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Schweizerisches Tropeninstitut, Basel.

Zur Embryonalentwicklung der Termiten.
Von Heini Striebel.
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Einleitung.
Trotz dem großen Interesse, das den Termiten als sozial lebenden Insekten

zukommt, ist ihre Embryonalentwicklung bisher recht wenig untersucht worden.
Hiefür sind zum Teil die relativ großen Schwierigkeiten verantwortlich, welche
die Haltung und Züchtung mit sich bringen. Knower (1900) befaßte sich als
erster mit der Embryologie von Eutermes (rippertii-?). Seine Studie gibt einen
genauen Überblick über die ersten Stadien der Eientwicklung bis zur Bildung
des Amnions. Die weiteren Formwandlungen sind nur in schematisierten
Abbildungen dargestellt. Holmgren (1909) bearbeitete in seinen « Termitenstudien»
die Embryogenese des Kopfes von Eutermes chaquimayensis, um die
Segmentzugehörigkeit der einzelnen Teile des Skelettes zu klären. Strindberg (1913)
untersuchte in seinen vergleichenden embryologischen Studien an Insekten»
u.a. Eutermes rotundieeps. Die neueste Arbeit von Toth (1943) gibt einen
kurzen Überblick über 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 Lücken
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auszufüllen, gestützt auf Studien an den beiden Arten Kalotermes flavicollis
und Zootermopsis nevadcnsis. Insbesondere sollen die Umlagerungen des Keimes

und die Bewegungen des Doller-Etitoplasmasystems untersucht werden, um
diesen Eityp innerhalb der hemimetabolen Insekten einordnen zu können. Im
weitern soll die auffallende Volumenzunahme, die das Termitenei im Verlauf
seiner Entwicklung erfährt, sowie deren Ursache genauer untersucht werden.

Es ist mir ein besonderes Anliegen, meinem hochgeehrten Lehrer Herrn
Prof. Dr. R. Geigy. unter dessen Anleitung die vorliegende Dissertation am
Schweizerischen Tropeninstitut entstand, für sein stetes Interesse und seine

mannigfaltigen Anregungen zu danken. Alter auch für die Benützung der Klimaräume

und der übrigen Einrichtungen des Institutes und dafür, daß es mir
möglich war, die gesamte Embryonalentwicklung von Kalotermes flavicollis in
einem Zeitrafferfilm festzuhalten, sei ihm mein herzlichster Dank ausgesprochen.
Besonders danken möchte ich auch Fräulein Beatrice Schaub für ihre wertvolle

Hilfe bei der Abschrift des Manuskriptes.

Allgemeiner Teil.
1. Biologie der untersuchten Termitenarten.

a) Kalotermes flavicollis (Fabricius).

Das Verbreitungsgebiet der Gelbhalstermite erstreckt sich rund um fast
das ganze Mittelmeer, wo sie sielt dank des milden Klimas gut halten kann.
Diese Art wird schon seit langer Zeit am Schweizerischen Tropeninstitut
gehalten und gezüchtet. Die Tiere stammen zum Teil von der französischen
Mittelmeerküste, wo sie am östlichen Fuße der Pyrenäen, in der Gegend von Banyuls
gesammelt wurden, teils aus der Umgebung von Neapel. Es handelt sich
bekanntlich um eine sog. Trockenholztermite, die aber neben in den Boden
getriebenen Rebslöcken und Pfosten aus totem Holz auch einige Laubbäume wie
Korkeichen. Platanen. Zürgelbäume. Reben, d. h. lebendes Holz, befallen
(Richard 1950).

Kalotermes flavicollis frißt ein unregelmäßiges Gangsystem ins Holz hinein
und baut keine eigentlichen Nester auf. Die Art ist sozial relativ wenig differenziert,

indem sie wohl Soldaten, aber keine Arbeiter aufweist. Deren Funktionen,
die vor allem in der Pflege der Eier und der Geschlechtstiere bestehen, werden
von älteren Larven und Nymphen verschen. Im natürlichen Verbreitungsgebiet
schwärmen alljährlich int Herbst die geflügelten oder primären Geschlechtstiere

aus. um neue Kolonien zu gründen. Ist nach dem Tod der Königin oder des

Königs eine solette verwaist, so werden Ersatz- oder sekundäre Geschlechtstiere
gebildet (Luescher 1952). Bei diesen handelt es sich um geschlechtsreif gewordene

sog. neotene Larven.
Dank ihrer Genügsamkeit, der Fähigkeit auch in kleinen Gruppen zu

überleben und der relativ einfachen Haltungsmöglichkeit in Trockenholz, eignet sich
Kalotermes flavicollis als Versuchstier sowie auch als Testobjekt für
Materialprüfungen vorzüglich. Deshalb wurde sie auch für diese embryologische Arbeit
verwendet.

b) Zootermopsis nevadcnsis (Hagen).

Das Verbreitungsgebiet dieser Art erstreckt sich von Britisch Columbien
und der Vancouver Insel bis nach Zenlralcalifornien der Küste entlang und in
östlicher Richtung bis nach Montana. Ihr hauptsächliches Vorkommen umfaßt
Waldgebiete, besonders die feuchten Sequoiawälder Californiens und deren
Übergangszonen in Kulturgebiete, wo sie vornehmlich feuchtes, meist faulendes
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und morsches Holz befällt. Die Bohrgänge reichen aber auch in über dem Boden
gelagerte, trockene Holzteile hinein. So befallen sie neben Wurzelstöcken und
gefällten Bäumen auch Holzverschalungen von Häusern. Telegraphenmasten
und hölzerne Brückenpfeiler (Castle 1946).

Ähnlich wie Kalotermes flavicollis nagen die bis zu 5000 Individuen
umfassenden Kolonien von Zootermopsis nevadcnsis ein unregelmäßiges Gang-
system im Holzinnern. Auch hier werden nur zwei eigentliche Kasten entwickelt,
geflügelte Geschlechtstiere und Soldaten. Aber auch die Larven und Nymphen
können sich zu sekundären Geschlechtstieren entwickeln.

Die Zeit des Schwärmens der geflügelten Adulttiere verteilt sich im natürlichen

Verbreitungsgebiet über das ganze .Jahr, wobei jedoch die Hauptzeit in
die Monate .Juli. August und September fällt Das Ausfliegen wirtl offenbar
durch die Witterung mitbestimmt, indem Zootermopsis vorzugsweise an warmen

und feuchten Abenden schwärmt (Castle 1946).
Entsprechend ihrem Vorkommen erträgt Zootermopsis nevadcnsis große

Klimaschwankungen außerordentlich gut. Die verwendeten Tiere stammen aus
Californien und werden seil 1949 am Tropeninstitut gezüchtet.

