
des Cerebral- und im Labrum diejenigen des IFrontalganglions
deutlich sichtbar, da an diesen Stellen die Korperdecke sehr durch-
scheinend 1st. Oberhalb der Mandibeln, der Maxillen und der
Beine beginnen sich erste Ansammlungen des Fettkoérpers zu bil-
den, welche im Dunkelfeld aufleuchten. Auch die Abdominalseg-
mente zeigen helle Inseln von Fettzellen. In der Thorax- und Hin-
terleibsregion sind diese streng metamer geordnet (Abb. 4j, k). Da
siec den Ganglien seitlich anliegen, sind diese nicht zu erkennen.
Mit dem Iiktoderm umwiichst nun der FFettkorper den Dotter dor-
salwiirts. Dieser bleibt dabei segmental gegliedert, so dal} sich auf
Thorax und Abdomen helle Streifen abheben. Am 40. Tag treffen
die beiden seitlichen Keimriinder dorsal aufeinander, wodurch der
RiickenschluBl erfolgt. Aul’ der gesamten Oberfliche des Hinter-
leibes verleilt entstehen jetzt kleine dunkle IFlecken. Bei diesen
soll es sich nach GrASSE 1949 um Exkrete handeln, ohne dafl aber
bisher Harnsaure oder Harnstoff chemisch nachgewiesen worden
wire. Mit fortschreitender Entwicklung vergroBern sich diese In-
seln und lassen kristalline Struktur erkennen, was die Vermutung
bestirkt, dafl es sich hier tatsiichlich um Exkretstoffe handelt
(Abb. 4 1). Die Antennen reichen jetzt bis zum Prothorax und lie-
gen zwischen den MundgliedmaBen eingebettet. Das zweite Maxil-

Abb. 5. Entwicklung und Umlagerungen des Keimstreifs von Zootermopsis neva-
densis. a) 8 Tage alter Keimstreif {iber den Lli-Hinterpol gewdlbt. b) Nach
9 Tagen haben sich drei Kopfsegmente abgegliedert; ¢) Am 10. Tag ist der Keim
bis zum 1. Abdominalsegment metamerisiert, das Stomodidum beginnt sich ein-
zusenken; d) Zu Beginn des 12. Tages werden das Labrum und die ersten Extre-
mitiiten sichtbar; e) Ende des 12. Tages beginnt sich das Abdomenende nach
der Eidorsalseite einzukriimmen; f) Am 1+4. Tag senkt sich das Proctodium als
vorerst seichte Grube ein. Der Keim liegt S-formig der Iiventralseite an; g
Venlralansicht eines 16tigigen Keimes. Gabelung der Maxillen! h) Das Dorsal-
organ ist im Verlaufe der Umrollung entstanden. Das Proctodium reicht tiber
den Keim hinaus in den Dolter; i) Keim wihrend der Rolation von 180° um
die Lilingsachse. Maxillen deutlich dreizipflig; j) Gleiches Stadium wie i),
jedoch Ventralansicht. Segmentaler Fettkérper bereits vorhanden; k) Riicken-
schlull vollendet, Caudalkriimmung jedoch noch nicht riickgebildet. Ver-
groBerung ca. 35X,
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lenpaar hat sich gegen die Mitte zu und nach vorne verschoben:
es liegt nun median zwischen dem ersten Maxillenpaar. Die drei
Beinpaare sind bereils in Coxa, Trochanter, IFemur, Tibia und Tar-
sus gegliedert. Am 1. Abdominalsegment beginnt sich das rudi-
mentire Extremititenpaar zurickzubilden. Der ganze Hinterleib
hat sich verkiirzt, so dafl nur noch sein 10. Segment, welches die
Anlagen der Cerci trigt, umgeklappt bleibt.

Bei Zootermopsis bildet sich das Dorsalorgan bis zum 23. Tag
zuriick, woraul in den nichsten 24 Stunden der Riickenschluf er-
folgt, welcher sich in derselben Weise wie bei Kalotermes flavi-
collis vollzieht (Abb. 5k). Auch die GliedmaBen sind vollkommen
gleichartig ausgebildet.

Damit hat der Termitenembryo seine endgiiltige Korpergestalt
erreicht. Am Riicken laBt sich der median liegende Herzschlauch
an seinen Kontraktionen erkennen.

1) Stadium L: Erhdhte Beweglichkeit des I'mbryos, Differenzie-
rung der Gliedmapen, Schlipfakt.

Nach dem Riickenschluf3 vereinigen sich die segmentalen Inseln
des Fettkdrpers und erfiillen so die gesamle Leibeshohle, Der 1im-
bryo zeigt von Tag zu Tag vermehrte Iligenbeweglichkeit unter
der Eihiille. AuBerlich verindert sich bis zum Schliipfen nur noch
wenig. Die Antennen gliedern sich in kugelige Segmente und neh-
men damit moniliforme Gestalt an. Die vorerst blasenformigen
Mandibeln werden zu Tetraedern. Der duBerste Ast der 1. Maxille
differenziert sich zum Maxillarpalpus, withrend die beiden innern
zu Galea und Lacinia werden. Das nach median verschobene
2. Maxillenpaar verschmilzt an seiner Basis zum Praementum des
Labiums. Der dullere Ast gliedert sich in die einzelnen Abschnitte
des Labialpalpus; die zwei innern liefern Glossen und Paraglos-
sen. Die Tarsen der Beine lassen jetzt die beiden IEndklauen er-
kennen, welche bis zum Schliipfen leicht chitinisiert und gelb-
braun werden. Der gesamte iibrige Embryo von Kalotermes bleibt
sonst unpigmentiert. Der Anhang des 1. Abdominalsegmentes hat
sich vollig riickgebildet.

Bei Zootermopsis entsteht am hintern Rand eines jeden Ter-
gites ein Kranz von Borsten. Diese werden am letzten Tag vor dem
Schliipfakt stark gelbbraun pigmentiert. Selbst die Beine und
MundgliedmaBen sind von solchen chitinisierten Borsten bedeckt.
Mit Ausnahme der distalen Teile von Mandibel und Maxille sind
dies aber die einzigen chitinisierten und damit gelblich bis briun-
lich gefiirbten Stellen des IEmbryos von Zootermopsis.

Allméhlich setzen im Kopf Kontraktionen der méchtig entwik-
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kelten Dorsoventralmuskulatur ein. Durch diese in der Folge im-
mer stiarker werdenden Bewegungen stiilpt sich der Stirnteil perio-
disch ein und aus. Dadurch wird bei Kalotermes am b4., bei Zoo-
termopsis am 28. Tag der Schliipfakt eingeleitet. Diese immer wie-
derkehrenden Kontraktionen und Dilatationen des Kopfes provo-
zieren am Eivorderpol ein ZerreiBBen des Chorions. Bei Kalotermes
reiBt die Hiille an der Stelle des erwiihnten fensterartigen Fel-
des. Durch die entstandene Offnung quillt vorerst nur ein Teil des
Kopfes blasenartig hervor. Durch vermehrte Lligenbewegung des
IEmbryos wird sie in der I'olge stark erweitert, und in den niich-
sten 2 Stunden befreit sich die Larve vollends.

[.von Kalotermes

I1. Histologische Untersuchungen der Stadien A-
[lavicollis.
a) Das Ei.

Die Iiihille zerfallt bei Kalotermes flavicollis in zwei Schich-
ten, in eine dubere, das 1,2 « dicke Exochorion, und in eine innere,
das Endochorion, von 1,3 p Dicke. Das IExochorion ist optisch
homogen und, abgesehen von den kleinen Dellen der Mikropylen,

i

ohne jegliche Struklur und von briunlich-gelber I'arbe (Abb. 6).

) i
Mi.G. Exoch. Endoch

Abb. 6. Liingsschnitt durch das Chorion von Kalotermes. Rechls Mikropyle
ctwas seitlich getroffen, links Medianschnitt durch die Mikropyle und den
Mikropylengang.

Diese glasklare Schicht ist vollkommen durchsichtig. Das IEndo-
chorion ist von feinsten, nur mit starksten Vergrollerungen wirk-
lich erkennbaren Strukturen durchsetzt. Sie erscheinen mit Ol-
timmersionen betrachtet als aus kleinsten, dunklen Granulae zu-
sammengeselzte IFiguren, zwischen welchen kornchenfreie Zonen
liegen, die netzartig die ganze Eioberfliche bedecken und so die
oben erwithnte I'elderung hervorrufen. Moglicherweise handelt es
sich Dbei diesen als dunkle Plinktchen erscheinenden Granulae um
feinste, von Luft erfiillte Poren, welche iiber das gesamte I'ndo-
chorion verteilt sind. Jedenfalls verursachen diese die optische In-
homogenitiit, wodurch das Licht dispersiert und damit das Cho-
rion undurchsichtig wird. Bringt man das IXi in Paraffinél, so
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kann man verfolgen, wie dieses die Ilihiille von vorn nach hinten
langsam fortschreitend allméhlich durchsichtig macht. Das be-
reits erwiahnte fensterartige und strukturlose Feld am Vorderpol
erweist sich im Schnitt als ein Rif im Endochorion; wahrschein-
lich dringt das Ol hier via Exochorion unter das Endochorion ein
und macht die Eihiille optisch homogen. Es scheint tibrigens, daf3
durch dieses aus reinem Exochorion bestehende Fenster auch ein
vermehrter Gasaustausch zwischen Keim und AuBenwelt moglic’
ist, denn bei einem unter Paraffinol lebenden Ei sammeln sich
hier feine Luftblasen an.

Im Gegensatz zu Kolotermes ist das Chorion bei Zootermopsis
nicht in zwei nahezu gleich dicke Schichten geteilt. Die duflere ist
mit 0,7 @ wesentlich diinner als die innere. Sie unterscheidet sich
von dieser nur durch ihre dunklere IFarbung. Das Iindochorion ist
hellgelb und wie das lKxochorion vollkommen strukturlos. Seine
Dicke betrigt 2,56 u. Die gesamte Eihiille ist damit wesentlich stér-
ker entwickelt als bei Kalotermes. Als weiterer Unterschied fillt
die Durchsichtigkeit des Chorions bei Zootermopsis auf. I's scheint,
dafl die Beschatfenheit der I<ihiille je nach der Lebensweise der
betreffenden Termitenart mehr oder weniger gut gegen Wasser-
verlust schiitzt. So weist z. B. das Iikndochorion bei Cryptotermes
brevis, einer andern Trockenholztermite, eine ihnliche granulise
Struktur auf wie dasjenige von Kalotermes, wihrend das Ei von
Reticulitermes lucifugus, einer ausgesprochen feuchtigkeitslieben-
den Art (LLRNST 1957), demjenigen von Zootermopsis sehr dhnlich,
ebenfalls vollkommen durchsichtig ist. Tatsidchlich ertragen die
Eier von Kalotermes Trockenheit besser als diejenigen von Zoo-
termopstis. Dies zeigte sich vor allem beim Wigen, indem es un-
moglich war, in ungesittigter Luft das Gewicht der rasch
schrumpfenden Eier von Zootermopsis einwandfrei zu ermitteln.
Ahnliches gilt laut BucHLT (1958) auch fiir Reticulitermes luci-
fugus. Dagegen wiesen die gegen Wasserverlust besser geschiitzten
Ifier von Kalotermes flavicollis selbst nach mehreren Stunden keine
Gewichtsabnahme auf. Erst nach Tagen beginnen sie bei 50—60%0
rel. Luftfeuchtigkeit zu schrumpfen.

Die Mikropylen sind von relativ einfachem Bau und bestehen
aus ILindellungen des IExochorions, das an dieser Stelle etwas
dicker ist. Der Rand dieser Vertiefung zeigt zudem eine wulst-
artige Verdickung, wodurch ein kraterihnliches Gebilde von rund
10 @« Durchmesser entsteht, dem auf der Innenseite kein Endo-
chorion anliegt. Vom hintern Rand dieses kleinen Kraters fiihrt
ein 15 « langer und kaum 1 ¢ weiter Kanal zwischen Exo- und
IEndochorion nach der Dotteroberfliiche (Abb. 6).

Der Dotter ist im fixierten Iii meist zu einer kompakten Masse
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verschmolzen, die nur von einzelnen Blischen durchsetzt ist, wel-
che von den zwischen den Dotterkugeln eingestreuten Oltréopfchen
herriihren, die beim Fixieren herausgelést worden sind. Die Dot-
termasse wird durch das Heidenhain’sche Haematoxylin sehr
stark angefarbt, so dafl sie braunschwarz und vollkommen un-
durchsichtig wird. Das Delafield’sche Haematoxylin hingegen wird
vom Dotter nicht sehr stark aufgenommen und 1iBt ibhn relativ
hell erscheinen. Er wird dabei leicht kobaltblau. Aus diesen Griin-
den erwies sich die zweite I'drbung fiir die Darstellung der ersten
Kernteilungen im Iii als wesentlich gilinstiger .

Wie bereits WEBER 1954 erwiahnt, sind die Eier der Termiten
auBerordentlich plasmaarm. Ein eigentliches Keimhautblastem
oder Periplasma fehlt ganzlich. Auch ein zentrales, zusammen-
hingendes Plasmareticulum la6t sich am fixierten Objekt nicht
feststellen. Das einzige, deutlich erkennbare Plasma findet sich
als Hof um den Likern angeordnet. Dieser liegt in der Mitte des
Eiquerschnittes, etwas niaher bei der Dorsalseite zwischen 45 und
50%0 der Eilinge. Senkrecht unter diesem finden sich bei frisch
abgelegten Liern auf der Ventralseite zwei Polkérperchen, welche
nach rund einem Tag verschwinden. Auf Grund der Schnittbilder,
die wir bei Eiern erhielten, welche unmittelbar nach beobachte-
ter Ablage fixiert werden konnten, kénnen wir die Angaben und
Darstellungen von KNOWER (1900) (Ilig. 2 auf Tafel 29) durchaus
bestitigen. Da die Vereinigung des minnlichen und weiblichen
Pronucleus in solchen Fillen stets schon beendet war, mufl ange-
nommen werden, daBl sich die Reduktions- und Befruchtungsvor-
gange noch im Mutterleib kurz vor der Ablage des Liies abspielen.

b) Stadium A: Erste Kernteilungen.

Bei Kalotermes dauert es volle 24 Stunden, bis sich der Eikern
zum erstenmal teilt. Schnittserien durch eintigige Eier zeigen die-
sen in Anaphase. Danach folgen die niachsten Teilungsschritte in
relativ kurzen Zeitabschnitten. Dieses langsame Iinsetzen der
Kernteilungen nach der Eiablage, gefolgt von einem raschern Tei-
lungsrhythmus, ist auch bei Platycnemis (SEIDEL 1929) bekannt.
Im Gegensatz dazu erfolgen die einzelnen Teilungsschritte bei an-
dern Insekten, z. B. bei Gryllus (KANELLIS 1952) von Anfang an
in vollkommen gleichférmigem Rhythmus. Zwischen den einzel-
nen IFurchungen verstreichen hier bis zum 64-Kern-Stadium je
2% Stunden, worauf die Energiden die Oberflache erreichen. Nach
1% Tagen finden sich im Ei von Kalotermes 8 Kerne, welche schon
itber ein grofles Eivolumen verteilt liegen. 6 Kerne entfallen dabei
auf die hintere Eihilfte, wiahrend nur 2 vor der Eimitte liegen
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Abb. 7. Verteilung der Furchungskerne im optischen Schnitt. Die Kerne im
Dotterinnern sind durch schwarze Punkte, diejenigen, welche die Dotterober-
fliiche bereits erreicht haben, durch Ringe markiert.

(Abb. 7a). Besonders auffallend ist die strenge Synchronie der
Mitosen. So zeigt eine komplette Schnittserie durch ein I%i dieses
Stadiums simtliche 8 Furchungskerne in Anaphase. Iis folgt dann
rasch das 16- und 32-Kernstadium (Abb. 7 b), und schon 11 Stun-
den spiiter (d. h. 47 Stunden nach der Iiablage) sind bereits 64
IKerne vorhanden, welche nunmehr sehr nahe an der Dotterober-
[liche liegen. Von nun an erfolgen die Teilungen heterochron:
2 Tage alte Ilier zeigen in ihrem hintern Teil mehrere Mitosen,
withrend in den vordern zwei Dritteln nur Ruhekerne vorhanden
sind. Dies hat zur I‘olge, daB in der Nihe des Hinterpols die ersten
I‘nergiden an der Oberfliche genau in der Milte der spiteren
Keimanlage erscheinen. Mit dem 128-Kern-Stadium wird die Bil-
dung des Blastoderms eingeleitet.

¢) Stadium B: Bildung von Blastoderm und Keimanlage.