2. Beschaffung und Aufzucht des Materials.

ti) Kalotermes flavicollis.
Die alljährlich im Herbst in den Zuchtgläsern ausfliegenden Geschlechtstiere

wurden gesammelt und anschließend entflügelt. Dazu genügt das einfache Halten

aller vier Flügel mit einer Federpinzette, worauf die Tiere selbst durch
Rückwärtsschreiten die Flügel an der präformierten Stelle abbrechen. Zur besseren
Unterscheidung der Geschlechter wurden die Tiere mit Vogelmarkierfarbe am
Kopf rot, bzw. weiß gezeichnet. Darauf wurden sie paarweise in folgendem in
Abb.i dargestellten Dispositiv unter Beobachtung gehallen: 2mm dicke
Holzlamellen von der Größe eines Objektträgers, welche in der Mitte zwei inein-
anderübcrgeliende Bohrungen von 11 mm Durchmesser aufwiesen, wurden
beidseitig mit je einem Objektträger bedeckt, wobei diese mit schmalen Streifen
Selbstklebeband zusammengehalten wurden. Die derart gebildeten Versuchs-

GO

1

Objektträger

Ilolvhtmelle

Objektträger

es
ö

Selbstklebeband

Objektträger

-Holzlamelle
Abb. 1. Versuchszelle zur Haltung von Geschlechtstieren. Je nach deren Größe

werden verschieden dicke Holzlamellen verwendet.
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Zeilen lassen sich leicht unter Kontrolle halten. Selbst von den Termiten
genagte Bohrgänge bleiben sichtbar, da sie infolge der geringen Dicke der
Holzlamelle stets an einer Glasoberfläche liegen. Ein Ausbrechen der Tiere ist nicht
zu befürchten, da sie bis zur Außenkante vorgetriebene Gänge meist selbst wieder

mit Kot verschließen, oder diese zuvor durch Einführen von Holzstiften
von außen her zugestopft werden können. Den Kolonien kann auf einfache
Weise neben der in der Luft enthaltenen noch zusätzliche Feuchtigkeit
zugeführt werden, indem die eine Seite in Wasser gestellt wird. Infolge der Kapillarwirkung

wird dieses über die ganze Holzoberfläche verteilt. Die Geschlechtspaare

wurden bei einer konstanten Temperatur von 26° C und bei einer rei.
Luftfeuchtigkeit von 99°/o 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 Eiablage kann nicht angegeben werden,
da einige Paare bis jetzt überhaupt 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 umfaßte im
Durchschnitt 60 Tage, in deren Verlauf zwischen 5 und 25 Eier abgelegt wurden.
Nach einer Pause von weitern 2 Monaten begann die Eiablage von neuem mit
Intervallen von durchschnittlich zwanzig Tagen bis zum nächstfolgenden Ei.
Dieser Bhythmus wurde dann von den Geschlechtstieren, welche ohne Larven
gehalten wurden, über längere Zeit, bei manchen bis zu zwei Jahren, beibehalten.

Immerhin dürfte diese Tatsache nicht den natürlichen Gegebenheiten
entsprechen, da sich König und Königin selbst ernähren müssen, während in
normalen Kolonien bereits 3 Monate nach deren Gründung die ersten Larven
erscheinen, die dann nach einiger Zeit die Pflege der Geschlechtstiere und der
ganz jungen Larven übernehmen können. Allerdings wachsen auch Kolonien
im Normalfall sehr langsam; so haben Grasse und Noirot (1958) nach dem
ersten Jahr im Maximum 55 Tiere, im Durchschnitt aber zwischen 20 und 30

Insekten gezählt, welchen Umstand sie der Oophagie durch Adulttiere zuschreiben.

Eine solche konnte aber von uns nie beobachtet werden. Die Versuchszellen

wurden täglich kontrolliert und die vorhandenen Eier entnommen. Vorerst

wurde versucht, diese in vitro aufzuziehen. Doch mißlang dies, da sich
auf ihrer Oberfläche sehr bald Schimmel bildete. Desinfektionsmittel wie Desogen

und Merfen konnten keine Abhilfe schaffen und mußten auch vermieden
werden, um eine allfällige chemische Beeinflussung der Entwicklung
auszuschließen. So wurden die Eier Gruppen von 5—10 Larven zur Pflege übergeben.
Diese wurden ebenfalls in den oben beschriebenen Versuchszellen gehalten, ist
doch dadurch eine einfache Beobachtung möglich. Der einzige Nachteil liegt
darin, daß solche Kolonien schon nach 8 Tagen sekundäre Geschlechtstiere
bilden, welche ihrerseits zu den bereits vorhandenen und genau datierten Eiern
neue hinzulegen (Luescher 1952). Deshalb wurden für die «in vitro »-Aufzucht
wenn möglich alte primäre Geschlechtstiere, welche im Laufe der Zeit die
Eiablage gänzlich eingestellt hatten, als Brutammen herangezogen. So ergab sich
eine Ausbeute von bis zu 50°/o entwicklungsfähiger Eier. Dieser Prozentsatz
erscheint sehr niedrig, doch dürfte er den normalen Gegebenheiten entsprechen,
finden sich doch auch in den natürlichen Zuchten stets viele unentwickelte Eier.
Diese weitere Tatsache mag auch den Umstand erklären, wonach, wie oben
schon erwähnt, die von Grasse und Noirot (1958) beschriebenen Kolonien so
individuenarm blieben.

b) Zootermopsis nevadensis.

Das Auftreten von geflügelten Geschlechtstieren in der Zucht des
Schweizerischen Tropeninstituts verteilte sich bei Zootermopsis über das ganze Jahr.
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Die Geschlechtstiere wurden nach demselben Prinzip, wie oben beschrieben,
gehalten. Da diese Termiten alter wesentlich größer sind, wurden 4 mm dicke
Holzplättchen verwendet. Eine Lage von mehreren Filtrierpapierstreifen
zwischen dem einen Objektträger und dem Holz lieferte zudem noch zusätzliche
Nässe und diente dieser Feuchtholztermite zum Teil auch noch als Nahrung.
Temperatur und rei. Luftfeuchtigkeit der Umgebung waren für Zootermopsis
dieselben wie für Kalotermes.

Frühestens am 2. Tag nach dem Zusammenbringen des Paares, im Durchschnitt

aber nach 5 Tagen, wurde das erste Ei abgelegt. Das Gelege umfaßte
meist zwischen 30 und 40 Eiern, welche im Mittel innerhalb der ersten 90 Tage
abgegeben wurden. Im Maximum aber konnten bis zu 65 Eier gezählt werden.
Die darauffolgende Ruheperiode von rund einem Monat dürfte wiederum nicht
den natürlichen Gegebenheiten entsprechen, wäre doch nach 3 Monaten bereits
eine größere Anzahl von Larven vorhanden, welche die Pflege der Eier und
Geschlechtstiere übernehmen könnten. Diese Daten differieren außerordentlich
stark von denjenigen Castle's (1946). So erwähnt dieser ein erstes Gelege von
15 bis 22 Eiern mit einer nachfolgenden Ruheperiode von mehreren Monaten.

Es gelang, die täglich gesammelten Eier von Zootermopsis ohne jegliche
Brutammen aufzuziehen. Der Boden einer Petrischale wurde mit mehreren
Lagen von Filtrierpapier belegt und darüber eine Aufschlcmtnung von Termitenkot

gegossen. Das überflüssige Wasser wurde von jenem aufgesogen, so daß
eine glatte aber feuchte Fläche von Exkrementen entstand. Auf diese nun wurden

täglich die neuen Eier gebracht und die Petrischale bei den gewünschten
Temperaturen geschlossen aufbewahrt. So ist es möglich, auf einfache Weise
sämtliche Embryonalstadien bei verschiedenen Temperaturen zu erhalten und
damit gleichzeitig die Temperaturabhängigkeit der Embryonalentwicklung zu
ermitteln, was bei Kalotermes mit Rücksicht auf die Aminen nicht möglich war.
Die erwähnte Kotunterlage verhindert jegliche Pilzbildung. Auch in den
Zuchtgläsern, wo sich der Kot ansammelt, beobachtet man nie den geringsten
Schimmelbefall. Offenbar enthält der Kot. vielleicht auch die eventuell darin
enthaltenen symbiontischen Darmprotozoen, irgendwelche Stoffe mit fungieider
oder fungistater Wirkung.

3. Technik zur Durchführung der morphologisch-histologischen Untersuchungen,

a) Morphologie.
Die äußeren Formwandlungen des Keimes und seine Umlagerungen wurden

durchwegs an lebenden Eiern untersucht und die Beobachtungen auf Schnittserien

nachkontrolliert. Zur Lebendbeobachtung erwies sich Dunkelfeld-Durchlicht-Beleuchtung

als außerordentlich günstig, lassen doch die Embryonen dabei
feine Einzelheiten und Strukturen erkennen. Phasenkontrast hingegen eignet
sich zufolge der relativ großen Dicke des Objektes nicht. Da die Eier von
Kalotermes flavicollis ein undurchsichtiges Chorion aufweisen, mußten sie unter
Paraffinöl beobachtet werden (Holm 1952). Dieses durchdringt das von kleinsten

Hohlräumen durchsetzte Chorion langsam, und das zuvor optisch inhomogene

und dadurch undurchsichtige Medium wird homogen und damit
durchsichtig. Offenbar weisen diese mikroskopisch feinen Strukturen einen andern
Brechungsindex auf als die Grundmasse der Eihülle. Infolge des Findringens
von Paraffinöl, welches ähnliche Beugungseigenschaften wie die Grundsubstanz
aufweist, werden Lichtbrechungen und Reflexionen im Chorion vermieden und
dieses damit durchsichtig. Dieser Vorgang läßt sich sehr gut unter dem
Binokular 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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Paraffinöl ab. Die Eier von Zootermopsis nevadcnsis, die schon normalerweise
durchscheinend sind, konnten in hohlgeschliffenen Objektträgern unter Wasser
im Dunkelfeld untersucht werden. Die Zeichnungen der ganzen Keime ließen
sich auf einfache Weise nach lebenden, ungefärbten Eiern unter Zuhilfenahme
eines Wild'schen Projektionsspiegels anfertigen. Bei der Altklärung der mannigfaltigen

Bewegungen im Fiinnern leisteten Mikrophotos und der bereits
erwähnte Zeitrafferfilm vorzügliche Dienste.

b) Histologie.

Zur Untersuchung der ersten Kernteilungen und der späteren Ausdifferenzierung

des Keimes wurden die betreffenden Stadien in Bouin/Duboscq fixiert,
da sich die einzelnen Furchungsenergiden Furchungskerne mit den sie

umgebenden Plasmahöfcn) am lebenden Ei nicht erkennen lassen. Eine Fixierungsdauer

von 2 Stunden erwies sich als ausreichend, ohne daß die Eier
angestochen werden mußten, wobei während der ersten 4 Minuten die Flüssigkeit
auf 50° C gehalten wurde. Längeres Einwirkenlassen des Gemisches ist wenig
ratsam, da die Eier dadurch außerordentlich spröde werden und sich schlecht
schneiden lassen. Die Objekte wurden vom 96prozentigen Alkohol, unter
Umgehung des absoluten, über Butanol in Paraffin {A 56° + Vj 58° + 5°/o Bienenwachs)

eingebettet. Diese Methode lieferte außerordentlich gute Resultate,
gelang es doch, selbst von dotterreichen Stadien lückenlose .Schnittserien bei einer
Schnittdicke von 7 ja zu erhalten. Bei älteren Stadien konnte diese auf 5 u
reduziert werden.

Als Übersichtsfärbungen dienten:

Haematoxylin Delafield/Erythrosin
Haematoxylin Heidenhain.

Die Dclafield'sche Färbung erwies sich als günstiger für sehr frühe Stadien,
da das Heidenhain'sche Haematoxylin den Dotter außerordentlich stark anfärbt
und somit die Furchungsenergiden und Vitellophagen kaum erkennen läßt.

4. Meßtechnik.

Um die noch zu besprechende Volumenzunahme der Eier festzuhalten, wurden

täglich Dicken- und Längenbestimmungen durchgeführt. Die Messungen
erfolgten indirekt unter Zuhilfenahme des Mikroskopes und eines Meßokulars
mit Strichplatte. Zum Ablesen der Länge wurde das Ei in die Mitte der Skala
und parallel zu dieser gebracht. Anschließend wurde das Okular um 90° gedreht
und dann der Durchmesser bestimmt. Auf diese Art und Weise wird die Dicke
stets an ungefähr der gleichen Stelle gemessen. Der Meßfehler betrug ± 0,5
Teilstriche. Die Gewichtsveränderungen wurden durch tägliche Wägungen auf einer
automatischen Mettlerwaage untersucht. Diese gestattet Ablesungen auf 0,005 mg
genau, wobei 0,001 mg geschätzt werden kann.