Zu Beginn des vierten Tages der IEntwicklung ist der 7. Tei-
lungsschritt abgeschlossen. Die einzelnen Kerne sind nur noch spir-
lich von Plasma umgeben. 116 Energiden haben die Doltterober-
fliiche, welche — wie bereits erwihnt — von keinem Keimhaut-
blastem bedeckt ist, erreicht. wihrend die restlichen 12 im I<i-
innern zuriickbleiben (Abb. 7¢). Die Verteilung der Kerne ist auch
in diesem Stadium ungleichméfig; sie licgen am Hinlerpol dich-
ter beisammen als am Vorderpol. I'rither als bei andern hemi-
melabolen Inseklen kann hier eine Kernkonzentration in der Ge-
gend der zukiinftigen Keimanlage beobachtet werden. Sie ist aber
nicht die IYolge einer superficiellen Zusammenscharung, sondern
vielmehr einer erhohten Zuwanderung der IEnergiden aus den:
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Dotter. Mit dem folgenden 8. Teilungsschritt wird diese Kernan-
sammlung gegen Iinde des 4. Tages noch deutlicher (Abb. 7d). I
[liinnern finden sich nur noch 9 Iinergiden, die sich vorerst von
den tibrigen morphologisch in keiner Weise unterscheiden lassen.
Von diesen werden keine weitern mehr an die Oberfliiche wan-
dern, aber ihre Anzahl wird sich durch weitere Teilungen noch auf
ca. 15 erhohen (vgl. S.219). Im Verlaufe des 5. Tages wird eine
Formwandlung der Furchungskerne bemerkbar, indem sich diese
scheibenformig abflachen. Der umgebende Plasmahof dehnt sich
ebenfalls flichenmifiig aus. In der Gegend der prasumptiven
Keimanlage bleiben die Kerne kugelig, ihr Volumen nimmt um
ein Geringes zu, ebenso dasjenige des umgebenden Plasmas.
Gleichzeitig werden die einzelnen Energiden von ventral her um
den Hinterpol herum nach dorsal und auf der Dorsalseite von
vorn gegen hinten flieBbandartig zur eigentlichen Keimanlage zu-
sammengeschoben. Die einzelnen Kerne treten nun auf der Riik-
kenseite zwischen 0-—13%0 der Eildnge mit ihrem Hofplasma in
gegenseitigen Kontakt, so dal am 6. Tag vorerst ein zusammen-
hingendes Syncytium entsteht, das noch keine zellige Struktur er-
kennen liBt. Noch wahrend dieser Zusammenscharung wird die
Keimanlage schon von vereinzelten Knergiden unterlagert.

I’s scheint, dali die Keimscheibe ihre Iintstehung peripheren
Dotterstromungen verdankt. Sicher aber wird sie nicht wie bei
Chrysopa perla (Bock 1939) durch Differenzierung der Blasto-
dermzellen gebildet, die infolge Verkleinerung ihrer Grundfliache
zur Keimanlage zusammenriicken, denn bei den Termiten ist im
Zeitpunkt der IEntstehung des Keimes noch gar kein zusammen-
hangendes Blastoderm vorhanden. In diesem Punkt weichen die
Termiten tibrigens auch von Platycnemis pennipes (SEIDEL 1934},
Gryllus domesticus (KRAUSE 1939, KANELLIS 1952 und MAHR 1957)
und andern hemimetabolen Insekten ab, indem alle diese IFormen
zu diesem Zeitpunkt schon ein ausgeprigtes, wenn auch noch
nicht zellularisiertes Blastoderm aufweisen, dessen Kerne durch
Kontraktionen des Dotter-Entoplasma-Systems zur Keimanlage zu-
sammengeschart werden. Wenn auch die Termiten ihre Keiman-
lage schon vor dem DBestehen eines Blastoderms ausbilden, so ist
doch der Bewegungsablauf, der zur Keimanlage fiihrt. demjeni-
gen der iibrigen Formen dhnlich, denn auch hier funktioniert der
Dotter, bzw. das Dotter-Entoplasma-System, als FlieBband, wel-
ches die Kerne am vorbestimmten Ort zusammenhiult. Besonders
auffallend ist bei den Termiten in der Umgebung der Keimanlage
die Strukturveranderung des Dotlers, der wihrend der Zusammen-
scharung der Kerne an der Oberfliche in kleine Partikel aufge-
teilt wird. Unter der Mitte der Keimscheibe entsteht eine dhnliche
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e.B! Dotter embr Bl

Abb. 8. Sagittalschnitt durch die zweischichtige Keimanlage von Kalotermes.

granulierte und zentripetal gerichtete Dotterregion. Diese Verin-
derungen diirften mit den Strémungen im Eiinnern zusammen-
hingen.

Im Verlauf des 7. Tages beginnt sich die Keimscheibe deutlich
zu zellularisieren (Abb. 8). Sie ist nun aus zwei Lagen aufgebaut
und zeigt viele tangential gerichtete Mitosen. Im extraembryona-
len Blastoderm haben sich die Kerne starker abgeflacht und durch
ebenfalls tangentielle Teilungen weiter vermehrt. Die wenigen
Kerne, welche den Keim bei seiner Bildung unterlagert haben, un-
lerscheiden sich nun von den ibrigen. Sie sind wesenllich ver-
grofBert und immer noch von spirlichem Plasma umgeben. In
threm Zentrum findet sich ein heller, chromatinfreier Hof, an des-
sen Rand ein relativ grofer Nucleolus liegt. An diesen Verinderun-
gen werden sie als zukiinftige Vitellophagen erkennbar. Die im Dot-
ter zuruckgeblicbenen Kerne zeigen noch keine Strukturverinde-
rungen.

d) Stadium C: Differenzierung der Keimscheibe und Bildung der
Vitellophagen.

Die Keimscheibe beginnt sich bei Kalotermes anfangs des 8. Ta-
ges zu differenzieren. Durch LEpibolie entsteht das untere Blatt,
welches spiter Meso- und Entoderm liefert. Im Zentrum der
Keimscheibe senkt sich dolterwiirts die sog. Mittelplatte ein, wo-
durch eine kleine Vertiefung entsteht. In Analogie zur Primitiv-
rinne bei langen und halblangen Keimen kann sie als Primitiv-
grube bezeichnet werden (Abb. 9). Diese kraterartige Mulde wird
im folgenden von den peripheren Keimteilen, welche den Seiten-
platten entsprechen, iiberwachsen. Mit dem Verschlufy der Primi-
tivgrube ist die Bildung des untern Blattes abgeschlossen. Der
Keim besteht nunmehr aus zwei Blittern: aus einem obern, dem
Ektoderm, und einem untern, dem Mesentoderm, welches vorerst
eine ungerichtete Zellansammlung darstellt (Abb. 9).
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Wiahrend der Einsenkung der Mittelplatte beginnen sich von
deren Riandern einzelne Zellen aus dem Verband zu losen (Abb. 9).
Sie fallen durch ihre besondere Struktur auf. Ihre Kerne unter-
scheiden sich von den iibrigen durch einen vergrioferten Durch-
messer. In ihrem Innern ist ein runder, heller Hof vorhanden, in
welchem exzentrisch ein groBler Nucleolus liegt. In ihrer Form
gleichen diese vom untern Blatt losgelosten Zellen vollkommen je-
nen, welche die Keimscheibe wihrend ihrer Entstehung unter-
lagerten. Sie werden ebenfalls zu Vitellophagen umgewandelt
(Abb. 10).

Die Kerne im extraembryonalen Bezirk haben sich weiter ver-
mehrt und abgeflacht (Abb. 10). Sie erscheinen nun in der Auf-

Abb. 9. Abb. 10.

Abb. 9. Sagittalschnitt durch einen 8tiigigen Keim von Kalotermes wiihrend der
Bildung des untern Blatles.

Abb. 10. Etwas iilterer Keim als in Abb. 9, jedoch Querschnitt. Bereits zahl-
reiche Vitellophagen haben sich vom untern Blatt gelost. Iirste seilliche Um-
faltung des zukiinftigen Amnions.

sicht als kreisrunde Scheiben und sind wesentlich heller als die
embryonalen Kerne, weil hier die Chromatinpartikelchen iiber
eine viel grofere Fliche und dadurch viel lockerer verteilt liegen.
In diesem Stadium darf erstmals von einem eigentlichen Blasto-
derm gesprochen werden, da jetzt der gesamte Dotter von einem
zusammenhingenden Syncytium umgeben ist, in welchem vorerst
noch keine Zellgrenzen erkennbar sind. IEinzelne, von Plasma-
hofen umgebene Kerne 16sen sich aus diesem Syncytium und sin-
ken in den Dotter ab. Da sie dieselbe Struktur aufweisen wie die-
jenigen Zellen, welche sich vom untern Blatt loslosten, konnen sie
als zukiinftige Vitellophagen identifiziert werden. Die im Dotter
zurlickgebliebenen Furchungskerne zeigen immer noch keine
Formwandlung. Ihre Anzahl ist gering und betrigt ungefahr 15.
Das spitere Schicksal dieser Kerne ist unklar, und es konnte nicht
festgestellt werden, ob sie sich ebenfalls zu Vitellophagen ent-
wickeln; sie werden als primire Dotterzellen bezeichnet. Die
eigentlichen Vitellophagen bilden sich nach erfolgter Gestaltung
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von Blastoderm und Keimanlage aus einzelnen Zellen, die in die
Tiefe abwandern, zuerst in die duBern Dotterschichten, spiiter in
den zentralen LFiraum. Sie entsprechen den sekundiren Vitello-
phagen bei Chrysopa (Bock 1939). Wihrend dieser Zeit nehmen
sie die definitive Vitellophagengestalt an, indem sich ihr Kern ver-
groffert und seine runde, regelmifige IF'orm verliert. Wie das um-
gebende Plasma wird er amoboid. Die Zelle bildet lange, zwischen
den Dotterpartikelchen liegende Ausliufer von netzartiger Struk-
tur. Der Kern enthalt nun meist mehrere grole Nucleoli. Neben den
Vitellophagen finden sich am 15. Tag immer noch die eben er-
withnten kleinen, primiren Doltterzellen, deren Anzahl sich nicht
mehr erhoht hat. Wahrscheinlich degenerieren sie im Verlaufe
der weitern Entwicklung vollstindig.

e) Stadium D: Amnionfaltunyg.

Am 9. Tag faltet sich der hintere Keimrand bei Kalotermes fla-
vicollis um (Abb. 12). In dieser Region finden sich withrend dieses
Vorganges zahlreiche Mitosen. Gleichzeitig biegen sich auch die
seitlichen Riinder um, so daf} eine Ringfalte entsteht (Abb. 10 und
11). Der hintere Teil schiebt sich immer mehr iiber den Keim, des-
sen oberes Blatt iiber dem Mesentoderm vorerst noch aus einer
Zellschicht besteht (Abb. 10). Sie wird aber noch vor dem end-
giiltigen Verschluf der Ammnionhohle verdoppelt (Abb. 11 und 12).
Mit den Keimriindern ist das sich zur Serosa wandelnde exlra-
embryonale Blastoderm verwachsen und wird durch deren Um-
faltung tiber den Keim gezogen. Am Iinde des 9. Tages verwach-
sen die seitlich umgeklappten Teile mit dem von hinten her nach
vorn geschobenen Keimrand, wodurch ein beutelihnliches Ge-
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Abb. 11. Abb. 12,

Abb. 11. Das Ektoderm iiber dem untern Blatl ist nun zweischichtig. Der Quer-
schnitt zeigt bereits groB3e seitliche Amnionfalten.

Abb, 12, Sagittalschnitt durch einen kurz vor dem Amnionverschlull
stehenden Keim.



H. Striebel, Zur Embryonalentwicklung der Termiten 221

bilde entsteht, das vorne noch eine kleine Offnung trigt. Diese
wird kurz darauf ebenfalls geschlossen. Dartiber schlieBt sich die
Serosa gleichzeitig. s scheint, dafl sie mit dem Keim verwachsen
bleibt.

Damit ist zu Beginn des 10. Tages die Amnionfaltung bei Kalo-
termes flavicollis abgeschlossen. Wie bereits weiter oben erwiahnt,
ist sie nicht durch Einrollung erfolgt. Das Amnion ist embryona-
ler Herkunft und baut sich aus zwei Zellagen auf. Infolge der Um-
klappung hat sich der Keim nahezu um die Halfte verkiirzt und
stelit nun eine Hohlkugel dar. Das untere Blatt 1lifit bereits eine

gewisse Ausrichtung der Zellen erkennen und baut drei Lagen auf
(Abb. 13).

f) Stadium E: Verschiebung und Lingenwachstum des Keimes.

Die Keimblase von Kalotermes flavicollis beginnt sich am 10.
Tag zu verschieben. Bei einzelnen Eiern gleitel sie in den folgen-
den Tagen um den Hinterpol herum auf die Ventralseite, bei an-
dern IZiern nur bis zum Hinterpol. Die gleiche Bewegung zeigt
auch der Keim von Tachycines vor seiner IKinrollung in den Dotter
(Krause 1938). Bei den Termiten unterbleibt aber, wie bereits er-
wihnt, die Einrollung und bei den meisten Arten auch die Wande-
rung der Keimblase, welche bis jetzt erst bei Kalotermes beobach-
tet wurde.

In ihrer weitern Lntwicklung wichst die Keimkugel vorerst
allseitig. Die Mitosen erfolgen nach allen Richtungen, so daf} die
embryonale Blase ihre Gestalt beibehilt und einzig ithren Durch-
messer vergrofert. Amniale und embryonale Wand zeigen immer
noch dieselbe Dicke. Die Zellen des obern Blattes, d. h. des Lkto-
derms, haben sich verschmiilert und bilden ein Palisadenepithel.
Ihre Kerne sind nun eiformig bis langgezogen elliptisch. Das un-
tere Blatt, das Mesentoderm, hat sich ebenfalls vergrofert und be-
deckt die ganze dolterseitige IHilfte der Keimblase. Am 12. Tage
wird eine Ausrichtung der Mitosen deutlich. Sie treten in der em-
bryonalen Wand viel haufiger auf als in der amnialen. Im oberen
Blatt erfolgen nun die Kernteilungen tangentiell zur Keimober-
fliiche und parallel zur Eilingsachse. Damit setzt ein ausgepragtes
Lingenwachstum des IEmbryos ein. Die ebenfalls zahlreichen Mi-
tosen im unteren Blait, dessen Zellen ein lockeres Gefiige bilden,
gehen nach allen Richtungen. Infolge der wenig zahlreichen Kern-
teilungen im Amnion wird dieses tiber der zukiinftigen Kopfregion
diinner und besteht schliefflich nur noch aus einer Zellschicht.
Durch die Streckung des Keimes wird die Amnionhdéhle flacher, so
dafl nur noch ein schmaler Raum zwischen embryonaler und
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Abb. 13. Abb. 14. Abb. 15.
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AbD. 13. Sagittalschnitt durch eine 10 Tage alte Keimblase von Kalotermes. Die
Zellen des untern Blattes lassen bereits eine Anordnung in drei Schichten er-
kennen.

Die Abbildungen 8 —13 wurden mit einem Wild'schen Projektions- und Zeichen-
spiegel angefertigt. VergroBerung durchwegs 300,

AbGD. 14, Sagittalschnitt durch einen 17tiigigen Keim von Kalotermes. Der vor-
8 8

dere Teil des Amnions hat sich bereits merklich verschmiilert. Vergrofierung
ca, 70,

Abb. 15. Der 20 Tage alte Keim zeigl noch keine Coelomsiickehen. Das Mesoderm
ist aber bereils zum Teil segmental und paarig angeordnet.

Abb. 16, Am 22. Tage enthalten Kopf- und Thoraxsegmente hei Kalotermes wohl-
ausgebildete Coelomsiickchen.

amnialer Wand bleibt (Abb. 14). In der Serosa werden zwischen
den einzelnen Kernen Zellgrenzen sichtbar. Der Keim erstreckt
sich nun auf der Eiventralseite iiber 0—15%0 der IZilinge.

g) Stadium I': Segmenticrung des Keimstreifs, Einsenkung des
Stomoddums, Differenzierung des Mesentoderms.

Der dem Hinterpol anliegende Keimteil hat sich etwas verbrei-
tert und 1aBt so die zukiinftige Kopiregion deutlich erkennen. Sie
wiichst beidseitig lappenformig aus, wihrend der Keimstreif wei-
ter in die Linge wichst. Zu Beginn des 17. Tages setzt bei Kalo-
termes die Segmentierung des bereits recht langen Keimstreifs ein.
Vorne am Keim wird ein unpaarer Hocker, das Acron, abgeglie-
dert. Durch die Mitte der Kopflappen verliuft eine seichte Quer-
furche und unterteilt sie in priantennales und antennales Seg-
ment. Seitlich deutlich abgeselzt folgt anschlieBend das Mandibu-
larmetamer, dessen hintere Abgrenzung durch laterale Ilinschnitte
markiert ist. Diese sind indessen median durch eine seichte Furche
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miteinander verbunden, so daf} hier die Segmentgrenze nicht deut-
lich wird. Das nichstfolgende 1. Maxillensegment ist caudal noch
wenig vom librigen Keimstreil abgegliedert. Zwischen dem Anten-
nal- und dem Mandibularmetamer beginnt sich das Stomodium
einzusenken (Abb. 15). Dieses gehort dem 3. Kopfmetamer, dem
sog. Interkalarsegment an, welches median liegt und nicht bis zu
den seitlichen Keimrandern reicht. Es 148t sich nur mit Hilfe von
Rekonstruktionen aus Schnittserien nachweisen.