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

Mittelwert
Einzclwert
Anzahl der Einzelwerte

(x,-x)2
n-1

Sämtliche Längenwerte sind in Teilstrichen des Meßokulars angegeben, wobei

ein Teilstrich durchschnittlich 0.0137 mm entspricht.
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Spezieller Teil.

/. Äußere Charakterisierung der einzelnen Stadien von Kalotermes
flavicollis und Zootermopsis nevadcnsis.

a) Das Ei.

Definitionen:

Vorderpol derjenige Pol, in welchen bei der endgültigen Lage der Kopf
des Embryos zu liegen kommt.
(In den Abbildungen stets oben.)

Hinterpol derjenige Pol, in welchem schlußendlich 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
später nach der Umlagerung auch die Ventralseite der Larve
liegt.

Auf den Abbildungen werden die Eier bzw. die Embryonen, sofern nicht
anders vermerkt, durchwegs von der linken Seite her gesehen dargestellt, wobei
die Ventralseite nach links gerichtet ist (Krause, 1939). Der Hinterpol
entspricht 0°/o. der Vorderpol 100°/t> der Eilänge.

Kalotermes flavicollis.

Das Ei von Kalotermes ist relativ schlank und bohnenförmig.
Es weist zu Beginn der Entwicklung eine Länge von 1,22 inni
und einen Durchmesser von 0,42 mm auf. Im Laufe der Zeit
wächst die Länge auf 1,47 mm und die Dicke auf 0,55 mm an.
Diese Maxima verringern sich his zum Schlüpfen wiederum um
ein weniges. Nähere Angaben darüber finden sich im Abschnitt
über die Volumenvergrößerung der Termiteneier (S. 251).

Die Hülle isl undurchsichtig und zeigt eine feine, polygonale
Eelderung, welche, wie viele andere embryonale Eigenheiten, an
diejenige von Blatta germanica (Wheeler, 1889) erinnert. Die
gesamte Oberfläche besitzt einen wachsartigen, wasserabstoßenden

Überzug. Im auffallenden Lichte ist sie leicht irisierend. Bei
10% der Eilänge liegen auf der Dorsalseite 14-26 Mikropylen, welche

in einer geraden bis leicht bogenförmigen Reihe hufeisenartig
angeordnet sind (Abb. 2j. Ihre Anzahl ist nicht wie bei Rhodnius

(Tuet, 1950) eine Funktion des Alters der eierlegenden Weibchen,

sondern variiert bei der gleichen Termitenkönigin, bzw.
demselben Geschlechlstier im Laufe der Zeit vollkommen regellos. Bei
90% der Länge liegt eine spaltförmige, durchsichtige und unstrukturierte

Stelle des Chorions, die bis zum Vorderpol reichen kann.
Sie verbreitert sich während des Anschwellens der Eier und läßt
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Abb. 2. Abb. 3.

.Abb. 2. Dorsalansicht des Eies von Kalotermes flavicollis. Oben: Fensterartiges
Feld am Vorderpol, das einen Riß im Endochorion darstellt und durch welches
möglicherweise ein erhöhter Gasaustausch stattfindet. Unten: Hinterpol mit

zahlreichen Mikropylen.

Abb. 3. Dorsalansicht des Eies von Zootermopsis nevadcnsis mit zahlreichen,
regellos verleihen Mikropylen.

auch ohne Paraffinöl den darunterliegenden Dotter erkennen. Wir
vermuten, daß in dieser Zone ein erhöhter Gasaustausch stattfindet,

weil sich nämlich unter Öl an ihrer Grenzfläche feine Blasen
ansammeln. Wahrscheinlich ist dies auch die Stelle, an der das
Chorion beim Schlüpfen zuerst reißt.

Der Dotter besteht aus Kugeln von wechselnder Größe und
leuchtet im Dunkelfeld hell auf. Dazwischen liegen ölige Tröpfchen

verteilt. Die gesamte Masse ist leichl opak und wird mit
fortschreitender Entwicklung durchscheinender.

Zootermopsis nevadensis.

Das Ei dieser Art isl weniger schlank und etwas kleiner als
dasjenige von Kalotermes flavicollis, von nieren- bis leicht hanteiförmiger

Gestall. Der Vorderpol ist etwas stumpfer als der hintere.
Am ersten Tag mißt es 1,16 mm in der Länge und 0,47 mm in der
Breite. Diese Maße nehmen bis zum Ende der Entwicklung auf
1,38 mm, resp. 0,62 mm für den Durchmesser zu. Die Hülle ist
vollkommen durchsichtig und weist ebenfalls eine polygonale Fel-

Atrta Tropica 17,3,1960
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derung auf. Ihre Oberfläche ist leicht klebrig und weniger
wasserabstoßend als diejenige von Kalotermes.

Auch hier schwankt die Mikropylenanzahl beträchtlich und
liegt zwischen 8 und 15. Ihre Anordnung, ebenfalls auf der Dorsalseite,

ist bei den einzelnen Eiern außerordentlich verschiedenartig.
Bei sämtlichen untersuchten Exemplaren war nur eine Fläche
zwischen 75% und 100% der Eilänge mikropylenfrei; die übrige aber
war regellos von ihnen bedeckt, wobei die Gänge der Mikropylen
alle nach hinten gerichtet waren (Abb. 3).

Das Eiinnere zeigt ähnliche 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 umfaßt die ersten Kernteilungen bis zum Erscheinen

der Energiden auf der Dotteroberfläche. Da diese im Vitello-
plasma, welches opak ist, nicht sichtbar sind, können sie am lebenden

Ei nicht beobachtet werden. Über dieses erste Stadium wird
deshalb später im histologischen Teil (S. 215) berichtet, da es sich
als notwendig erwies, die Verhältnisse aus lückenlosen Schnittserien

zu rekonstruieren.
Mit Hilfe des Zeitrafferfilmes aber gelang es, die Bewegungs-

vorgänge der gesamten Eimasse, welche gleichzeitig mit der
Wanderung der Kerne ablaufen, etwas zu klären. Im Zusammenhang
mit rhythmischen Kontraktionen des Dotter-Entoplasma-Systems
wandern die Kerne gegen die Oberfläche. Besonders deutlich sind
diese Bewegungen an den beiden Eipolen. Man erkennt dort, wie
einzelne Kügelchen der Eisubstanz periodisch ins Innere versinken

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
späteren Keimanlage an der Oberfläche, womit das Stadium A am
4. Tage seinen Abschluß findet. Dieser Zcitpunkl läßt sich im Film
an veränderten Dolterbewegungen erkennen. Die rhythmischen
Kontraktionen der Eimasse gehen über in ein regelloses Hin- und
Herwogen der äußersten Dotterschicht, durch welches der Dotter
von den beiden Eipolen retrahiert wird. Durch eine periphere Dot-
lerströmung, welche auf der Ventralseite bei 20% der Eilänge
einsetzt und sich um den hintern Eipol herum nach der Dorsalseite
erstreckt, werden die Furchungskerne zur späteren Keimanlage
vereinigt, wobei sie gleichsam wie durch ein Fließband auf der
Rückenseite zwischen 0% und 13% der Eilänge am ß. Tage
zusammengeschoben werden. Bei Gryllus domesticus scheint dieser
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Vorgang elwas anders zu verlaufen, indem das Keimanlagematerial
auf Dorsal- und Ventralseite von vorn nach hinten transportier!

wird (Mahr 1957). In beiden Fällen jedenfalls ist eine
periphere Dotterströmung für die Bildung der Keimanlage
verantwortlich.

c) Stadium C: Differenzierung tier Keimscheibe und Bildung der
Vitellophagen.

Während dieser Vorgänge sind äußerlich keine Veränderungen
feststellbar. Die Differenzierung der Keimscheibe und die Bildung
der Vitellophagen sollen im histologischen Teil näher behandelt
werden (S. 218).

d) Stadium D: Amnionfaltung.
Bei Krdotermes beginnt die Amnionbildung am 8. Tage. Dabei

falten sich der hintere und der seitliche Rand der Keimscheibe um
und wachsen nach vorn, bzw. gegen die Mitte hin zusammen. Am
Schluß vereinigt sich der hinterste Punkt der umgelegten
Keimscheibe mil deren vorderstem Rand. Auf diese Weise entsieht eine
Hohlkugel, welche im optischen Schnitt als Ring erscheint. Diese
Vorgänge sind mit dem 9. Tage abgeschlossen, in welchem
Zeilpunkt sich die Keimblase über eine Eilänge von 10% erstreckt.

Die Amnionfaltung spielt sich bei Zootermopsis gleichartig ab.
Sie ist aber bei 26° C bereits 4 Tage nach der Eiablage
abgeschlossen.

Im Gegensatz zu den meisten übrigen hemimetabolen Insekten
zeigen die Termiteneier keine Einrollung des Keimes in den Dotter

hinein. Die Faltung des Amnions erfolgt ausschließlich an der
Oberfläche und ohne jegliche Bewegung des Keimes. Ähnliche
Verhältnisse finden sich unter den hemimetabolen Insekten nach
unserem Wissen nur noch bei der Ordnung der Blattaria (Cholod-
kowsky 1891 und Wheeler 1889) und der Dermapteren (Weber
1954).

e) Stadium PA Verschiebung und Längenwachstum ties Keimes.
Kalotermes flavicollis.

Die Keimblase beginnt langsam zum Hinterpol zu wandern und
nimmt während dieser Zeit an Umfang zu. Amniale und embryonale

Wand sind noch von gleicher Dicke, eine Unterscheidung von
Vorder- und Hinterpol laß! sich in diesem Stadium noch nicht
erkennen. Am Ende des 12. 'Pages wächst dei- Keim in die Länge und
bedeckt am 15. Tag die Ventralseile auf einer Länge von 0% bis
15%. Das Amnion ist nunmehr nur noch eine dünne Zellschicht,
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welche am lebenden Ei kaum mehr in Erscheinung tritt (Abb. 4a).
Das dem Hinterpol zugekehrte Ende des Keimstreifs hat sich
verbreitert und läßt jeizl deullich zwei Kopflappen erkennen.

Zootermopsis nevadcnsis.

Das Auswachsen des Keimes erfolgt hier ohne vorherige
Verschiebung vom Entstehungsort aus. Am 8. Tag bedeck! er über
den Eihinterpol gewölbt die Dotteroberfläche. Die Kopflappen
liegen auf der Rückenseite des Eies. Der Keim zeigt damit eine
wesentlich stärkere Dorsalkrümmung als derjenige von Kalotermes
(Abb. 5a). Möglicherweise stellt diese Lage des Keimes den
Normalfall der Termitenentwicklung dar, zeigen doch die Abbildungen

von Knower (1900) Tafel 32 und von Holmgren (1909) Fig. 14

dieselben Verhältnisse, während bei Kalotermes die Verschiebung
der Keimblase von ihrem Entstehungsort zum Hinterpol, oder
sogar um diesen herum auf die Ventralseile, wohl einen Sonderfall
darstellt.

f) Stadium F: Segmentierung ties Keimstreifs, Einstülpung ties
Stomodäums.

Kalotermes flavicollis.
Mit dem weitern Längenwachs tum des Keimes setzt von den

Kopfkippen ausgehend und nach hinten fortschreitend dessen
Segmentierung ein. Am 17. Tag lassen sich bereits die ersten vier
Metaniere deutlich erkennen. Die Kopflappen sind nun in präanten-
nales und antennales Segment aufgeteilt, wobei der vorderste
unpaare Höcker das Acron bildet. Der dritte, zu beiden Seilen deutlich

vom übrigen Keim abgesetzte Abschnitt stellt das Mandibu-
larsegment dar. Der daran anschließende Teil zeigl noch keine
Gliederung. Auf dem zwischen Antennal- und Mandibularsegment
eingeschobenen Interkalarmetamer beginnt sich das Stomodäum
als leichte Grube einzusenken. Bis zum 21. Tage gliedern sich der
Reihe nach die zwei Maxillar- und die drei Thorakalsegmente ab.
Die stomodäale Grube hat sich weiter verlieft. Der Keim bedeckt
nun die Ventralseite des Eies von 0%- 60% der Länge, wobei der
segmentierte Teil bis 45% reicht und der restliche Teil das
ungegliederte Abdomen darstellt (Abb. 4b).

Zoolcrmojisis nevadcnsis.

Der Keim von Zootermopsis beginnt sieh, in gleicher Weise wie
bei Kalotermes beschrieben, anfangs des 9. Tages zu metamerisie-
ren (Abb. 5b) und zeigl am Ende des 10. Tages in der Kopf- und
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Thoraxregion die vollständige Gliederung. Auf dem Antennalseg-
ment werden bereits die Knospen der Anhänge als kleine
Erhebungen sichtbar (Abb. 5c, d).

g) Stadium G: Segmentierung des Abdomens, Caudalkrümmung,
Einstülpung des Proctodäums.