Im Ektoderm der segmentierten Keimregion finden sich nur
noch wenig Zellteilungen. Im hintern Teil dagegen sind sie noch
sehr hiufig. Das Amnion zeigt hier die urspriingliche Dicke und
besteht aus zwei Zellagen, die groBe runde Kerne enthalten. Ge-
gen die Kopfregion zu werden sie allméhlich kleiner, und die dop-
pelschichtige Hiille geht in eine einschichtige iiber, so daf} die
ersten vier Segmente nur von einem aufBlerordentlich feinen Héaut-
chen bedeckt sind. Das Amnion besteht hier aus einem diinnen
Plattenepithel mit groffliichigen Zellen und kleinen Kernen.

Das untere Blatt beginnt sich in der segmentierten Gegend in
Meso- und Entoderm zu sondern. Damit wird sowohl das Diffe-
renzierungsgefiillle in der Lingsachse, wie es von SEIDEL (1924)
erstmals an Pyrrhocoris nachgewiesen wurde, als auch eine Raum-
zeitordnung in der Differenzierung des Querschnittes (Bock 1939)
deutlich. Im praantennalen und antennalen Segment sondern sich
wenige lintodermzellen vom Mesoderm, welches sich hier nicht
segmental anordnel und einen zusammenhiangenden Zellkomplex
bildet (Abb. 15). Gleichzeitig setzt sich das untere Blatt im Man-
dibularmetamer von vorne ab und sondert sich beidseitig von
medial nach lateral fortschreitend in Meso- und IKntoderm. Seine
dem Dotter anliegende Zellschicht verbleibt in der Mitte des Kei-
mes als IE'ntoderm, withrend die darunterliegenden Zellen sich me-
dian trennen und nach beiden Seiten hin verschoben werden.
Diese paarigen, lateral gelagerten Zellgruppen zeigen vorerst noch
keine bestimmte Anordnung und stellen das Mesoderm dar. Im
ersten Maxillensegment ist das untere Blatt vom restlichen Teil
ebenfalls schon abgegliedert, hingegen hat es sich noch nicht in
die beiden Keimblitter gesondert.

IFolgende Vorginge laulen wihrend der weitern IEntwicklung
in allen Segmenten identisch ab. Vorerst wird im Ektoderm ein
Einschnitt sichtbar, worauf kurze Zeit nachher ein entsprechen-
der Teil des unteren Blattes abgegliedert wird. Dieser sondert sich
anschlieBend in median angeordnetes IEntoderm und lateral gele-
genes Mesoderm (Abb. 19). Noch wihrend der Differenzierung
des unteren Blattes werden die Mitosen im Itktoderm wieder hiu-
figer (Abb. 19). Durch diese erhohte Teilungstitigkeit entstehen
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bis zur vollendeten Mesodermsonderung die Extremititenknospen
als vorerst kleine Ii'rhebungen (Abb. 20). Bis zum 21. Tage entste-
hen auf diese Weise simtliche Kopf- und Thoracalsegmente
1Abb. 16).

Mit der lintstehung der Segmente beginnt die Serosa eine Culi-
cula auszuscheiden. Am 16. Tag erscheint sie als diinne Membran,
die sich mit Delafield’schem Himatoxylin grau-blau, mit Heiden-
hain’schem blau-schwarz anfarbt. Sie ist vollkommen strukturlos
und wird bis zum 20. Tag stirker ausgebildet (Abb. 20), so daf
sie nahezu dieselbe Dicke wie das Chorion erreicht. Wahrschein-
lich besitzt diese Cuticula die gleichen Eigenschaften wie die von
den sog. Hlydropyvlen-Zellen im IEi von Melanoplus ausgeschiedene
Membran (SLIFER 1938, 1949 und 1950). Diese steuert durch die
Regulierung des Wasserhaushaltes im Eiinnern die Diapause.
Nach vollendeter Ausbildung dieser Hydropylencuticula setzt bei
Melanoplus die Wasseraufnahme in das i ein. Dasselbe ist bei
Kalotermes flavicollis der I'all, wo das Ei zwischen dem 18. und
20. Tag sehr rasch anschwillt. (IFiir weitere I<inzelheiten dieser
Wasseraufnahme s. Abschnitt iiber das GroBenwachstum der Eier
(S.251). In beidcn Fillen diirfte es sich um eine semipermeable
Membran handeln, welche bei Melanoplus von speziellen Serosazel-
len, bei Kalotermes flavicollis hingegen von der gesamten Serosa
ausgeschieden wird.

h) Stadium G frith: Segmentierung des Abdomens, Caudalkriim-
mung, Ilinstiilpung des Procltoddums, Coelombildung, Sonde-
rung der Neuroblasten.

Mit der Ausbildung der Antennenknospen beginnt sich der
Mesodermzellhaufen in den drei ersten Kopfsegmenten zu ordnen.
Uber der ektodermalen Einstiilpung des Stomodiums formen die
Mesodermzellen ein diinnes I<pithel (Abb. 17 Mes.). Der lateral und
rostral des Stomodiums liegende Mesodermrest bildet am 22. Tag
paarige Coelomsickchen aus, welche in die Mulde der ektoderma-
len Antennenknospen zu liegen kommen. Im priantennalen Seg-
ment verbleiben nur wenige Mesodermzellen, welche hier kein
eigentliches Coelom ausbilden. Damit fehlt in diesem Segment ein
wichliges Merkmal des echten Metamers. IEs ist auch im Inter-
kalarsegment, welches nur noch aus dem Stomodium besteht,
nicht vorhanden. Der Mesodermanteil dieses Metamers formt einen
diinnen einschichtigen Mantel um das IEktoderm des Vorderdar-
mes. Dieser liegt ihm eng an und wichst mit dem Stomodium in
die Linge. In den folgenden sechs Segmenten sondern sich die
Coelomepithelien nahezu gleichzeitig. Zu Beginn des 23. Tages sind
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die paarigen, lateralen Mesodermhaufen bis zum 1. Abdominalseg-
ment geordnet.

Die Trennung in viscerales und somatisches Blalt ist bis zum
3. Thoraxmetamer fortgeschritten. Obwohl die Differenzierung des
Mesentoderms in der vordern Keimregion frither einsetzt als im
Thorax., werden die ersten sichen Paare von Coelomsiackcehen
gleichzeitig vollendel. Die rostral zeitlich weit auseinanderliegen-
den einzelnen Gestaltungstendenzen des Metamers folgen sich
nach caudal fortschreitend in kiirzer werdenden Intervallen, so
daf die letzten Abdominalsegmente mit ihrem Coelom gleichzei-
lig zu entstehen scheinen. Wihrend die Vorginge der Gliederung
des Ektoderms und des untern Blattes, seine Differenzierung in
Mesoderm und Entoderm und die Coelombildung im Mandibular-
segment noch deutlich voneinander getrennt ablaufen, erfolgen
diese Vorgiinge in den hintern Abdominalsegmenten beinahe
gleichzeitig und sich gegenseilig tiberlagernd.

Noch vor der Entstehung des 5. Abdominalmetamers senkt sich
der unsegmentierte Teil des Keimstreifs in der Mitte gegen den
Dotter ein. Durch diese Caudalkriimmung wird die hintere Keim-
region S-formig gebogen. Darauf bildet sich das 5. Abdominalseg-
ment und dessen Coelom (Abb. 17). Gleichzeitig wiichst die unseg-
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Abb. 17, Stadium  der cinsetzenden Caudalkrioimmung. Die Cocelomepithelien
reichen bis in die EExtremiliitten hinein.

Abb. 18, Ferlig segmentierter Keim. Coelom bis ins 10. Abdominalsegment aus-
gebildet. Amnion tiber dem gesamlen Keim nur noch ein feines Hiutchen.
Die Abbildungen 1518 sind Rekonstruktionen der rechlen Keimbhiillfle von
Kalotermes. Das angeschnittene IKktoderm sl weild gelassen. Die Umrisse der
Hohlungen der Coelomsiickehen sind punktiert cingezeichnel, Vergr. ca, 7024,

Acta Tropica 17, 3,1960 s
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mentierte Abdominalregion weiter in die Linge, worauf im Itklo-
derm des Hinterpols cine muldenartige Vertiefung sichtbar wird.
Diese wiichst sehr bald zur deutlichen Einstiilpung des Procto-
diums aus. Gegen den Dotter zu wird sie vom untern Blatt be-
deckt und umhiillt. Am 26. Tag zeigt der Keim seine vollstindige
Gliederung (Abb. 18 und 21). Die zehn Abdominalsegmente sind
nun deutlich erkennbar. Jedes enthalt ein Paar Coelomsickchen.
Ihre Gestalt ist in den letzten zwei Abdominalmetameren weniger
klar ausgebildet (Abb. 18 und 21). Viscerales und somatisches
Blatt sind nur durch einen kleinen Zwischenraum voneinander ge-
trennt. Der Enddarm reicht nun bis zum Coelom des 7. Abdomi-
nalsegmentes (Abb. 18). Sein Itktoderm ist von einem einschichti-
gen Mesodermmantel umhiillt.

Der Sonderung der Coelomepithelien in den einzelnen Segmen-
ten tolgt die Bildung der Neuroblasten. Auch diese Differenzie-
rung des Iktoderms setzt im Keime rostral ein und schreitel cau-
dalwiirts tiber die einzelnen Metamere fort. In diesen selbst aber
beginnt sie median und breitet sich lateral aus. Mitte des 22. Ta-
ges vergroBern sich im Priantennal- und darauf im Antennalseg-
ment einzelne Kerne des Itktoderms, welches sich aus vier Schich-
ten zusammensetzt. Sie liegen beidseitig eines ektodermalen Zwi-
schenstreifens von 2—3 Zellen Breite, sind etwas rundlicher als
die restlichen Kerne und gehoren der innersten Ektodermschicht
an. Durch diese Veriinderungen kennzeichnen sie sich als Neuro-
blastenkerne. Der Zwischenstreifen besteht aus hohen und schma-
len Zellen und zeigt keine Formwandlungen, wihrend sich late-
ral davon immer weilere Zellen zu Neuroblasten differenzieren.
Dieser Vorgang schreitet nach der Seite und nach den AuBeren
IEktodermschichten fort (Abb. 22). Nur die periphere bleibl als
dermatogene Schicht unverindert, withrend die innern drei neuro-
gen werden. Mit der EEntstehung der Neuroblasten wird das ganze
Gewebe aufgelockert, und zwischen den Zellen entstehen Zwischen-
riaumne. Die einzelnen Kerne werden in ihrem Innern weniger stark
tirbbar, da sich die meisten Chromatingranulae randwirlts verla-
gern. Damit wird das gesamte neurogene Gewebe heller und deut-
lich vom restlichen IEktoderm unterscheidbar. IKin dunklerer me-
dianer Zwischenstreifen liegt nun in hellern Zellregionen eingebel-
tet (Abb. 22 Ekt. Zwi. Str.).

Durch diese Vorgiinge wird an der Oberfliche in der Mitte des
Segmentes die Neuralrinne sichtbar. Da sich die Neuroblasten ver-
grofern und zum Teil auch vermehren, wolbt sich die dermato-
gene Schicht des Itktoderms beidseitig des Zwischenstreifens zu
Neuralwiilsten empor. Dieser aber bleibt in der Tiefe, wodurch
eine mediane Neuralrinne entstehl. Bis IEnde des 23. Tages schrei-
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ten diesce Differenzierungsprozesse des IEktoderms bis zum 3. Tho-
racalsegment fort, so dall sich nun die Neuralrinne bis hicher er-
streckt.

Noch bevor sich diese Vorgiinge im Abdomen abzuzeichnen be-
ginnen, macht sich rostral eine neue Gestaltungstendenz bemerk-
bar. Das vorerst noch zusammenhiingende neurogene Gewebe des
Priantennal- und Antennalsegmentes sondert sich in der Lings-
achse. IZs enlstehen dadurch voneinander gelrennte Neuroblasten-
gruppen, welche aber noch dem Zwischenstreifen und der der-
matogenen Schicht des Ektoderms anliegen. Mil der weitern Iinl-
wickiung trennen sie sich aber im priantennalen Metamer voli-
stiindig vom tbrigen Ektoderm und bilden so im Kopflsegment
paarige Gangliecnanlagen aus. Damit ist auch das dritte wichtige
Merkmal eines echten Metamers vorhanden. Die Neuroblasten son-
dern sich hier vor ihrer Umwandlung in Ganglienzellen und vor
der Ausbildung der IFasermasse vom restlichen IKktoderm. In allen
tibrigen Segmenten aber trennen sie sich vom Iiktoderm erst nach
der Faserbildung.

Mit der Abgliederung des lelzten Abdominalsegmentes hat der
Keim seine Korpergrundgestall erreicht (Abb. 18 und 21). In sei-
ner Lingsachse ist er vollstiindig segmentiert. Sowohl von median
nach lateral als auch von innen nach auBien haben sich mit der
Differenzierung des obern und untern Blalles in einzelne Kein-
blitter die Organanlagen in ithrer allgemeinsten Form gesondert.

Zur Ausbildung der Korpergrundgestalt fithren folgende in je-
dem einzelnen Segment nacheinander ablaufende Vorginge, wel-
che zuerst im Priantennal- und zuletzt im hintersten Abdominal-
segment in Frscheinung freten.

1. Gliederung des obern Blattes in der Lingsachse durch Unler-
leilung in cinzelne Abschnitie.

2. Abtrennung entsprechender Abschnitte im untern Blatt.

3. Ausrichtung der vorerst ungeordneten Zellhaufen des untern
Blattes in drei Schichten.

4. Vermehrte Mitosen im Bereiche der zukiinftigen Extremitiiten-
anlage bilden deren paarige ektodermale Knospen aus.

d. Durch die Verschiebung nach beiden Seiten der zwel dullern
Zellschichten des unteren Blattes bleibt dessen innerste als me-
dian gelagertes Entoderm zuriick. Die lateralen Zellhaufen stel-
len das Mesoderm dar.

6. Sonderung des Mesoderms in viscerales und somatisches Blatt
und damit Ausbildung des Coeloms.
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Abb. 19. Querschnill durch das 1. Abdominalsegment eines 22tigigen Embryos.
Das Mesoderm steht im Begriffe, nach beiden Seiten verlagert zu werden.
Vergr. 1000 <.

Abb. 20. Querschnitt durch das 1. Maxillarsegment am 22. Tage. Ausbildung der
Coelomepithelien. Zellen des Amnions stark abgeflacht. Vergr. H00 <.
Abb. 21. Para-Sagittalschnitt durch den vollstindig segmentierten Keim von
Kalotermes. Im umgeklappten Abdomenteil sind die Coclomepithelien deutlich
erkennbar. Vergr. 802,



.
B T
R B
. v

e
¥

P g,

Abb. 22. Frontalschnilt durch das erste Maxillar- bis erstes Thoracalsegment.
In der Mitte ist besonders der zwischen zahlreichen Neuroblasten liegende
unverinderte eklodermale Zwischenstreifen zu beachten, Vergr. 500><.

Abb. 23. Sagittalschnitt durch einen 23 Tage alten Keim. Links Vorderpol mit
dem noch diinnen Epithel des Dorsalorganes. Ganglien noch streng metamer.
Verg. 8024,

Abb. 24, Sagittalschnitt durch einen Embryo kurz vor dem Schliipfen. Die

Metamerie des Nervensystems ist nun teilweise verwischt. Das letzte Abdominal-

ganglion setzt sich aus den urspriinglich getrennten Ganglien des 7. bis 10. Ab-
dominalmetamers zusammen. Vergr. 80 <.
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1

Differenzierung der innern drei Zellschichten des Icktoderms
zwischen den beiden Ixtremititenknospen in Neuroblasten.

S. Anordnung dieser Neuroblasten in segmentale Gruppen.

i) Stadium (r spdt: Differenzierung des Iintoderms, der Coelomnt-
epithelien und des Nervensystems.

Nach der Dilferenzierung des unteren Blattes verbindet das
Entoderm wihrend nur kurzer Zeit die lateralen Mesodermgrup-
pen als einschichtiges Epithel (Abb. 19). Durch das weitere Gro-
Benwachstum des I<mbryos wird es sehr bald in einzelne Zelle#n
aufgelost, da diese sich, im Gegensatz zu denjenigen der tbrigen
Ketmblitter, nicht vermehren. Im fertig segmentierten limbryo
finden sich daher nur wenige kleine Enlodermzellen, welche der
[nnenfliche der Ganglienzellen anliegen. IThr groGerer Teil schmiegt
sich dem Mesoderm an der Stelle an, wo sich somalisches und
viscerales Blatt gegen die Keimmitle zu vereinigen. Hier finden
sich besonders in der hinteren Héifte eines jeden Segmentes Grup-
pen von Entodermzellen. Die median gelegenen losen sich frither
als die lateralen vom Ektoderm los und [inden sich vom 29. Tage
an als spindelformige Blutbildungszellen im Ipineuralsinus. Die-
ser ist, mnfolge der Dotterresorption durch die Vitellophagen, zwi-
schen Keim und Dotter entstanden. Die segmentalen Nntoderm-
zellen, welche den Coelomsickcehen und dem IEktoderm anliegen,
vereinigen sich noch vor der <Ausrollung» zur paarigen Mitlel-
darmanlage. Diese bildel cin diinnes Iipithel beidseitig des Epi-
neuralsinus zwischen dem Dotter und den visceralen Blittern der
einzelnen Segmenle.