Kalotermes flavicollis.
Am 22. Tag gliedert sich das erste Abdominalsegment ab, worauf

bis zum 23. Tage die nächsten drei folgen. Der nicht mela-
merisierte Teil des Abdomens beginnt nun dorsalwärts einzuknik-
ken. womit die ventrale Caudalkrümmung zustande kommt.
Dadurch taucht der ganze ungegliederte Teil des Hinterleibes leicht
in das Eiinnere ein. Der bisher rein superficielle Keim zeigt
damit — erstmals in seiner Entwicklung — andeutungsweise die
Tendenz, in den Dotter einzudringen.

Diese Bewegung darf aber nicht als Einrollbewegung gewertel
oder mit dieser verglichen werden, denn bei den invaginierten
Keimtypen (Krause 1939) erfolgt diese in einem viel früheren
Stadium, wo meist noch keine Segmente abgegliedert sind. Zudem
ist eine Folge der Einrollung die Amnionbildung, welche ja bei
den Termiten auf dem vorliegenden Stadium bereits vor sich
gegangen isl.

Nach vollzogener Caudalkrümmung wird das 5. Abdominalseg-
menl sichtbar, worauf sich am 24. Tag der Enddarm vorerst als
flache Grube am hinteren Rande des umgeklappten Schwanzteiles
bemerkbar mach! (Abb. 4c). Die restlichen Metaniere werden nun
abgegliedert, wobei das 6. Abdominalsegmenl genau vor und das
7. direkt hinter die Faltungsstelle der Caudalkrümmung zu liegen
kommen. Das Proctodäum vertieft sich während dieser Vorgänge
weiter und erreicht bald das vierthinterste Metamer.

Am 25. Tag ist der Keimstreif vollständig gegliedert und weist
fünf von außen deutlich erkennbare Kopfsegmente auf. deren
Anhänge bereits gut ausgebildet sind. Labrum und Antennen heben
sich klar vom Keim ab. Die Mandibeln zeigen kugelförmige
Gestalt. 1. und 2. Maxillenpaar sind langgestreckt und zeigen an
ihrer Innenseite zwei kleine, blasenähnliche Knospen, welche bereits
die spätere Gabelung dieser Mundgliedmaßen in drei Aste andeuten.

Die Extremitäten der drei Thoraxsegmente sind etwas länger
als diejenigen der beiden davor liegenden Kopfsegmente und sind
schon leichl gekrümmt. Das 1.—6. Abdominalsegmenl trägt Ex-
tremilätenknospen, deren Größe von vorn nach hinten abnimmt,
während die vier hintersten Metaniere noch keine Beinanlagen tragen

(Abb. 4d).
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Bis zum 30. Tage ändert der Embryo seine äußere Gestalt nur
noch unwesentlich. Die äußersten Äste des 1. und 2. Maxillenpaa-
res haben sich verlängert und caudalwärts gebogen. Dadurch wird
in der Prol ilansichi der mittlere Ast, welcher sich vergrößert hat,
deutlich sichtbar, während der dritte immer noch als Knospe an
der Basis der Maxillen liegt. Die Beine der drei Thoraxsegmente
sind kaum merklich in die Länge gewachsen. Sämtliche Abdomi-
nalmetamere tragen nun paarige Extremitälenknospen, wobei die
des 1. Hinterleibsegmentes sich deutlich vergrößert haben. Der
Enddarm ragt über die Unifaltungsstelle der Caudalkrümmung in
den Dotter hinein. Der Keimstreif bedeckt in diesem Stadium
nahezu die ganze Yentralseite des lues von 0%—85% der Länge
(Abb. 4d).

Zootermopsis nevadcnsis.

Für Zootermopsis liegen die Verhältnisse ähnlich wie bei
Kalolermes flavicollis. Das erste Abdominalsegmenl gliedert sich zu
Beginn des IL Tages ab, worauf während der folgenden 24 Stunden

die nächsten drei Metaniere entstellen und die erste Knickung
der Caudalkrümmung auftritt (Abb. 5e). Ende des 14. Tages macht
sich eine erste Vertiefung des Proctodämns am hinteren Bande des

—¦ nun schon recht langen — umgeklappten Abdomenteiles
bemerkbar. Die Exlreinilätenknospen der vordersten vier ISinler-
leibssegmente heben sich sehr deutlich vom Keimstreif ab. wobei

sie am ersten bereits zu kleinen Anhängen ausgewachsen
sind (Abb. 51"). Diese Differenzierungen der Extremität!nanla-
gen an den Abdominalmetanieren erfolgen liier relativ trüber als
bei Kalolermes flavicollis, wo sie erst am vollständig segmentierten

Keime auftreten.
Anfangs des 14. Tages ist der Embryo gänzlich gegliedert. Die

Antennen sind nach hinten gebogen und reichen bis zu den Man-

Abli. 'i. Entwicklung und Unilagerungen ties Keim.s tre ifs von Kalotermes
flavicollis. tu 15.Tag: .lunger. noch un.segmentierter Keimstreif auf der Eiventral-
seite; b| 22. Tag: Der Keim lftl.il deutlich Kopf- tinti Tlioraxsegmenlc erkennen
und steht kurz vor tier Caudalkrümmung: cl 24. Tag: Durch tlie Caudalkrüm-
mung versinkt das Abdomen teilweise im Dotter: tli 29. Tag: Der Keim isl
vollständig metamer; Maxillen deullich gegabeil; e) 31. Tag: Amnion tinti Serosa
sind zerrissen. Reginn tier l'inrolhing; f) Etwa 5 Stunden späler als Abb. e).
Der Keim liegl nun nahezu ganz auf der Eidorsalseitc; g) 32. lag: Trotz tier
l'inrolhing bleibt die Caudalkrümmung erhallen; h) 34. Tag: Rotation ties
Embryos von lcS()° um tlie Eilängsachse; i) 35.Tag: Der Embryo hai nini seine
definitive Orientierung im Ei erlangt; jl 38. Tag: Der Keim beginnt tien Doller
dorsalwärts /tt umwachsen; k) 40. Tag: Kurz vor tieni Rückenschlul.l. Dorsal-
organ last vollständig rückgebildet. Exkretstol'fe als zahlreiche helle Inseln über
tien ganzen Keim verteilt; 1) 54. Tag: Schlüpfbereiter Embryo eng im Ei zu¬

sammengedrängt. Vergrößerung ca. 40 <.
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dibeln. Die Mundgliedmaßen zeigen ähnliche Gestalt wie bei
Kalotermes, während die Extremitäten der Thoraxregion etwas länger
sind. Die Anhänge des 1. Abdominalsegmentes haben sich zu
länglichen extremitätenartigen Fortsätzen differenziert. Zugleich aber
sind die Gliedmaßenknospen des 2.—4. Segmentes wieder etwas
rückgebildel worden, während sie an den letzten fünf erst jetzt
deutlich erkennbar werden. Der Enddarm erreicht nahezu die dop
pelte Länge des umgelegten Hinterleibsteiles. Der Keim liegt nun
S-förmig an Hinterpol und Ventralseite des Eies angeschmiegt
(Abb. 51).

h) Stadium II: « Ausrollung» des Keimes.