Mit dem Auswachsen der IExtremitiiten verlingert sich auch
das Coelom durch VergroBerung des somatischen Blattes. Dieses
liegt dem Ektoderm eng an und reicht bis in die duBersten Spil-
zen der Anhiinge. Dieser Teil des somatischen Blattes wird im [ol-
genden als distaler Anteil, der dem visceralen Blatte anliegende als
proximaler Anteil bezeichnet. Wiahrend das Coelom sich mil der
Extremitil verliingert, beginnen sich seine Epithelien zu differen-
zieren. Zu Beginn des 26. Tages setzt median im visceralen Blatt
des Antennalsegmentes die Sonderung von rundlich hellen Zellen
ein. Sie unterscheiden sich von den iibrigen vorerst durch die ver-
ianderte Gestalt ihrer Kerne. Sie erscheinen feiner granuliert als
die des tibrigen visceralen Blattes. Da sich das Plasma dieser Zel-
len zu vermehren beginnt und cine schwammige Struktur an-
nimmt, konnen sie als zukiinftige Fettzellen identifiziert werden.
Gleichzeilig werden im distalen Teil des somalischen Blattes keil-
tormige Muskelbildungszellen abgegliedert. Durch diese Vorginge



H. Striebel, Zur Embryonalentwicklung der Termiten 231

werden die IXpithelien nicht so friith wie bei Chrysopa (Bock 1939)
aufgelost, sondern umgeben weiterhin ein abgeschlossenes Coelom.

Die Umwandlung in Muskelbildungszellen schreitet im soma-
tischen Blatt nun auch nach den proximalen Teilen fort. Distal be-
ginnen sie sich zu verlingern und sich zu einzelnen Gruppen zu
sondern. Dadurch wird das somatische Blatt in der &uBersten
Spitze der Extremitit in Zellkomplexe aufgelost. Das viscerale
Blatt hingegen bleibt vorerst noch ein zusammenhéingendes Epi-
thel. Lateral der Region, welche ['ettzellen bildet, liegt es der ento-
dermalen Mitleldarmanlage an. Hier gliedert es vom 29. Tage an
spindelformige Zellen ab, welche sich an der AuBenfliche des
I'ntoderms zu einem zusammenhiingenden Gewebe vereinigen. Da-
mit wird die paarige Mitteldarmanlage zweischichtig und besteht
nun aus einem entodermalen und einem mesodermalen Teil, wel-
cher spitter die Muskulatur des Mitteldarmes aufbaut.

Bis zur «Ausrollung» wird das somatische Blatt in den Anten-
nen, den Mandibeln und den beiden Maxillenpaaren distal zu Zell-
komplexen aulgelost, withrend die zweischichtige Milteldarman-
lage die Iinden des Stomodaums und des Proctodaums miteinan-
der verbindel. In den Segmenten des Thorax und des Abdomens
ist noch ein geschlossenes Coelom vorhanden.

Durch Teilungen entstehen aus den Neuroblasten kleine Gan-
glienzellen. Diese Umwandlung macht sich Mitte des 26. Tages zu-
erst bei den innern Neuroblasten des Priantennal- und Antennal-
segmentes bemerkbar. Gleichzeitig wird der ektodermale Zwischen-
streifen ginzlich von der dermatogenen Schicht des Ektoderms
losgelost und zwischen den seitlichen Ganglienmassen keilformig
gegen den Epineuralsinus zusammengedringt. Mit dieser Form-
wandlung beginnen die Ganglienzellen Ifasern zu bilden. Aber
auch auf den Zellen des Zwischenstreifens, welche sich lateral
ausbreiten, enlslehen solche. Bis zur «Ausrollung» sondern die
Ganglienzellen grole Fasermassen nach innen ab. Die Kommissu-
ren der Ganglien aber liefern die Abkommlinge des ektoderma-
len Zwischenstreifens. Vom 26. Tag bis zum 31. Tag schreitet die
Differenzierung der ersten FFasern vom Priaantennal- bis zum hin-
tersten Abdominalsegment fort. Die Ganglien bleiben aber noch
vorerst, mit Ausnahme der vordersten, mit dem dermatogenen
[Cktoderm in Verbindung.

Als weiteres ektodermales Organ bilden sich die Stigmen. Deren
erste Verlielung macht sich am 28. Tag am laleralen Rand der Ix-
tremitit des Mesothorax bemerkbar. Sie enlsteht direkt oberhalb
der Ansatzstelle des Beines. Das letzte Stigmenpaar senkl sich am
30. Tag oberhalb der Anhangsknospen des 8. Abdominalsegmen-
les ein.
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k) Stadinm H: <Ausrollung», Beseitigung der Embryonalhiillen
und Bildung des Dorsalorganes.

Wie bereits oben erwithnt wurde. sind «Ausrollung» und Bil-
dung des Dorsalorganes aufs engste miteinander verkntipft. Mo-
gen diese Vorginge am lebenden [ als aktive Bewegungen des
I“mbryos erscheinen. so zeigen die histologischen Unlersuchungen.
daf} sich der Keim dabei vermutlich vollig passiv verhiilt. Die ein-
zelnen Bewegungsabliufe lassen sich dabei ohne weiteres durch
Veriinderungen einzelner extraembryonaler Zellgruppen erkliren.

Vor der Verwachsungsstelle des Amnions mit der Serosa. wel-
che tiber den Antennenenden liegl, beginnen sich die Zellen des
Amnions und vor allem der Serosa zu kontrahieren. Dadurch wer-
den die Embryonalhiillen verengt. Da der fliissige IZiinhalt aber
nicht komprimierbar ist, entsteht ein starker tangentieller Zug im
Amnion und in der Serosa. Deren hinter der Verwachsungsstelle
gelegene Teile werden dabei vorerst elastisch gedehnt, wodurch
sich der Keim nur wenig gegen den Eihinterpol schiebt. Gleich-
zeitig strafft sich das Amnion iiber dem Keim noch mehr. Die Iix-
tremititen des IEmbryos werden dadurch ganz an den Keim ange-
pref3t. Die Serosazellen in der hintern Eiregion kontrahieren sich
immer mehr, bis die Iflastizitit der Keimhiillen tiberschritten wird
und Amnion und Serosa hinter ihrer Verlotungsstelle ungefiahr
ilber den Mandibeln des Iimbryos zerreifen. Eine ringformige
Zone des Eiquerschnilttes, welche an die Rilistelle anschlieBt, zeigt
nun stark kontrahierte und damit verdickte Serosazellen. Thre
urspriinglich scheibenformigen Kerne sind von unregelmifliger
IForm und liegen viel niher beieinander. Gegen den Eivorderpol
zu werden die Abstinde der einzelnen Kerne grofler und ihre Ge-
stalt flacher, so daB in der vordern liihilfte noch unverinderte
Serosazellen vorhanden sind.

Withrend der Ausrollung kontrahieren sich nun von hinten
nach vorn fortschreitend immer mehr Serosazellen rings um den
iquerschnitt herum. Die Serosa selbst schrumpft dadurch gegen
den Vorderpol zusammen. Da der Keim aber mit dieser verbunden
ist, wird er hinter ihr hergezogen. Lir gleitet dabei auf der Dotter-
oberfliche um den Hinterpol herum nach der Dorsalseite des Lies
(Abb. 23). Gleichzeilig wird das hinter der RilBstelle liegende Am-
nion handschuhfingerartig umgestiilpt und bildet eine Dotterum-
hiillung auf der Ventralseite des Eies und damit einen provisori-
schen Rickenschlufl des I<mbryvos.

Nach vollendeter «Ausrollung» sind die meisten Serosazellen
stark kontrahiert. Thr Plasma ist von grobwabiger Struktur, und
die Kerne zeigen oft unregelmiibbige Gestalt. Der Durchmesser der
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einzelnen Zellen tibertrifft aber ithre Dicke um ein Mehrfaches,
womit hier immer noch ein Plattenepithel besteht. Nur wenige
Zellen der Serosa am Vorderpol sind vorerst verindert worden.
Diese werden aber spiiter ebenfalls kontrahiert und umgewandelt.
Die Serosa bedeckt nun nur noch *s der gesamten Dotterober-
flache.

Die Extremititenknospen des 1. Abdominalsegmentes sind wih-
rend der Ausrollung zu kleinen Anhiingen ausgewachsen. Gleich-
zeitig aber haben sich jene der tibrigen Hinterleibsmetamere zu-
riickgebildet. Im Gegensatz zu den andern Extremitiiten enthalten
die Anhinge des 1. Abdominalsegmentes kein Coelom. In ihrem
Innern aber bilden sich Zellen von driisiger Struktur. Deren Aulf-
gabe ist jedoch unbekannt, und es konnte auch keine Ausscheidung
cines Sekretes festgestellt werden.

1) Stadium I: Rotation des Keimes um 180°, Differenzierung der
Zellen des Dorsalorganes.

Wie weiter oben dargelegt wurde, leiten starke, rhythmische
Kontraktionen des Dotter-Entoplasma-Systems die zweite Phase
der Keimumlagerung ein. Dabei kontrahieren sich die einzelnen
Serosazellen noch stirker und werden bis zur vollendeten Rota-
tion des Keimes um 180° zu hohen, schmalen Palisadenzellen um-
gewandelt. Die Serosa schrumpft deshalb auf ca. /w0 ihrer ur-
spriinglichen Fliche zum Dorsalorgan zusammen.

Der Embryo hat nun seine endgiiltige Orientierung im Ei. Bis
zum Schliipfen wird diese Lage beibehalten. Der Kopf liegt dem
Vorderpol, das Abdomenende dem Hinterpol an. Die Beine sind ge-
gen die ventrale, concave Lliseite gerichtet. Dorsal des Keimes ist
noch viel Dotter vorhanden, der in der Kopfregion von einem
dicken. einschichtigen Iipithel, welches aus den dicht zusammen-
gedringten Palisadenzellen des Dorsalorganes besteht, umhiillt
wird. Dahinter bedeckt das ehemalige Amnion als sehr dunnes,
ebenfalls einschichtiges Hautchen den Dotter. Dessen Zellen ha-
ben ihre Gestalt withrend der Keimumlagerungen weitgehend bei-
behalten und konnen ohne weiteres an ihrer Form als Amnion-
zellen erkannt werden.

m) Stadium K friih: Entstehung der Malpighi’schen Gefdifie, Son-
derung der Cardioblasten, Bildung von Ober- und Unter-
schlundganglion, seitliche Umwachsung des Dotters.

Wihrend der duBerlich stark in Erscheinung tretenden Vor-
ginge der Keimumlagerungen wandelt sich der IXmbryo in seinem
Innern kaum. Haben dessen Verschiebungen im IZi vor allem Ver-
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anderungen in der Struktur der Embryonalhiillen, im besonderen
der Serosa, zur Folge, so behilt der Keim selbst seine urspriing-
liche Form bei und ist IEnde des 34. Tages, nach vollendeter Um-
lagerung, einem limbryo des 30. Tages durchaus dhnlich. Nur Vor-
der- und Hinterdarm haben sich geringfiigig verlingert und be-
rihren nun mit ihren blinden IEnden die Mitteldarmanlage. Mit
Ausnahme des Dorsalorganes ist die histologische Differenzierung
nicht weiter fortgeschritten. Erst mit der Bildung der Malpighi-
schen Gefidfe setzt zu Beginn des 35. Tages wiederum eine Organ-
sonderung ein. Sie entstehen nahe dem blinden IEnde des Procto-
daums, als vorerst vier kleine Knospen des ektodermalen Hinter-
darmes. Diese kurzen Ausstiilpungen sind sehr englumig und be-
stehen aus einem ringformig angeordneten, einschichtigen Ipi-
thel, welches sich etwas dunkler anfiarbt als die iibrigen Gewebe.
Bis zum Riickenschluf am 41. Tage wachsen sie zu langen,
schlauchartigen Gefallen aus.

Am lateralsten und zugleich am dorsalsten Rand des Keimes,
an dem das auBerste Ektoderm mit dem duBersten Teil des visce-
ralen Blattes zusammenstofit, sondern sich aus diesem nach dem
35. Tag die Cardioblasten. Diese Zellen unterscheiden sich von den
tibrigen durch ihren etwas groferen Kern und dessen hellere Far-
bung. Damit sind die wichtigsten Organe entweder bereits in ih-
rer definitiven Gestalt oder doch als Anlage im IEmbryo vorhan-
den. Trotz der mannigfaltigen Differenzierungsprozesse, die der
Keim bis zu diesem Stadium durchlaufen hat, bleibt eine strenge
Metamerie erhalten. Die Zugehorigkeit der einzelnen Gewebe zu
den verschiedenen Keimblittern ist deutlich erkennbar. Der Em-
bryo zeigt somit im wesentlichen immer noch die Anordnung der
Korpergrundgestalt. Selbst das Nervensystem, das in seiner Ent-
wicklung bereits weit fortgeschritten ist, steht mit dem iibrigen
Ektoderm in Verbindung und ist in einzelne, den Segmenten ent-
sprechende Abschnitte aufgeteilt. Die einzige Ausnahme bildet hier
die Mitteldarmanlage, die keine Metamerie mehr erkennen liaBt
und deren ento- und mesodermaler Anteil zu einer LEinheit verei-
nigt sind.

Kurz vor und wihrend der seitlichen Umwachsung des Dotters
werden diese Verhilltnisse zum Teil aufgegeben, zum andern Teil
aber bleiben sie weiterhin erhalten. Mit der Resorption des Dot-
ters im Innern des Dorsalorganes und dessen nachfolgender Riick-
bildung entsteht aus den ersten sechs Segmenten die Kopfkapsel.
Dieser Vorgang wiederspiegelt sich duBerlich in der starken Ver-
kiirzung der vor dem Thorax gelegenen Region des IEmbryos und
der Verschiebung des zweiten Maxillenpaares nach median und
nach vorne zwischen die ersten Maxillen. Gleichzeitig erfihrt das



H. Striebel, Zur Embryonalentwicklung der Termiten 235

Nervensystem des Kopfes seine endgiiltige Ausgestaltung. Die Gan-
glien des Priantennal- und des Antennalsegmentes vereinigen sich
zum grollen Komplex des Oberschlundganglions (Abb. 24), das in
seinem Innern eine zusammenhiingende Fasermasse ausbildet. Die
Ganglien der drei Kiefersegmente verschmelzen zum vorerst lang-
gezogenen Unterschlundganglion, welches spiiter kugelformig wird
(Abb. 24).

Das viscerale Blatt, welches nunmehr nur noch aus wenigen
undifferenzierten Zellen besteht, die zwischen Cardioblasten einer-
seits und Fettkorper, bzw. Mitteldarmanlage anderseits, liegen.
bleibt weiterhin segmental geordnet. Gleichzeitig mit dem dorsa-
len Wachstum des Lktoderms gliedert es weitere IFettzellen ab.
Der Fettkorper wird daher den Dotter streng metamer umfassend
aufgebaut, was auch am lebenden Keim an der hellen Streifung
des Abdomens erkennbar ist. Die paarige Mitteldarmanlage ver-
wichst median zu einem geschlossenen, einheitlichen Epithel, das
nun die gesamte ventrale Dotteroberfliche bedeckt. Thre lateralen
Réander breiten sich nach den Seiten und dorsalwiirts aus und be-
ginnen zusammen mit den duBlern Keimteilen den gesamten Dot-
ter zut umfassen.

Mit der vollstandigen Resorption des Dotlers im Innern des Dor-
salorganes schrumpft dieses zusammen, womit am 38. Tag seine
endgiillige Riickbildung einsetzt. Die grobwabige Struktur der ein-
zelnen Zellen verschwindet. AnschlieBend werden die Zellgrenzen
aufgelost, und es entsteht ein homogener, halbkugeliger Plasma-
Komplex mit zahlreichen, peripher gelagerten Kernen. Diese ver-
lieren ihre regelmilbige, eiformige Gestalt und schrumpfen zu ecki-
gen und kantigen Gebilden zusammen. Bald werden auch die fei-
nen Chromatinstrukturen des Kernes aufgeldst. Wohl bleiben vor-
erst die Umrisse der Nuclei noch erhalten, doch in ithrem Innern
bilden sich groBe, stark farbbare Tropfen von Chromatin, die re-
gellos verteilt und von verschiedener Groe sind. Mit dem Riicken-
schluf wird tiberhaupt jegliche Struktur des Dorsalorganes auf-
gelost. An dieses erinnern nun nur noch einige chromatinhaltige
Partikelchen, die im Keiminnern eingeschlossen werden.

n) Stadium K spcdt: Riickenschluf$, Bildung des Herzschlauches,
endgliltige Ausgestaltung des Darmkanals und des Nerven-
systems, Entwicklung der Muskulatur.

Bis zum 40. Tag umwachsen die Keimriinder den Dotter voll-
stindig und vereinigen sich auf dessen dorsaler Oberseite. Damit
ist der Riickenschluf3 vollzogen, und der IEmbryo gleicht nun in
seinem AuBlern der schliipfenden Larve. Er unterscheidet sich von
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dieser nur noch durch das umgeklappte Abdomenende. Durch den
Riickenschlufl werden die peripher und paarig angelegten Cardio-
blastengruppen in der Medianen der Dorsalseite miteinander ver-
schmolzen. Diese nun zusamenhingende Zellgruppe liefert den
Herzschlauch. Iir entsteht am 41. Tag als hiutiges, im Abdomen
erweitertes Rohr. Bereits am folgenden Tag konnen bei lebenden
IEmbryonen die ersten Herzkontraktionen beobachtet werden. Des-
halb wird das Herz an jenen viel deutlicher sichtbar als an histo-
logischen Schnitten.

Bis zum Schliipfen erfahren die meisten Organe ihre definitive
Ausgestaltung. So wird das Suboesophagealganglion weiter ver-
kiirzt und verdickt (Abb. 24). Es wandelt sich auf diese Weise bis
IEnde des 42. Tages zu einem beinahe kugelformigen Nervenkno-
ten. An diesem ist die Gliederung in die urspriinglichen drei Gan-
glienpaare vollstindig verschwunden. Selbst die IFasermasse ver-
liert ihre Gruppierung in drei Teile. Nur die abgehenden Nerven-
paare der Mandibeln und der beiden Maxillen lassen noch die
Herkunft des Unterschlundganglions erkennen. Am 43. Tag verei-
nigen sich die Ganglienpaare des Metathorax und des ersten Ab-
dominalsegmentes. Auch hier verschmelzen diese zu einem voll-
kommen neuen, im hintersten Thoraxsegment gelegenen Nerven-
knoten, der keineswegs mehr die urspriingliche Gliederung erken-
nen lifit. Iinde des 43. Tages beginnt sich das umgefaltete Abdo-
menende zu verkiirzen, was seine Streckung zur I'olge hat. Damit
wandelt sich auch das Nervensystem der von diesem Vorgang er-
faBten vier hintersten Segmente. Zuerst erfolgt der Zusammen-
schlufy der Ganglienpaare des 9. und 10. Abdominalmetamers. Mit
diesem neu entstandenen Knoten verschmelzen am folgenden Tag
auch noch die Ganglien des 7. und 8. Hinterleibsegmentes. Das
hinterste Ganglienpaar der schliipfreifen Larve entsteht somit
durch die Vereinigung der vier letzten Abdominalganglien.

Lange vor der Vollendung der embryonalen Iintwicklung er-
langt das Nervensystem seine definitive Ausgestaltung (vgl. Abb.
24). Der 45 Tage alte Keim zeigt folgenden Aufbau. In der Kopf-
kapsel liegt ein méachtiges Supraoesophagealganglion, bestehend
aus dem sehr groBlen Protocerebrum, hervorgegangen aus den
Neuroblasten des Priantennalsegmentes und des davor gelegenen
Ektoderms, und den kleinern Deuto- und Tritocerebrum, welche
beiderseits den Oesophag umfassen und aus dem IEktoderm des
Antennal- und Interkalarsegmentes entstanden sind. Das Trito-
cerebrum geht iiber in die dicken Schlundkonnektiven, welche
ihrerseits in das ebenfalls stark entwickelte Suboesophagealgan-
glion von nahezu kugelférmiger Gestalt einmiinden. An dieses
schlieffen die drei thoracalen Ganglienpaare an. Deren hinterstes
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ist etwas langer als die beiden vordern, da es aus den Ganglien-
paaren des Metathorax und des 1. Abdominalsegmentes hervorge-
gangen ist. Der Hinlerleib enthiilt sechs Ganglienpaare, wobei das
hinterste die {ibrigen an Grofie um das Doppelte tibertrifft. I£s sind
dies die Abdominalganglien 2-——6 und die zu einem Komplex ver-
einigten Knoten 7—10. Dem Pharynx, bzw. Oesophag, liegen dor-
sal zwel weitere kleine und unpaare Ganglien an. Das erste, das
Frontalganglion, liegt nahe der Mundoffnung und ist etwas groBer
als das zweite, das Hypocerebralganglion, welches weiter oben
am Oesophag liegt. Beide sind aus dem IEktoderm des Vorderdar-
mes entstanden. Mit seiner endgiiltigen Ausgestaltung 16st sich das
Nervensystem von der Hypodermis.

Die Definitiventwicklung des Darmtractus ist nach dem Riik-
kenschlufy vorerst durch starkes Langenwachstum von Stomo-
daum und Proctodium gekennzeichnet. Der Vorderdarm wichst
weit in den von Mitteldarmepithel umschlossenen Dotter hinein.
Dadurch wird der Mitteldarm eingestiilpt und umhiillt so, einer
Doppelmanschette gleich, einen Teil des Vorderdarmes (Abb. 24).
Dessen blindes nde wandelt sich in ein feines Epithel um, das
als diinne Membran das Stomodiaum gegen den Mitteldarm ab-
schlieBt. Jenes reicht nun bis zur Mitte des Metathorax. Wahrend
das Stomodium weiterhin ein gestrecktes Rohr bleibt, beginnt sich
das Proctodium als Folge seines Lingenwachstums in Schleifen
zu legen. Sein blindes Ende wird ebenfalls zur diitnnen Abschluf3-
membran gegen den Mitteldarm. Am 43. Tag wird sowohl im Vor-
der- als auch im Hinterdarm die erste Lingsfaltung des innern
Epithels sichtbar. Gleichzeitig erweitert sich der mittlere Teil des
Stomodiums zum zukiinftigen Kropf und bleibt ohne IFalten. Des-
gleichen vergrofiert die hinterste Partie des Proctodiums ihren
Querschnitt und wird zum Rectum. Der tlibrige Hinterdarm ver-
mehrt bis zum Schliipfen seine zahlreichen Windungen und bildet
das Colon aus. Der Mitteldarm erfihrt nur kleine Verinderungen
und diirfte wohl postembryonal seine endgiiltige Differenzierung
erfahren. Mit fortschreitender Dotterresorption verengert sich sein
Querschnitt unter gleichzeitiger Verdickung der ihn aufbauenden
Epithelien. Bei der schliipfenden Larve aber finden sich immer
noch Dotterreste im Innern dieses wenig entwickelten Organes.
Dazwischen liegen zahlreiche Vitellophagen, welche simtliche Sta-
dien der Auflosung zeigen. Sie werden vermutlich vom Mitteldarm-
epithel resorbiert.

Die ersten Gruppierungen von Muskelbildungszellen werden
schon vor dem RiickenschluBl sichtbar. Im Kopf werden sie haupt-
sichlich zu dorsoventralen Biindeln geordnet. Daneben findet sich
im iibrigen Keim zu diesem Zeitpunkt bereits die erste ventrale



238 Acta Trop. XVII, 3, 1960 — Entomologie

Lingsmuskulatur. Sie ist zwar noch spirlich und liegt beidseits
der Ganglienkette. Diese ersten Muskelbiindel werden zwischen der
vordern und der hintern Grenze je eines Metamers ausgebildet.
Nach dem 40. Tag entstehen aber iiber den segmental angeordne-
ten Biindeln lingere Muskelziige. In der Kopfkapsel entwickelt
sich die Dorsoventralmuskulatur weiter und fiillt bis zu ihrer end-
giiltigen Ausgestaltung am 45. Tag beinahe das gesamte Innere
des Kopfes aus. Mit dem Riickenschlul} setzt auch die weitere
Gruppierung der Dorsoventralmuskulatur in Thorax und Abdo-
men ein. An den Segmentgrenzen werden lateral Biindelpaare an-
gelegt, welche sich von unten nach oben durch das Korperinnere
hinziehen. IXin weileres entsteht in der Mitte eines jeden Metamers.
Von der dorsalen Lingsmuskulatur entstehen wiederum die sich
nur iiber ein Segment erstreckenden Bilindel zuerst, und zwar am
Ende des 41. Tages. Bereits am 42. Tag wird relativ frith die erste
Querstreifung der Skelettmuskulatur erkennbar. Kurze Zeit spa-
ter wird am lebenden I“mbryo durch seine Eigenbewegungen de-
ren Funktionsfihigkeit augenfillig. Von der Eingeweidemuskula-
tur wird die des Pharynx zuerst gebildet. Schon am 43. Tag ver-
binden zahlreiche radiale Muskelbiindel diesen mit der Kopfkap-
sel und dem Tentorium. Die Eigenbeweglichkeit des Icmbryos er-
hoht sich in den folgenden Tagen zusehends, bis am 54. Tag der
Schliipfakt erfolgt.

I11. Ubersicht tiber den Ablauf der Embryonalentwicklungen
bei 26° C.

a) Zeittafel fiir Kalotermes flavicollis.

0 Stunden: Eikern, umgeben von Hofplasma, liegt in der Mitle
des frischgelegten Fies. Auf der Ventralseite bei
50%0 der Lilinge zwei Polkorperchen.

24 Stunden: Teilung von Likern und Hofplasma in zwei IFur-
chungsenergiden.

36 Stunden: 8 Kernstadium, 6 IEnergiden in der hinteren Lihilfte
und nur 2 in der vordern.

47 Stunden: 64 Inergiden nahe der Dotteroberfliche tiber gan-
zes Lii verteilt. Synchrone Teilungen werden nun
heterochron.

48 Stunden: Im hintern Lidrittel zahlreiche Kernspindeln, im
iibrigen I'i nur Ruhekerne.

72 Stunden: 7. Teilungsschritt vollendet: 116 IKnergiden haben
die Dotteroberfliiche erreicht, 12 sind im Eiinnern
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zuriickgeblieben. Bereits mehr Kerne am Hinterpol
als am Vorderpol.

8. Teilungsschritt abgeschlossen, im Iliinnern noch
9 Energiden, die sich von den iibrigen morpho-
logisch nicht unterscheiden.

Keimanlage als zusammenhingendes Syncytium auf
Eidorsalseite zwischen 0 und 13%0 der Eilinge ge-
bildet. Iixtraembryonale Iinergiden stehen noch
nicht miteinander in Verbindung.

Iirste Zellstrukturen in der Keimanlage. Zellen des
exlraembryonalen Blastoderms deutlich flacher als
diejenigen des Keimstreifs. Iirste Vitellophagen ha-
ben Keimscheibe unterlagert.

Iintstehung des untern Blattes durch Epibolie. Die-
ses gliedert von seinem Rand weitere Vitellophagen
ab. Bildung eines zusammenhingenden extraem-
bryonalen Blastoderms.

Amnionfaltung, Stadium der kugelformigen Keim-
blase.

Verschiebung der Keimblase zum Hinterpol oder so-
gar um diesen herum auf Eiventralseite; allseitige
VergroBerung ihres Durchmessers.

Auswachsen der Keimblase zum Keimstreif, welcher
sich nun von 0—15%0 der Eilinge erstreckt.
Beginnende Segmentierung des Keimstreifs.
Praantennal-, Antennal-, Intercalar- und Mandibu-
larsegment sind abgegliedert; Einsenkung des Sto-
modiaums.

Kopf- und Thoraxregion in 9 Segmente metameri-
siert. Keim bedeckt Eiventralseite zwischen 0 und
60%0 der Lange. Hinterstes Viertel des Keimes ist
unsegmentiert.

Abgliederung des 1. Abdominalsegmentes. Bildung
des Coeloms im Antennalsegment. Iirste Sonderung
von Neuroblasten im Priaantennal- und Antennal-
metamer.

4 Abdominalsegmente, beginnende Caudalkrum-
mung im ungegliederten Abdomenende, wodurch
dieses in den Dotter eindringt. Mesoderm bis zum
1. Abdominalmetamer segmentiert.

5 Abdominalmetamere, Einsenkung des Procto-
diaums im umgeklappten Teil des Hinterleibes.
Keimslreif vollstindig metamer. Proctodium reicht
bis zum 6. Abdominalsegment. Anhiinge von Kopf
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und Thorax schon betrachtlich lang und gut ausge-
bildet. Innenseiten der 1. und 2. Maxillen tragen je
zwei blasenartige Knospen. Extremiliitenanlagen bis
zum 6. Abdominalsegment.

I‘rste Differenzierung von IFettzellen aus dem visce-
ralen und von Mpyoblasten aus dem somatischen
Blatt des Antennalsegmentes. Iirstes Auswachsen
der Neuronen, lintstehung der IFasersubstanz im
Nervensystem.

Beginnende Sonderung von Blutbildungszellen aus
dem Entoderm. Laterale Teile des visceralen Blat-
tes gliedern Zellen der spitern Mitteldarmmuskula-
tur ab.

g: Deutliche Dreiteiligkeit der zwei Maxillenpaare, de-

ren mittlerer Ast schon relativ lang und nach hin-
ten gebogen ist. Erste Stigmen schon tief im Eklo-
derm eingesenkl.

«Ausrollung»; Keim gleitet aul Dotteroberfliiche um
Hinterpol auf Ifidorsalseite. Serosa schrumpft zum
Dorsalorgan zusammen. Provisorischer Riicken-
schlufy durch das Amnion.

Starke rhythmische Kontraktionen des Dorsalorga-
nes, dessen flache Zellen sich in ein Palisadenepi-
thel umwandeln.

Rotation des Embrvos um 1807 um die Eilings-
achse. Dieser hat nun seine endgiiltige Lage im i,
welche bis zum Schliipfen beibehalten wird.
Anlage der Malpighi’schen Gefiile als vier Knospen
des ektodermalen Anteils am blinden Ende des
Proctodiaums. Sonderung der Cardioblasten am la-
teralen Rand des visceralen Blattes. Seitliche Um-
wachsung des Dotters.

Beginn der endgiiltigen Riickbildung des Dorsal-
organes.

RiickenschluB.

Ausbildung des Herzschlauches.

I‘rste Herzkontraktionen werden am lebenden IXm-
bryo sichtbar. Ober- und Unterschlundganglion zei-
gen ihre definitive Gestalt und sind zu einem ein-
heitlichen Komplex vereinigt. In der Skelettmusku-
latur wird Querstreifung sichtbar.

Verschmelzung der Ganglienpaare des Metathorax
und des 1. Abdominalsegmentes. Beginnende Ver-
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kirzung und Streckung des Hinterleibsendes. Erste
Lingsfalten im Vorder- und Hinterdarm.

44. Tag: Die letzten vier Ganglienpaare des Abdomens ver-
schmelzen zu einem grofBen, einheitlichen Nerven-
knoten.

48. Tag: Endgiiltige Ausgestaltung der Anhinge der Kiefer-
segmente ist abgeschlossen. Erhohte Eigenbeweg-
lichkeit des Embryos.

54. Tag: Schliipfen der Larve.

b) Zeittafel fiir Zootermopsis nevadensis.

27 Tage: Keimanlage.
3% Tage: Bildung des untern Blattes.
4. Tag: Amnionfaltung vollendet, Stadium der Keimblase.
8. Tag: Keimstreif noch unsegmentiert iiber den Eihinterpol
gewolbt.
9. Tag: Beginn der Segmentierung des Keimstreifes.

10. Tag: Kopf- und Thoraxregion vollstindig metamerisiert.
Antennenknospen sichtbar. Einsenkung des Stomo-
diaums.

11. Tag: Abgliederung des 1. Abdominalsegmentes.

12. Tag: 4 Abdominalsegmente, Caudalkriimmung, Einsen-
kung des Proctodiums.

14. Tag: Keimstreif vollstindig segmentiert.

15. Tag: «Ausrollung», Bildung des Dorsalorganes.

18. Tag: Rotation des Keimes von 180° um die Eilingsachse.

23. Tag: Dorsalorgan vollstindig zuriickgebildet.

24. Tag: RiickenschluB.

25. Tag: Erste Kontraktionen des Herzschlauches werden
sichtbar. Beginnende Eigenbeweglichkeit.

27. Tag: Die ganze Oberfliche des Embryos ist mit grofen
braunen Borsten bedeckt. Tarsenklauen sind eben-
falls pigmentiert.

28. Tag: Schliipfen der Larve.

1V. Diverse Beobachtungen und ergdnzende Feststellungen
zur Termiten-Embryologie.
a) Temperaturabhdngigkeit der Entwicklung.