Die erste Phase der Keimumlagerung isl, ihrem Bewegungsablauf

nach, der Ausrollung des invaginierten oder immerseli Typs
sehr ähnlich (z. B. I'latycnemis, Taclujcines u.a.). Am 31. Tag gleitet

der Embryo von Kalotermes mit dem Kopf zum Hinterpol und
langsam um diesen herum, bis 19 Stunden später die Mandibeln
bei 0% der Eilänge liegen. Dies hat zur Folge, daß der Keim
gegen das Chorion gepreßt wird, wodurch sich die einzelnen
Extremitäten dem Körper eng anschmiegen. Es hat den Anschein, als
wolle sich der Embryo gegen das Amnion stemmen. Vermutlich
ist dieser Vorgang die Ursache für das Sprengen der Embryonalhüllen,

wobei offenbar auch die den ganzen Eiinhalt umgebende
Serosa zerrissen wird (Abb. 4e). Anschließend gleitet der ganze
Keimstreif innert acht Stunden über den Hinterpol um den Dotter
herum auf die Dorsalseite, wobei die Caudalkrümmung erhalten
bleibt (Abb. 4L gl. Der kleinere Teil des zersprengten Amnions
schrumpft vor dem Kopf zusammen, während der größere im
Verlaufe der Umrollung handschuhfingerartig umgestülpt und hinter
dem Embryo nachgezogen wird. Die Serosa staucht sich schließlich

vor dem vorwärtsgleitenden Keim zum Dorsalorgan zusammen.

Damit isl die erste Phase der Keimbewegungen abgeschlossen.

Bei Zootermopsis sind diese Vorgänge vollkommen gleichartig,

doch laufen sie am 15. Tage ab (Abb. 5h). Beim Embryo von
Kalotermes sind nun die Extremitätenknospen des 1. Abdominal-
segments ebenfalls zu längeren Anhängen ausgewachsen (Abb. 41).

i) Stadium I: Rotation des Keimes.

Nach vollendeter Umrollung beginnt sich das Dotter-Ento-
plasma-Syslem in der Gegend des hintern Bandes des Dorsalorganes

rhythmisch zu kontrahieren. Diese Bewegungen beschränken
sich vorerst mir auf diese Stelle und sind noch schwach. Mit der
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Zeit verstärken sie sich aber und laufen wellenartig durch den
Dotter zum Hinterpol. Zuerst entsteht längs des hinlern Randes
des Dorsalorganes eine tiefe Ringfurche, worauf sich der Dotter
weiter hinten zu kontrahieren beginnt und vorne sich wieder
ausdehnt. So erfolgen diese Bewegungen wechselweise und periodisch.

Nach Mahr (1957) soll bei (ìnjllus domesticus das zentrale
Plasmareticulum für diese Kontraktionen verantwortlich sein: sie
werden dort ungestört fortgesetzt, auch wenn die Keimanlage
durch Schnürungen unterbunden wurde. Bei den Termiten
hingegen dürften diese Bewegungen nicht allein auf das zentrale
Plasmareticulum zurückzuführen sein, da es ja hier, wie erwähnt,
spärlich ausgebildet ist. Da zudem die Kontraktionen am hintern
Bande des Dorsalorganes weitaus am stärksten sind, muß man
annehmen, daß auch dieses an jenem Mechanismus mitbeteiligt
ist. Sicherlich handelt es sich hiebei nicht um Wachstunisbewegungen,

sondern um Kontraktionen im eigentlichen Sinne, denn
sie erfolgen periodisch und in einem relativ raschen Rhythmus.
Zwischen der einen maximalen Einschnürung am hintern Rande
des Dorsalorganes bis zur nächsten verstreichen rund 50 Minuten.
Verglichen mit der langsamen Gesamtentwicklung ist dies also ein
relativ rascher Vorgang.

Bis zum 34. Tage nehmen die Dotter-Entoplasma-Konlraklio-
nen die Form peristaltischer Bewegungen an. Es können nun drei
Zentren maximaler Einschnürung beobachtet werden, die sich
periodisch von vorn nach hinten fortlaufend kontrahieren. Damit
wird die Rotation ausgelöst, bei welcher der Keim von der
konvexen Seile her am Chorion entlang auf die konkave gleitet. Er
führt eine Drehung von 180° um die Dotiermasse herum durch,
wobei die Rotationsachse mit der Eilängsachse zusammenfällt
(Abb. 4g, h). Der Keim nimmt jetzt wieder die ventrale Lage ein.
Der Kopf liegt im Eivorderpol und das Abdomenende in dem mit
Mikropylen bedeckten Eihinterpol. Bei Zootermopsis läuft diese
2. Phase der Keimumlagerung vollkommen gleichartig am 19. Tag
ab (Abb. 5i, k). Die Dotterkonlraktionen erfolgen hier ungefähr im
gleichen Rhythmus wie bei Kalotermes und zeigen auch denselben

Mechanismus.

k) Stadium K: Rückbildung ties Dorsalorganes, Rückenschluß.

Kalotermes flavicollis.
Nach Abschluß der Keimumlagerungen beginnt sich das Dor-

salorgan zurückzubilden. Der von diesem umschlossene Kopfdotter
wird dabei langsam resorbiert. Dieser Vorgang läßt sich sehr

gut am lebenden F.i verfolgen. Am Ende des 34. Tages ist das Rük-

Acta Tropica 17, 3, 19(50 17
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kcnorgan noch vollkommen von Dotterkugeln ausgefüllt und
relativ dünnwandig. 24 Stunden später aber zeigt sich in seinem
Innern am vorderen Rand eine bereits dotterfreie Zone (Abb. 4i).
Mit der Resorption des Inhaltes beginnt das Dorsalorgan
zusammenzuschrumpfen, wobei sich seine Wandung stark verdickt
(Abb. 4j). Am Ende des 40. Tages ist es nur noch als kleine
Zellansammlung über dem Oberschlundganglion zu erkennen (Abb.
4k), und in den folgenden Stunden verschwindet es gänzlich. Der
restliche Dotter ist während dieser Vorgänge feinscholliger geworden