Zur Abklirung der Temperaturabhingigkeit der Embryonal-
entwicklung dienten Eier von Zootermopsis nevadensis. Die Griinde
fiir deren Wahl und ihre Bevorzugung gegeniiber der an sich
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schon nur in Gruppen haltbaren (s. S5. 198) Kalolermes [lavicollis
sind verschiedenartig. So diirfte Zootermopsis eher den Normal-
fall der Termitenentwicklung darstellen. Die Untersuchungen von
KNOwER (1900), HOLMGREN (1909) und STRINDBERG (1913) an
drel weiteren Termilenarien der FFamilie Isatermes (Nasutitermi-
linae) zeigen ndamlich analoge ntwicklungsvorgiinge und dhn-
liche Lageverhilltnisse des IXmbryos im Eiinnern wie Zootermop-
sis, nur daB die Rotation des Keimes von 1807 um die LEilings-
achse nicht beschrieben wird. Zootermopsis hat im Gegensatz zu
Kalotermes den Vorteil, daBl sie sich i vitro aulzichen 1aB8t. Zu-
dem ist das Chorion vollkommen durchsichtig und erlaubt eine
tigliche, wenn notig sogar eine ununterbrochene Beobachtung
unter Wasser, ohne jegliche Beeintriichtigung des IMiinhaltes. So
st es moglich. immer dieselben Iier in threr Entwicklung von
der Ablage bis zum Schliipfen zu verfolgen. Dies ist wichtig, weil
so individuelle zeitliche Differenzen innerhalb der einzelnen Sta-
dien festgestellt und gewisse IFehlschliisse vermieden werden kon-
nen. Ilin weilerer Grund zur Wahl von Zootermopsis liegt in der
relativ weiten geographischen Verbreitung, welche diese Art in der
neuen Welt aufweist. Sie reicht vom 30.—50. Breitengrad und im
Norden bis zu einer Hohe von 1500 m ii. M. (CASTLE 1946), with-
rend sich das natiirliche Vorkommen von Kalotermes flavicollis
nur aul die Kistengebiete des Mittelmeeres mit ithrem gemifligten
Klima beschriinkt. So war im vornherein bei der an betriichtliche
klimatische Schwankungen angepaliten Zootermopsis eine grolic
Temperaturmarge zu erwarten, in welcher noch IKmbryvonalent-
wicklung maoglich ist. Nicht zuletzt aber gab ihre gegentiber Kalo-
termes bedeutend grofiere Fruchtbarkeit den Ausschlag zu ihrer
Verwendung fur diese Versuche,

Die Temperaturen, bei denen die Ilier aufgezogen wurden, va-
riterlen zwischen 197 = 1° C und 307 = 17 C. Das Temperatur-
maximum, welches eine normale Eientwicklung gerade noch er-
moglichl. liegt ungefihr bei 30 C, wobei aber bereils 60%0 der
[Zier unentwickelt bleiben oder in sehr [rithen Stadien absterben.
Bei einer Steigerung der Temperatur aul 317 + 19 C unterblich in
den Eiern jegliche Keimbildung. Das Temperaturminimum der
Embryonaleniwicklung konnte nichl ermittell werden, da es aus
technischen Griinden nicht moglich war, 197 £ 17 (. zu unter-
schreiten. Immerhin diirfte diese Temperatur nahe beim Minimum
liegen, ergab sie doch nur noch bei rund 50% der Idier eine nor-
male Keimentwicklung, bei den iibrigen unterblieb sie oder wurde
sehr frith abgebrochen. Das Entwicklungsoptimum diirfte zwi-
schen 237 und 267 C liegen. da bei diesen Temperaturen nahezu
alle Ilier schliipften. Die I<rgebnisse tiber die Untersuchung der
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2

TABELLE L

Temperaturabhiingigkeit der FEmbryonalentwicklung von Zootermopsis neva-
densis. Simtliche Zeilangaben in Tagen.

lirreichtes bei Temperaluren :
Enlwicklungs-Stadium 19° 4+ 1° ¢ 23°+1°C  28°+170C  30°+1"1(
Keimanlage gebildet nach 3.5 3 2:5 25 Tagen

Unteres Blatt vorhanden
nach > 4 3.5 3.5 Tagen

Amnionfaltung, Keim-
blase nach 6, 4,5 1 4 Tagen

Keimstreif doppelt so lang

wie Keimblase nach 11 8.5 7.0 7 Tagen
Beginnende Caudalkrim-

mung nach 16 13 12 105 Tagen
I'ertig segmentiert nach 18.5 15 13 11.5 Tagen
Ausrollung nach 21.5 18 16 14 Tagen
Dorsalorgan in seiner

stiirksten Ausbildung

nach 23 19 17 15 Tagen
Riickenschlufl nach 27 23 21 18.5 Tagen
Schliipfen nach 40,5 32 28.5 26.5 Tagen

Temperaturabhangigkeit der Entwicklung sind in Tabelle 1 zu-
sammengestellt. Samtliche Angaben fuien auf Durchschnittswer-
ten, die an mindestens 30 verschiedenen in vitro aufgezogenen lom-
bryonen gewonnen wurden.

Die Embryonalentwicklung von Zootermopsis nevadensis ist,
verglichen mit andern Termitenarten der geméiafigten Zone, auller-
ordentlich kurz. So erstreckt sich diese fiir Kalotermes flavicollis,
wie erwithnl, tiber 54 Tage bei 26°C* (vgl. S. 241 und GEIGY und
STRIEBEL 1959); fir Nalotermes minor tiber 60-—70 Tage bei
217 C: flir Zoolermopsis angusticollis iiber 44—88 Tage, im Mittel
o6 Tage: ftir Reticulitermes hesperus iiber 30—90 Tage, 1m Mit-
tel 56 Tage, und fir Reticulitermes lucifugus tiber ungefihr die-
selbe Zeitspanne (alle Angaben n. GRASSE 1949), wihrend CASTLE
1946 flir Zootermopsis nevadensis 48—60, im Mittel 54 Tage an-
gibl. Dies stimmt mit unsern Beobachtungen keineswegs uberein,
dauert es doch fiir diese Art bis zum Schliipfen bei 197 = 17 C

U Sie variiert dibrigens fiir diese Art bei 26° € zwischen 51 und 60 Tagen
wn¢l ist bedeulend Tinger als dies TorH 1943 angibt; dieser Autor spricht von
drei Wochen, bei einem angeblichen Temperaluroptimum von 309 C.
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TABELLE II.

Zeitlicher Vergleich der Embryonalentwicklung von Kalotermes flavicollis und
Zootermopsis nevadensis.

N ) Kalotermes Zoolermopsts
Stadium:
Tage o Tage o
Keimanlage ) 9.3 25 8.3
Bildung des untern Blattes 7 13 3.5 12.3
Keimstreif doppelt so lang
wie Keimblase 15 27 8 7.5 26,3
Beginn der Caudalkrim-
mung 23 42.5 12 42
IFertig segmentiert 26 48 13 45,6
Ausrollung | 31 57,3 16 56
Rotation um 180° 34 63 17 59,5
Riickenschlul} 40 74 21 73,5
Schliipfen 54 100 28,5 100

im Mittel 40,5 Tage und bei 30° £ 1° C nur 26,5 Tage. Eine so
kurze Entwicklungsdauer ist nur noch bei der tropischen Termi-
tenart Coptotermes formosanus mit 24—32 Tagen bekannt (GRASSE
1949). Leider fehlen hier Angaben liber die Temperatur; sie diirfte
aber bei 26—30° C. liegen.

Die beiden untersuchten Termitenarten Zootermopsis nevaden-
sis und Kalotermes flavicollis stellen somit in bezug auf die Dauer
ihrer Embryonalentwicklung zwei Extreme dar, 28,5 und 54 Tage
bei 26° C.

Diese betriachtlichen zeitlichen Differenzen veranlassen uns zu
einer Gegentiberstellung von Kalotermes und Zootermopsis, wobei
abzukliren ist, ob nur einzelne Stadien verschieden rasch durch-
laufen werden, oder ob sich der Unterschied iiber den ganzen Ent-
wicklungsprozel3 erstreckt. Dies zeiglt Tab. I, deren erste Kolonne
das betreffende Stadium charakterisiert, wihrend die zweite und
vierte Kolonne den absoluten Zeitbedart in Tagen, die dritte und
fiinfte die Gesamtdauer in Prozenten wiedergeben. Aus diesem
Vergleich geht hervor, daf§ sich die IXkmbryogenese bei beiden Ar-
ten, trotz kleiner morphologischer Unterschiede, im gleichen Ge-
samtrhythmus abwickell, wobei bei Zootermopsis jedes einzelne
Stadium nahezu doppelt so rasch durchlaufen wird als bei Kalo-
termes. Auch gewisse Besonderheiten im Entwicklungsgang der
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einen oder andern Art dndern nichts an dieser Tatsache, so z. B.
hat die Verschiebung der Keimblase, welche bei Kaloftermes nach
der Amnionfaltung erfolgt und bei Zootermopsis nicht vorhanden
ist, keine Verzogerung der Entwicklung zur Folge.

b) Charakterisierung des Eityps der Termiten.

Die Embryonalentwicklung der Termiten weist in extremer
Form manche Merkmale auf, die nach WEBER (1954) fiir den
hemimetabolen Eityp zutreffen; gewisse derselben fehlen aller-
dings géinzlich oder sind nur schwach ausgebildet.

Das auBlerordentlich plasmaarme Ei zeigt keine wahrnehmbaren
besonderen Plasmastrukturen. Iis zeichnet sich durch groBen Dot-
terreichtum aus. Das Furchungszentrum, welches mit der Lage des
befruchteten Eikerns identisch ist, liegt nahezu in der Mitte des
Eiquerschnittes bei 50%0 der Eilinge. Die Vorkeimanlage macht
sich in der Region des Hinterpols durch vermehrte Zuwanderung
der Furchungsenergiden friihzeitig bemerkbar, doch ist sie nicht
besonders ausgeprigt und auch nicht paarig angelegt, wie dies
dem hemimetabolen Typ entsprechen wiirde (Abb. 25). Die Kern-
ansammlung am Hinterpol wird durch periphere Dotterstromun-
gen zwischen 0 und 13% der Eiliinge zur Keimanlage zusammen-
geschart. Sie sondert sich durch Ipibolie in ein unteres und oberes
Blatt, in das IEkto- und das Mesentoderm. Die Stelle dieser Gestal-
tungstendenz liegt bei 8% der Ililinge und markiert die Lage des
Differenzierungszentrums (SEIDEL 1934, SCHNETTER 1934). Im
spateren Keimstreif entfillt es auf dessen vorderste Region.

Durch Umfaltung des hintern Randes der Keimscheibe auf der
Dotteroberfliache entsteht das Amnion. Der Keim lifit eine eigent-
liche Einrollung, wie sie sonst fiir die Hemimetabolen typisch ist,
vermissen und bleibt superficiell gelagert. Die so entstandene ku-
gelige Keimblase ldB3t vorerst keine vornhinten Polaritiat erken-
nen. Diese wird erst mit dem Auswachsen zum Keimstreif sicht-
bar, der vorne zwei Kopflappen ausbildet. Die Embryonalentwick-
lung der Termiten reprisentiert somit unter den hemimetabolen
Insekten eine spezielle Form des extremen Kurzkeimtyps. Dieser
erganzt sich allmihlich durch Lingenwachstum, wobei eine aus-
gepriagte Segmentbildungszone fehlt. Nach Erreichen einer gewis-
sen Linge gliedern sich im vordern Teil des Keimstreifs die Kopf-
segmente ab. Hierauf wichst der nicht metamerisierte, relativ
lange hinlere Teil weiter, wonach die nichsten Segmente des Tho-
rax und Abdomens entstehen. Bis zur endgiiltigen Gliederung zur
Korpergrundgestalt besteht der Keim aus einem segmentierten
vordern und einem nicht metameren, relativ langen hintern Teil.
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plasmaarm plasmareicher

Kalotermes Tachycines Gryllus Platycnemnis Notonecta Pediculus

Abb. 25, Schemalische Darstellung einiger hemimetaboler Eityvpen (veriindert
und ergiinzt nach WEBER, 1954).

Lage des Keimstreifs.
seines Kopfes und der
Ventralseite auf dem
Iohepunkt der IZin-
rollung bzw. bei
grollter Dorsalkriim-

- Dicke und

Ausdehnung
der Keimanlage.

Lage des Kopfes und
% seiner Ventralseite nach

Abschluly der Keim- mung oder Lingen-

FFurchungs- und
— Differenzierungszentrum

%/ Abstand zwischen

o Umlagerungen des Zahlen rechts tiber
Keimes. jedem Fi Entwick-

\ lungsdauer in Tagen.
o LLage des Furchungs- " °

zenlrums.

Trotz fehlender Linrollung, die wiederum fiir den Kurzkeim ty-
pisch wire, fuhrt der IEmbryo im Eiinnern Umlagerungen aus,
welche in zwel Phasen zerfallen. Deren erste entspricht der Aus-
rollung des invaginierten oder immersen Typs, wihrend die zweite
eine Rotation von 180° um die Lilingsachse darstellt.

¢) Versuch einer Einordnung des Termitenkeimes unter die Li-
typen der (ibrigen hemimelabolen Insekien.

Die Einordnung des Termitenkeimes unter die Eitvpen der
Hemimetabolen, wie sie im Schema von WEBER 1954 FFig. 21 dar-
sestelll werden, bietel mancherlei Schwierigkeilen (Abb. 25). Eine
erste besteht in der speziellen Art der Amnionfaltung, welche bei
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den Termiten sehr frith und vollkommen an der Dotteroberfliiche
abliuft. Dadurch entsleht eine superficielle, unpolare Keimblase
mit einem mehrschichtigen Amnion. Diese erinnert stark an den
ebenfalls unpolaren, aber mehr scheibenformigen Keim der PPleco-
pteren. welcher jedoch in den Dolter invaginiert. Normalerweise
finden sich oberflichlich gelagerte IEkmbryonen nur bei den holo-
melabolen Langkeimen und nur zur Ausnahme auch bei den hemi-
melabolen Ordnungen der Blatltaria (Blalla germanica CHOLOD-
KOWSKY 1891 und WHEELER 1889) und der Dermapleren (Forfi-
culee HEYMONS 1893). Aber auch ber diesen handelt es sich um
lange bis sehr lange (Forficula) Kopf-Rumpf-Keime ohne ausge-
prigle Umlagerungen. Daneben finden sich aber auch bei den
Blattarien invaginierte Keimlypen (z. B. Periplaneta orientalis
HeEvMONS 1895 und 1905). Die superficielle Lage des Keimes ist
also nicht ein gemeinsames Merkmal der Uberordnung der Blatt-
oiden, sondern kommt nur bei den Isopteren und cinzelnen Scha-
benarten vor. Ob dies auch [iir die Mantiden zutrifft, lagt sich an
Hand der Arbeit von GIARDINA 1897 nicht feststellen. Der Termi-
tenembryo ist somit unseres Wissens der einzige Kurzkeimltyp. der
Keine Einrollung oder Kinsenkung in den Dotter zeigt.

Auch die Segmentierung des Termitenkeimes entspricht kei-
neswegs dem Normallall der Insektenenlwicklung., Wihrend im
allgemeinen, selbst beim extremen Kurzkeim von Tachiycines
(Krausi 1938), die ersten Segmenlgrenzen zwischen Labial- und
erstem Thoraxmetamer schon sehr frih sichtbar werden, wiichst
die Keimmblase der Isopleren vorerst zu einem mittellangen Keim-
streif aus, an dessen vorderm linde die Kopllappen entstehen. Iirst
danach setzt die Segmentierung ein, wobel zuvorderst als erste
Metamere das Priaanlennal- und das Antennalsegment abgeglie-
dert werden, woraul die tibrigen Kopf-, Thorax- und Abdominal-
segmente der Reithe nach und caudalwiirts fortschreilend gebildet
werden. Bei Blatta germanica dirften diese Vorginge. nach der
Arbeit von CHOLODKOWSKY zu schlieBen, gleichartig ablaufen. Ob
diese besondere Art und Weise der Segmentierung f[iir die ganze
Uberordnung der Blaltoiden zulriff(, kann nicht beurteilt werden.
da entsprechende genaue Untersuchungen bis zur Zeit noch fehlen.

Trolz den erwihnten gemeinsamen Ziigen der Blattoidenent-
wicklung ist diese Gruppe in bezug auf ihre Embryogenese doch
sehr uneinheitlich. Neben Kurzkeimen (Termiten) umfafit sie auch
halblange Keime wie die der Schaben. Auch die Lage des Em-
bryos und dessen Umlagerungen variieren stark innerhalb der ge-
samlen Uberordnung. Sie enthiilt Arten, bei welchen der Keim be-
reits zu Beginn der IEntwicklung seine definitive Orientierung im
i innehat (Blatta germanica), bei andern findet eine einfache
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Ausrollung statt (Periplaneta orientalis), wihrend die Termiten
die kompliziertesten Keimbewegungen zeigen.

Zur phylogenetischen LLinordnung des Termiten-Eityps bieten
sich zwei Moglichkeiten. Die erste stellt ihn vor denjenigen von
Tachycines, wobei dies durch folgende Tatsachen gerechtfertigt
wird. Das Ei der Termiten ist auBerordentlich plasmaarm, wo-
durch auch die geringe Dicke der Keimanlage bedingt ist. Abb. 25
zeigt, wie der Plasmagehalt und damit auch die Dicke der Keim-
anlage von Tachycines tliber Platycnemis bis zu Pediculus zu-
nimmt und damil die Verbindung hergestellt wird zu den plasma-
reichen Eiern der Holometabolen mit sehr dicken Keimanlagen.
Die Verschiebung der Keimblase bei Kalotermes flavicollis kann
als Auftakt zu einer Einrollbewegung gedeutet werden, welche
aber dann unterbleibt. Der Eityp von Tachycines entspricht einer
weitern Stufe, bei welcher der Keim ebenfalls auf der Dotterober-
flaiche nach hinten gleitet, anschliefend aber eine typische Ein-
rollbewegung durchfiihrt unter gleichzeitigem Verschlufl der Am-
nionhohle. Dieser letztere wie auch die Verwirklichung der Keim-
anlage erfolgt bei den Termiten relativ sehr frith. Tab. I11 zeigt,
wie der Zeitaufwand fiir den Amnionschlufl von Kalotermes bis
Platycnemis zunimmt. Der kirzeste Keim vollendet diesen zuerst,
withrend er beim relativ langen von Platycnemis am spatesten er-
folgt. Das untere Blatt invaginiert mit Ausnahme von Gryllus bei
allen aufgefiihrten Keimtypen etwa gleichzeitig, weshalb dieser
Vorgang kein brauchbares Merkmal fiir die Einordnung der Keim-
typen bildet. Bei Zootermopsis und wahrscheinlich bei allen ho-
hern Termitenarten fehlt die Verschiebung der Keimblase. Dies
diirfte eine Sekundirerscheinung sein, und Kalotermes wiirde den
urspriinglicheren Typ darstellen.

ILinen weiteren Hinweis auf die extreme Stellung der Keime von
Kalotermes und Zootermopsis innerhalb der Kurzkeimtypen lie-
fert der relativ grofle Zeitaufwand bis zur Vollendung der Korper-
grundgestalt. Diese ist beim lingeren Keim frither abgeschlossen
als beim kurzen, der vorerst selbst den Grofiteil des embryonalen
Materials durch Zellvermehrung aufbauen muB, wihrend dieses
z. B. beim Keim von Platycnemis nach der Sonderung in embryo-
nales und extraembryonales Blastoderm schon zum Teil vorhan-
den ist und eine grofie Zellansammlung bildet. Je kleiner die Keim-
anlage ist, um so linger dauert es, bis der [Xmbryo vollstindig seg-
mentiert ist (Tab. I11). Dall bei den Termiten aber eine relativ sehr
viel lingere Zeit bis zur Ausbildung der Korpergrundgestalt ver-
streicht, mag auch noch mit der besonderen Art der Segmentie-
rung zusammenhingen. Im Normalfall werden von einer Region,
welche zwischen erstem Thoracal- und dem Labialsegment liegt,
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TABELLE IIL

Zeitlicher Vergleich einzelner Stadien verschiedener hemimetaboler Eitypen.

Jede 1. Kolonne des betr. Eityps gibt die Dauer in Tagen an bis das ent-

sprechende Stadium erreicht ist. Die 2. Kolonne gibt den Anteil jedes Stadiums
an der Gesamtentwicklung in %o an.

Kalotermes Tachycines Gryllus Plalycnemis
n. KRAUSE n. KRAUSE n.SEIDEL
Stadium und KANELLIS
absolute i OF absolute oL} absolute i 8 absolute S O
Dauer ' Dauer Dauer ﬂ)uuvr
I
2 Kerne 1.1 2.1 0.1 0.33 0.375 1.8
8 Kerne 1.5 2.77 0.2 (.66 0,5 2.4
614 Kerne 0.7 2,33
128 Kerne 2.5 4,6 2 15 0.8 2.7 1.4 6.7
Keimanlage ) 9.25 4 10 2.1 7.0 2,5 119
Unteres Blatt gebildet 7 13 5 12,5 2,9 9.7 2,75 13,1
Amnion geschlossen 8.5 15.7 7 17,5 4.4 21
Fertig segmentiert 26 48 10 25 5.5 18,5 4,5 215
AUSI‘OHUH{,’ 31 27.5 14 35 11 36,5 10 47,5
Dorsalorgan 34 63 18 45 12 40 11 5.5
Riickenschluf} 40 7 24 60 16 53,3 17 81
Schliipfen 54 100 40 100 30 100 a1 100

die Metamere nach zwei Seiten hin fortschreitend abgegliedert. Bei
den Termiten aber werden als erste das Priantennal- und das An-
tennalsegment und darnach der Reihe nach die folgenden gebildet.
Die Metamerisierung vollzieht sich hier nur in einer Richtung von
vorn nach hinten fortschreitend.

Die eben geschilderte Besonderheit sowie der Umstand, daB
Termitenkeime superficielle Keime sind, eréffnet noch eine zweite
Moglichkeit der phylogenetischen Linordnung dieses Eityps, die
wir hier als Arbeitshypothese erwiihnen mochten.

Wir beziehen in diesem IFall auch die Entwicklung von Blatia
germanica mit ein. Dann ergeben sich, wie das untenslehende
Schema zeigt, zwei parallele Entwicklungsreihen. Die eine umfaft
samtliche eingerollle Keimtypen von den kurzen, wie Tachycines
und Gryllus, bis zu den langen von Notonecta und Pediculus. Die
zweite Reihe wird durch die rein superficiellen Keime gebildet und
fithrt von den extremen Kurztypen der bisher untersuchten Ter-
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milen Zootermopsis und [Kulermes tiber den halblangen von Blaita
zum Langkeim der Dermapteren. Wenn wir diese Serie betrach-
ten, so erscheint es logischer. unter Preisgabe der WEBER'schen
Ordnung hier nun direkt die Holometabolen anzugliedern, die mit
thren superficiellen Langkeimen die zweite Reithe nach den Der-
mapteren besser fortsetzen, als die ersie im Anschluld an Pedicu-
(us oder Notonecta. Kalotermes nimmt als urspringliche Form
cine Zwischenstellung zwischen Tachycines und den iibrigen Ter-
milen ein, wenn wir annehmen, daff die Verschiebung der Keim-
bluse einen Auftakl zur Einrollung darstellt, der bei Zootermopsis
und Futermes sekundir verlorengegangen ist. I£s ergeben sich in
diesen beiden Reihen nun eine Anzahl von Enlsprechungen. die
auf der Keimlange beruhen: So lassen sich Zootermopsis unid
Futermes mit Tachyceines parallelisieren, der halblange Blalta-
Keim mit Pilatycenemis und der Langkeim der Dermapteren mit
demjenigen von Pediculus. Die Parallele fur Gryllus wiirde noch
ausstehen.

Ilinrollung
wird vollzogen

bl

;E: — — Tachycines — Gryllus— Plalyenemis—- Pedicults

S

"% Zoolermopsis, o Dermu- Holo-
~ " Eutermes i - bl > pteren metabole

Iiinrollung
unterbleibt

Wir sind uns bewubit, daf} beiden Ordnungsversuchen Mingel an-
haften. Beim ersten wird lediglich Kalotermes eingeordnet, wiih-
rend Zootermopsis und Futermes unberticksichtigt bleiben. Auler-
dem ist die Angliederung der Holometabolen am Schluly der Reihe
wenig einleuchtend. Beim zweiten Versuch erscheint die ganze Rei-
henfolge logischer und vollstiindiger, indem auch die tibrigen Ter-
mitenkeime thren Platz finden, dagegen fehlt das zu Gryllus pas-
sende Glied eines miltellangen superficiellen Keimes. Der Iini-
scheid fiir den einen oder andern Vorschlag wiirde vermutlich er-
leichtert, wenn mehr tiber die Iintwicklungsgiinge der Blatloiden
bekannt wire.

d) Volumenvergrofierung der Termiteneier im Laufe der I'ntwick-
lung.

Die Zunahme des Ei-Volumens im Verlauf der Entwicklung
wurde schon bei verschiedenen Inscktenarten untersucht. Sie er-
streckl sich belr manchen nicht tiber die ganze Dauer der Iintwick-
lung, sondern erfolgt sehr rasch wihrend einer bestimmien Zeit-
spanne. So ist das Wachstum bei Iiiern von Platycnemis am An-
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fang sehr gering, wird aber wihrend der Segmentbildung und vor
allem kurz vor der Umrollung sehr deutlich (SEIDEL 1929). I<s soll
mit ciner Verinderung der Konstitution des Dotlers zusaimmen-
hingen. Das i von Platycnemis verlingert sich withrend seiner
ganzen Entwicklung um 10% und wird rund 15%0 dicker. Ahn-
liche Verhiltnisse lielen sich bei Melanoplus-Arten feststellen. Bet
Melanoplus bivittatus nimmt das I<igewicht wiahrend der sog. Ana-
trepsis (Phase vor der Einrollung) im Durchschnitt um 2,28 mg
zu, withrend der Katatrepsis (Phase nach den Keimumlagerungen)
hingegen nur um 0.3 mg (SALT 1949 a, b). Genau gegensiitzliches
Verhalten hat BODINE 1929 bei Lliern von Melanoplus differentialis
festgestellt, welche withrend der Anatrepsis nur um 0.7 mg, hin-
gegen wihrend der Katatrepsis um 3,2 mg an Gewicht zunahmen.

Auffallend ist bei den erwiithnlen Insektenarten das rasche An-
schwellen des Eies innerhalb eines bestimmlen Intervalles. Das
Volumen nimmt nahezu sprunghalt zu und verindert sich an-
schliefend kaum mehr. I'tiic Melanoplus differentialis hat SLIFER
1938, 1949 und 1950 nachgewiesen, dafl die Volumenzunahme des
Fies, verursacht durch Wasseraufnahme, von bestimmten Orga-
nen, den Ilvdropylen, abhingt. Mit der vollen Ausbildung eciner
besonderen Cuticula, welche von eigens dazu umgebildeten Serosa-
zellen ausgeschieden wird, setzt die Wasseraufnahme ein. Diese
wird spéiter unterbunden, da die Hydropylen durch eine Wachs-
schicht wieder verschlossen werden, und damit anschlieBend die
Diapause eingeleitet. Durch das Auflosen des Wachses wird sie
spitter wieder aufgehoben, und der IKmbryo setzt dank erneuter
Wasseraufnahme seine IEntwicklung fort. Das Hydropylenhiut-
chen besteht aus zwei Schichten. Die duBere ist mit der Culicula
identisch, welche das ganze Ei umhiillt und eine senkrecht zur
Oberfliche stehende Striation aufweist. Die innere, nur im Bereich
der Hydropvlen vorhandene Schicht ist hingegen strukturlos und
wird kurz vor dem Schliipfen aulgelost, wihrend die duBlere er-
halten bleibt.

Auf dhnliche Weise nun vollzieht sich die Volumenzunahme
der Iier bei Kealotermes [lavicollis. Wice bereits weiter oben er-
wihnt wurde, scheidet die Serosa ebenfalls eine Cuticula aus, wel-
che bis zum 18. Tag ihre endgliltige Ausgestallung erfihrt. Sie
tbertrifft dann an Dicke diejenige des Chorions und ist vollig fre:
von Strukluren und mit Hamatoxylin gut firbbar. TFunktionell
diirfte sie der innern Schicht der Hydropylen-Cuticula von Me-
lanoplus entsprechen. Denn mit ihrer endgiiltigen Ausbildung
schwillt das I£i von Kalotermes beinahe schlagartig an (vgl. Abb. 26
u. 27). Diese Volumenzunahme erfolgt noch viel rascher als bel
Melanoplus, was mit der Tatsache zusammenhiingen mag, dal} bei
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Abb. 26,

Teilstriche

o
S
L

70

50

mg|

93

a2

07
10 20 30 40 50 Tage
Abb. 27.
Abb. 26, Dicken- und Lingenzunahme des Ilies von Kalotermes in Funktion
der Zeit.

Abb. 27. Gewichiszunahme des Eies von Kalotermes im Verlaufe
seiner Entwicklung.

diesen nur eine kleine, auf die Hydropylen beschrinkte Fliche
Wasser aufnehmen kann, wahrend bel Kaloetermes wahrscheinlich
die ganze llioberfliche eine solche Fahigkeit besitzt. Vermutlich
erfolgt die Wasseraufnahme osmotisch, wobei die von der Serosa
ausgeschiedene Cuticula die semipermeable Membran darstellt.
Nach dem Erreichen ihrer IFunktionstiichtigkeit am 18. Tag schwillt
das Ei so lange an, bis ein Gleichgewicht zwischen dem osmoti-
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schen Innendruck des Eiinhaltes und dem Wanddruck des Cho-
rions erreicht ist. Dieses wird relativ rasch hergestellt und kaum
mehr verindert, erreicht doch das Ei bereits am 20. Tag seine
maximale GroBe, welche bis zum Schliipfen beinahe konstant
bleibt (Abb. 26 und 27). Der Verlauf der Kurven entspricht nicht
ganz der Wirklichkeit. Die plotzliche Volumenzunahme erfolgt
bei einem einzelnen IZi noch rascher vom einen auf den andern
Tag. Da es sich aber bei den einzelnen Kurvenpunkten um Mittel-
werte aus mehr als zehn IKinzelwerten handelt und die Eier in ih-
rer Entwicklung individuelle Differenzen aufweisen, ergibt sich
eine Volumenzunahme zwischen dem 18. und dem 20. Tag. Tat-
sichlich schwellen aber einzelne Eier zwischen dem 18. und dem
19., andere aber erst zwischen dem 19. und 20. Tag an. Iintspre-
chend ist auch die Schwankungsbreite der ILinzelwerte zum Mittel-
wert, welche nach der Formel (s. S.199) berechnet und in Abb. 27
fiir jeden einzelnen Kurvenpunkt eingezeichnet wurde, am 19. Tag
weitaus am groffiten, da es sich hier nicht nur um individuelle,
schon von Anfang an vorhandene Volumenunterschiede handelt,
sondern auch noch um solche, welche durch die verschieden weit
fortgeschrittene IEmbryonalentwicklung der einzelnen Eier glei-
chen Alters verursacht werden. Nach dem 20. Tage wird aber die
Wasseraufnahme nicht unterbunden, wie dies nach den Kurven
der Abb. 26 u. 27 scheinen mag, da das osmotische Gleichgewicht
weiter erhalten bleibt und das Ei in dem MaBe Wasser aufnimmt,
wie dieses im IEmbryo verbraucht wird. Bringt man namlich Eier
nach dem 20. Tag unter Paraffinol, womit jegliche Wasserauf-
nahme praktisch verhindert wird, so beginnen sie zu schrumpfen,
wihrend der Embryo noch einige Zeit am Leben bleibt und sich
weiterentwickelt. Allerdings neigt er dann zu Zwergwuchs, was
vor allem bei ilteren Keimen nach dem Riickenschlufl sehr gut
beobachtet werden kann. Das Abdomen wird bei solchen Embryo-
nen sehr schmal und niedrig und fiillt dann nur etwa die halbe
hintere Eihilfte aus.

Die Schnitte zeigen, wie kurz vor dem Schliipfen die semiper-
meable Cuticula sichtbar diinner und wahrscheinlich ganz aufge-
l6st wird, wie das Hydropylenhidutchen von Melanoplus.

Einen weiteren Hinweis dafiir, daB es sich bei der Volumenzu-
nahme der Termiteneier um ein Anschwellen infolge aktiver Was-
seraufnahme handelt, gibt das spez. Gewicht der Lier und dessen
Verinderungen im Laufe der Entwicklung. Dieses 148t sich auf
einfache Weise mit Hilfe eines Glycerin-Wasser-Gemisches be-
stimmen. Die Eier werden in dieses eingetaucht und dann das Mi-
schungsverhiiltnis so lange verindert, bis sie in der Fliissigkeit in
halber Hohe schweben und weder sinken noch aufsteigen. Dabei
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ist auf ecine gute Durchmischung zu achten, damit das Wasser
nicht von Glycerin unterschichtet wird und dadurch die Resultate
verfalscht wiirden. Zur Vermeidung von Oberflichenspannungen
zwischen I'liissigkeitsspiegel und Ilirand mu dem mit Wasser ver-
diinnten Glycerin ein Netzmittel beigefligt werden, welches ein
Schwimmen der Lier infolge Oberflichenspannung verhindert.
Sobald das geeignete Mischungsverhiiltnis, bei welchem die Eier
schweben, erreicht ist, werden 10 em” der IFliissigkeit, die noch
solche enthilt, gewogen und so das spez. Gewichl bestimmt. I%s
muf} der Temperatur der Wasser-Glycerin-Mischung keine Beach-
tung geschenkt werden, denn solange die Ilier withrend des Wii-
gens am gleichen Ort bleiben und weder absinken noch aufstei-
gen, bleibl auch das spez. Gewicht der IFhissigkeil konstanl und
cntspricht demjenigen der darin schwebenden Ilier. IFrisch abge-
legte Lier von Kalolermes weisen ein spez. Gewicht von 1,079 g/em’
aul. Iis verandert sich im Laufe der IEntwicklung nur unwesent-
lich und belriigt nach dem 20. Tag ungefihr 1,04 g/cm’. Trotz der
Gewichtszunahme aul nahezu das Doppelte withrend der Volu-
menvergrofferung des Iies bleibt dessen spez. Gewicht annithernd
konstant. Der aufgenommene Stoff, welcher die Schwellung ver-
ursacht, mul} also ein spez. Gewicht von rund 1 g/em’ haben und
diirfte in der Tat Wasser sein. Da sich aber das Gewicht des llies
verdoppell und dessen spez. Gewicht sich nur unwesentlich verin-
dert, wird auch das Livolumen verdoppelt. Bet Reticulitermes
hesperus wird dieses nach PICKENS (1946) sogar im Laufe der Iint-
wicklung verdreifacht.
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Abb. 28, Dicken- und Lingenzunahme des Eies von Zootermopsis im Verlaufe
seiner Fntwicklung.
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TABELLE 1V,
Eiwachstum bei Zootermopsis und Kalotermes.

frischgelegtes Ei Maximales Eivolumen Zunahme in 9%
Linge Durchmesser Linge  Durchmesser Liinge Durchmesser
Zootermopsis 85 34 103 48 20,3% 41,2%
Kalotermeg 87 31 102 40 17.3% 20%

Das i von Zootermopsis zeigt im Gegensatz zu Nalotermes
eine itber die ganze Zeit der Embryogenese verteilte Grofenzu-
nahme [(Abb 28). Uber seine Volumenzunahme konnen keine ge-
nauen Angaben gemacht werden, da es unmoéglich war, die Eier
dieser Art zu wiigen. Sie sind auBerordentlich empfindlich gegen-
uber Ausirockung und schrumpfen relativ rasch, so dal ihr Ge-
wicht withrend des Wiigens in ungesittigter Luftfeuchtigkeit fort-
wiahrend abnimmlt. So muBten die Untersuchungen auf Liangen-
und Dickenmessungen beschrinkt bleiben, welche immerhin aber
einen Vergleich mil Kalotermes zulassen. Das Fi von Zootermop-
sis schwillt elwas mehr an als dasjenige von Kalotermes. Seine
Linge nimmt von 85 aufl 103 Teilstriche, um 20,3%0 zu, gegeniiber
17,3%0 von 87 auf 102 Teilstriche bei Kalotermes. Entsprechend
verindert sich der Fidurchmesser bei Zootermopsis um 41,2% von
34 auf 48 und bei Kdlotermes nur um 29% von 31 auf 40 Teil-
striche (vgl. Tab. IV). Das i von Zootermopsis vergrofiert sein
Volumen wihrend seiner Entwicklung wesentlich stiirker als das-
jenige von Kalotermes und mag es etwa verdreifachen. IZs wachst
aber doch nicht so stark wie dasjenige von Reliculitermes luci-
fugus. welches in der Linge um 51,3%0 und im Durchmesser um
699%0 zunimmt (BucHLI 1958). Es vergroBert sich von Tag zu Tag
und zeigl nicht ein sprunghaftes Anschwellen wie das Ii von
Kecdotermes.

Literatur.

BAaTHELLIER, J. (1924). Sur le développement de I'Eufermes meatangensis. —
CG. R, Acad. Sei. Paris 179, 483-485.

Bocek, E. (1939). Bildung und Differenzierung der Keimbliitter bei Chrysopa
perla, — 7. Morph, Oekol. Tiere 35, 615-702,

BopiNe, J. 1. (1929). IFactors influencing the rate of respiratory metabolism

of a developing egg. — Physiol. Zodl. 2, 459-482.
Brcenur, 1. (1958). Lorigine des castes et les potentialités ontogéniques des
Termites européens du genre Reticulifermes. — Ann. Sci. nat., Zool., 11¢

série, 20, 263-429,

CASTLE. GOrbON B. (1946). The damp-wood termites of western U.S.A., Genus
Zootermopsis. pp. 273-290 in: Termiles and termite control, ed. by Koroib.
2nd edition — Berkeley.

CHOLODKOWSKY, N. (1891). Die Embryonalentwicklung von Phyllodromia
(Blatta) germanica. — C. R. Acad. Sci. St. Petersbourg 38, 1-121.



256 Acta Trop. XVII, 38, 1960 — Entomologie

ErnstT, E. (1957). Der Einflufl der Luftfeuchtigkeit auf Lebensdauer und Ver-

halten verschiedener Termitenarten. — Acta trop. 14: 97-156.

GEIGY, R. & STRIEBEL, H. (1959). Embryonalentwicklung der Termite Kalo-
termes flavicollis. — Experientia 15, 474.

GIARDINA, A. (1897). Primi stadi embryonali della Mantis. — Mon. zool. ital.

8, 275-280.
GRrASSE, P. P. (1949). Isopteéres ou termites. — Traité de Zool., 9, 408-544.
GRASSE, P. P. & NoirotT, CH. (1958). La société de Kalotermes flavicollis de sa

fondation au premier essaimage. — C. R. Acad. Sci. Paris 246, 1789-1795.
HEYMoONS, R. & H. (1905). Die LEntwicklungsgeschichte von Machilis. — Verh.

dtsch. zool. Ges. 15, 123-125.

HorMm, A. (1952). Experimentelle Untersuchungen iiber die Entwicklung und
Entwicklungsphysiologie des Spinnenembryos. — Zoologiska Bidrag Friin,
Uppsala 29, 293-424.

HOLMGREN, N. (1909). Termitenstudien: 1. Anatomische Untersuchungen. —
Kungl. Sv. Vet. akad. Handl. 44, nr. 3, 1-215.

KanNerLLis, A, (1952). Anlageplan und Regulationserscheinungen in der Keim-
anlage von Gryllus domesticus. — Roux’ Arch. 745, 417-461.

KNowER, H. (1900). The embryology of a termite (Eutermes rippertii). — J.
Morph. 16, 505-588.

KrAUsE, G. (1938a). Einzelbeobachtungen und typische Gesamtbilder der Ent-

wicklung von Blastoderm und Keimanlage im Ei der Gewiichshausschrecke

Tachycines asynamorus ADELUNG. — Z. Morph. Oekol. Tiere 34, 1-103.
— (1938b). Die Ausbildung der Korpergrundgestalt im i der Gewiichshaus-
schrecke Tachycines asynamorus. — Z. Morph. Oekol. Tiere 34, 499-564.

— (1939). Die Eitypen der Insekten. — Biol. Zbl. 59, 495-536.

—— (1958). Induktionssysteme in der Embryonalentwicklung von Insekten, —
Iirgebn. Biol. 20, 159-198.

LuescHER, M. (1952). Die Produktion und Elimination von Ersatzgeschlechts-

tieren bei der Termite Kalotermes flavicollis Fabr. — Z. vergl. Physiol. 34,
123-141.

Mamng, . {1957). Bewegungsvorgiinge im Dotter-Entoplasmasystem des Insek-
teneies. — Naturwissenschaften 44, 226-227,

Pickens, A. L. (1946). The biology and economic significance of the western
subterranean termite Reticulitermes hesperus. — p.162. In: Termites and
termite control ed. by KorFoin. 2nd ed. — Berkeley.

RICHARD, G. (1950). Les termites & Banyuls. — Vie et Milieu 1, 95-96.

SALT, R. W. (1949a). Embryological development of Melanoplus bivittatus (Say).
— Canad. J. Res. D27, 233-235.

— (1949b). Water uptake in eggs of Melanoplus bivittatus (Say). — Canad.
J. Res, D27, 236-239.

SCHNETTER, M. (1934). Physiologische Untersuchungen iiber das Differenzie-
rungszentrum in der Embryonalentwicklung der Honigbiene. — Roux’ Arch.
131, 285-323.

SEIDEL, I'. (1924). Die Geschlechtsorgane in der embryonalen Entwicklung von
Pyrrhocoris apterus L. Z. Morph. Oekol. Tiere 1.

— (1929). Untersuchungen iiber das Bildungsprinzip der Keimanlage im Ei der
Libelle Platycnemis pennipes I-V. — Roux’ Arch. 179, 322-110.

— (1934). Das Differenzierungszentrum im Libellenkeim [. Die dynamischen

Voraussetzungen der Determination und Regulation. -—— Roux’ Arch. 131,
135-187.

SLIFER, E. H. (1938). The formalion and struclure of a special walerabsorbing
area in the membranes covering the grasshopper egg. — Quartl. J. micr. Sei.

80, 437-457.



H. Striebel, Zur Embryonalentwicklung der Termiten 257

SLIFER, E. H. (1949). Changes in certain of the grasshopper-egg coverings during
development. — J. exp. Zool. 110, 183-204
— (1950). A microscopical study of the hydropyle and hvdropyle-cells in the

developing egg of the grasshopper. — J. Morph. 87, 239-274.
STRINDBERG, H. (1913). Embryologische Studien an Insekten. — Z. wiss. Zool.
106, 1-227.

TotH, L. (1943). Embryologische Untersuchungen an Kalotermes flavicollis. —
Arbeiten 1I Abt. d. ung. biol. Forschungsinst. Tihany 15, 515-529.
Turt, P. H. (1950). The structure of the insect egg shell in relation to the

respiration of the embryo. -— J. exp. Biol. Edinburgh 26, 327-334.
WEBER, H. (1954). Grundrifl der Insektenkunde. — Stuttgart: Gustav Fischer
Verlag.

WHEELER, W. (1889). The Embryology of Blatta germanica and Doryphora
decemlineata. — J. Morph. 3, 291-386.

Verzeichnis der in den Abbildungen verwendeten Abkiirzungen.

A M
abd.1—10 = 1..-10. Abdominal- md. = Mandibularsegment
segment Md. = Mandibel
Abd. 1-—10 = IExtremitiitenknos- Mes. = Mesoderm
pen des 1.—10. Ab- Mi. = Mikropyle
dominalsegmentes Mi. G. = Mikropylengang
Abd. Dr. = Abdominaldriise mx. 1 = 1. Maxillarsegment
Amn. = Amnion Mx. 1 = 1. Maxille
Amn. I". = Ammnion-I‘alte mx. 2 = 2. Maxillarsegment
Amn. H = Amnion-Hdéhle Mx. 2 = 2. Maxille
at = Antennalsegment o
At. = Anlenne
0. Ggl. = Oberschlund-
G ganglion
c. Kr. = caudale Kriimmung P
P.1b. = Palpus labialis
D Pr, = = Proctodiium
DO = Dorsalorgan S
) seg. I'k. = segmentaler Fett-
E korper
e. Bl = extraembryonales Ser. = Serosa
Blastoderm Ser. K. = Kern der Serosa
Ekt. = Iktoderm s. M. = segmentale Meso-
Ekt. Rd. = Ektodermrand dermhaufen
Endoch. = Indochorion St. = = Stomodium
ekt. Zwi. Str. = ektodermaler Zwi- T
schenstreifen
. . th. 1 = Prothorax
b Egehorinm Th. 1 = Extremitit des
o Prothorax
, th. 2 = Mesothorax
F. Ggl. = Frontalganglion Th. 2 = Extremitiit des
Fk. = Fettkorper Mesothorax
th. 3 = Melathorax
K Th, 3 = Ixtremitiit des
KZ = Kontraktions- Metathorax
zentrum U
L u. Bl = untleres Blatt
Lb. = Labium A%
Lbr. = Labrum W = Vitellophagen
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Résumé.

L’auteur décrit le développement embryonnaire de deux espéces de termites,
Kalotermes flavicollis et Zootermopsis nevadensis. A une température de 26° C.,
ce développement dure 54 jours pour Kalotermes, 29 jours pour Zootermopsis.
Il se déroule pour les deux espéeces & peu prés de la méme facon ; la seule dif-
férence réside dans l'orientation de l'embryon avant les mouvements blasto-
cinétiques qui débutent au milieu de la période embryonnaire. Tandis que I'em-
bryon de Kalotermes est appliqué contre la face ventrale de 1'ceuf ¢t ne montre
qu une courbure caudale, celui de Zootermopsis est situé & Uintérieur de Uceuf
et a la forme d’'un S. La région céphalique du germe de Zootermopsis épouse le
pole postérieur. I’ embryon présente donc, en plus de sa courbure caudale, une
forle courbure de la région antéricure.

Le germe des termites représente un type extrémement court (« Kurzkeim-
typ » selon KRAUSE) et se situe durant toute la période embryonnaire & la sur-
face du vitellus. I.’ébauche germinale se constilue grace & un rassemblement de
noyaux de segmentation qui sont entrainés dans une certaine région par des
courants vitellins périphériques. I.ébauche se forme environ au niveau du
champ des nombreux micropyles entre 0% et 13°%0 de l'axe longitudinal de
I'ccuf. Apres la formation épibolique d'un feuillet inférieur, les bords du disque
germinatif se replient latéralement, surtout sur la marge postérieure, ce qui
mene a la formation de I'amnios en position superficielle. En méme temps,
le feuillet inféricur donne naissance a des éléments isolés, qui ne sont autres
que les vitellophages, et qui se répartissent par la suite dans le vitellus. Le
germe se présenle alors comme une vésicule sphérique, qui, en section optique,
apparait sous forme d’un anneau. Chez Kalotermes, 'ébauche ayant atteint ce
stade se meul aulour du pdle postéricur pour émigrer vers la face ventrale de
Teeuf. Ce déplacement n’a pas lieu dans le cas de Zootermopsis. Retenons que
I’ébauche embryonnaire est toujours remarquablement courte, et, qu’a ce stade,
elle ne laisse encore reconnaitre aucune polarité. Par la suite, elle s’accroit ce-
pendant pour former une bandelette, mais celle-ci n’est pas encore segmentée
et se limite a4 développer des lobes céphaliques dans sa partie antérieure. Cest
a4 partir du niveau de ces lobes que se formenl alors progressivement les méta-
meres dans le sens antéro-postérieur.

Les mouvements de I'embryon commencent dés que sa métamérisation est
terminée. On y distingue deux phases : L.a premiére correspond, chez les aulres
groupes d’insecles, au déroulement du germe invaginé, c¢.-i.-d. noyé dans le vi-
tellus. Chez les termites, 'embryon glisse alors, sa partie ¢éphalique en avant,
derricre la séreuse, qui se contracte en passant autour du poéle postérieur sur la
face dorsale de l'ccuf. La deuxiéeme phase des mouvements germinaux débute
par de fortes contractions qui émanent principalement de la marge postérieure
de Torgane dit dorsal, qui n'est autre que le reliquat de la séreuse ratatinée.
L’embryon, en glissant superficiellement, fait le tour de toute la masse vitelline
et, aprés une rotation de 180° autour de I'axe de 'ceuf, se localise de nouveau
sur la face ventrale de celui-ci. Il a ainsi atteint sa position définitive, qui dif-
fere de celle du début par le fait que la téte se trouve maintenant dans le poéle
antéricur, et n’est plus dirigée en arriére.

Au cours du développement ultérieur, 'organe dorsal disparait, et 'embryon
s'étire sur les deux faces latérales en recouvrant le vitellus, puis se soude dorsa-
Iement. Peu de temps aprés, on note les premieres pulsations du cceur. La mus-
culature céphalique, déja bien développée, permet maintenant des mouvements
vigoureux qui engendrent la déchirure du chorion au poéle antérieur, suivie de
I'éclosion de la jeune larve.
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Pendant tout le développement embryonnaire, I'ceuf de Zootermopsis se
gonfle progressivement par imbibition d’eau. Chez Kalotermes, par contre, cette
augmentation de volume s’effectue subitement entre le 18¢ ¢t le 20¢ jour. L’ceuf
double alors son poids. Cette rapide résorption d’eau est probablement réalisée
par osmose a travers la cuticule qui, jusqu’au 18¢ jour, a été secrétée par la
séreuse.

Le développement des termites se distingue de celui des Orthoptéres qui ont
¢galement des germes courls, par la position nettement superficielle de 1'em-
bryon et par un autre mode de métamérisation, peut-étre plus primitif, qui,
comme il a été dit, progresse d’avant en arriére a partir du segment préanten-
naire.

Summary.

The embrvonic development of two termite species, Kalofermes f[lavicollis
and Zootermopsis nevadensis is described. At a temperature of 26°C it lasts 54
days for the first species, while it is completed within only 29 days for Zoo-
termopsis. For both species the development proceeds mainly in the same way;
it differs only in the position of the germ before it starts to move, which takes
place in about the middle of the developmental process. While the embryo of
Kalotermes lies close to the ventral side of the egg and shows only a caudal
curve, that of Zootermopsis is S-shaped inside the egg. The head section arches
over the posterior pole; the germ thus shows, in addition to its ventral caudal
curve, a strong dorsal curve of its anterior region.

The termite germ represents the extreme short type (“Kurzkeimtyp” after
KRAUSE) which, during the whole period of its development, lies on the surface
of the yolk. The germ disposition originates in a clustering of cleavage nuclei
directly under the numerous micropyles between 0% and 13°% of the egg
length. This clustering is caused by a peripheral streaming of yolk. After the
epibolic formation of the inner layer the lateral and especially the posterior
edges of the germinal dise fold, thus forming superficially the amnion. At the
same time single cells detach from the inner layer which later on dissolve in the
volk to form the vitellophages. The germ now forms a small globular vesicle,
appearing as a ring in optical sections. In Kalotermes this vesicle then moves
around the posterior pole towards the ventral side of the egg. This movement
does not occur in Zootermopsis. The extremely short germ, not yvelt showing
either anterior or posterior polarity, becomes first an unsegmented germ band,
at the anterior end of which head lobes are formed. The various metameres are
then developed from front to back.

After the segmentation is completed the germ movemenlts begin; they are
divided into two phases. The first corresponds to the unrolling of the invagin-
ated or immersed germ in other insect groups. In the case of the termite the
embryo slides, head first, behind the retracting serosa around the posterior pole
towards the dorsal side of the egg. Strong contractions, the centre of which lies
at the posterior edge of the dorsal organ, i.e. of the retracted serosa, initiate
the second phase of germ movement: the embryo slides round the whole yolk
towards the ventral side. rotating 180° around the egg axis. Now the germ has
reached its definite position which differs from the original position in so far
as the head now lies in the anterior pole of the egg.

During further development the dorsal organ is reduced and the embryo
grows gradually on both sides covering the yolk until it fuses dorsally. Shortly
after this the first contractions of the heart set in. Strong movements of the
heavily developed head muscles tear the chorion at the anterior pole and the
larva emerges from the egg.
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During the whole embryonic development the egg of Zootermopsis swells
gradually from day to day, due to water absorption. Kalotermes shows this in-
crease of size suddenly between the 18 and 20th days. The weight of the egg
is doubled. This rapid water absorption probably occurs by osmose through
a cuticule which is gradually secreted by the serosa before the 18th day.

The development of termites differs from that of Orthoptera (also charac-
terized by short germs) by the superficial position of their embryo and by
their course of segmentation progressing from the preantenal segment back-
wards. It is possible that the germ type of termites is the less evolved of the
two.
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