(Abb. 4j).
Am 35. Tag werden im vordersten Teil des Kopfes die Umrisse

des Cerebral- und im Labrum diejenigen des Frontalganglions
deutlich sichtbar, da an diesen Stellen die Körperdecke sehr
durchscheinend ist. Oberhalb der Mandibeln, der Maxillen und der
Beine beginnen sich erste Ansammlungen des Fettkörpers zu
bilden, welche im Dunkelfeld aufleuchten. Auch die Abdominalsegmente

zeigen helle Inseln von Fettzellen. In der Thorax- und
Hinterleibsregion sind diese streng metamer geordnet (Abb. 4j, k). Da
sie den Ganglien seitlich anliegen, sind diese nicht zu erkennen.
Mit dem Ektoderm umwächst nun der Fettkörper den Dotier dor-
salwärts. Dieser bleibt dabei segmental gegliedert, so daß sich auf
Thorax und Abdomen helle Streifen abheben. Am 40. Tag treffen
die beiden seitlichen Keimränder dorsal aufeinander, wodurch der
Rückenschluß erfolgt. Auf der gesamten Oberfläche des Hinterleibes

verteilt entstehen jetzt kleine dunkle Flecken. Bei diesen
soll es sich nach Grasse 1949 um Exkrete handeln, ohne daß aber
bisher Harnsäure oder Harnstoff chemisch nachgewiesen worden
wäre. Mit fortschreitender Entwicklung vergrößern sich diese
Inseln und lassen kristalline Struktur erkennen, was die Vermutung
bestärkt, daß es sich hier tatsächlich um Exkretstoff'e handelt
(Abb. 4 1). Die Antennen reichen jetzt bis zum Prothorax und

liegen zwischen den Mundgliedmaßen eingebettet. Das zweite Maxil-

Abb. 5. Entwicklung und Einlagerungen des Keimstreifs von Zootermopsis
nevadcnsis. a) 8 Tage alter Keimstreif über den Ei-Hinterpol gewölbt, b) Nach
9 Tagen haben sich drei Kopfsegmente abgegliedert; c) Am 10. Tag ist der Keim
bis zum 1. Abdominalsegment metamerisiert, das Stomodäum beginnt sich
einzusenken; d) Zu Beginn des 12. Tages werden das Labrum und die ersten
Extremitäten sichtbar; e) Ende des 12. Tages beginnt sich das Abdomenende nach
der Eidorsalseite einzukrümmen; f) Am 14. Tag senkt sich das Proctodäum als
vorerst seichte Grube ein. Der Keim liegt S-förmig der Eiventralseite an; g)
Ventralansicht eines lßtägigen Keimes. Gabelung der Maxillen! h) Das Dorsalorgan

ist im Verlaufe der Umrollung entstanden. Das Proctodäum reicht über
den Keim hinaus in den Dotter; i) Keim während der Rotation von 180° um
die Filängsachse. Maxillen deullich dreizipflig; jl Gleiches Stadium wie il,
jedoch Ventralansicht. Segmentaler Fettkörper bereits vorhanden; k) Rückenschluß

vollendet, Caudalkrümmung jedoch noch nicht rückgebildet. Ver¬
größerung ca. 35 X.
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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 bereits in Coxa, Trochanter, Femur, Tibia und Tarsus

gegliedert. Am 1. Abdominalsegmenl beginnt sich das
rudimentäre Extremitälenpaar zurückzubilden. Der ganze Hinterleib
hat sich verkürzt, so daß nur noch sein 10. Segment, welches die
Anlagen der Cerci trägt, umgeklappt bleibt.

Bei Zootermopsis bildet sich das Dorsalorgan bis zum 23. Tag
zurück, worauf in den nächsten 24 Stunden der Rückenschluß
erfolgt, welcher sich in derselben Weise wie bei Kalotermes flavicollis

vollzieht (Abb. 5k). Auch die Gliedmaßen sind vollkommen
gleichartig ausgebildet.

Damit hat der Termitenembryo seine endgültige Körpergestalt
erreicht. Am Rücken läßt sich der median liegende Herzschlauch
an seinen Kontraktionen erkennen.

1) Stadium L: Erhöhte Beweglichkeit des IAnbryos, Differenzierung

der Gliedmaßen, Schlüpfakt.

Nach dem Rückenschluß vereinigen sich die segmentalen Inseln
des Fettkörpers und erfüllen so die gesamte Leibeshöhle. Der
Embryo zeigt von Tag zu Tag vermehrte Eigenbeweglichkeit unter
der Eihülle. Äußerlich verändert sich bis zum Schlüpfen nur noch
wenig. Die Antennen gliedern sich in kugelige Segmente und nehmen

damit moniliforme Gestalt an. Die vorerst blasenförmigen
Mandibeln werden zu Tetraedern. Der äußerste Ast der 1. Maxille
differenziert sich zum Maxillarpalpus, während die beiden innern
zu Galea und Lacinia werden. Das nach median verschobene
2. Maxillenpaar verschmilzt an seiner Basis zum Praementum des

Labiums. Der äußere 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 Endklauen
erkennen, welche bis zum Schlüpfen leicht chitinisiert und
gelbbraun werden. Der gesamte übrige Embryo von Kalotermes bleibt
sonst unpigmentiert. Der Anhang des 1. Abdominalsegmentes hat
sich völlig rückgebildet.

Bei Zootermopsis entsteht am hintern Band eines jeden Ter-
gites ein Kranz von Borsten. Diese werden am letzten Tag vor dem
Schlüpfakt stark gelbbraun pigmentiert. Selbst die Beine und
Mundgliedmaßen 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 bräunlich

gefärbten Stellen des Embryos von Zootermopsis.
Allmählich setzen im Kopf Kontraktionen der mächtig entwik-
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kelten Dorsoveiitralmuskulatur ein. Durch diese in der Folge
immer stärker werdenden Bewegungen stülpt sich der Stirnteil periodisch

ein und aus. Dadurch wird bei Kalotermes am 54., bei
Zootermopsis am 28. Tag der Schlüpfakt eingeleitet. Diese immer
wiederkehrenden Kontraktionen und Dilatationen des Kopfes provozieren

am Eivorderpol ein Zerreißen des Chorions. Bei Kalotermes
reißt die Hülle an der Stelle des erwähnten fensterartigen Feldes.

Durch die entstandene Öffnung quillt vorerst nur ein Teil des

Kopfes blasenartig hervor. Durch vermehrte Eigenbewegung des

Embryos wird sie in der Folge stark erweitert, und in den nächsten

2 Stunden befreit sich die Larve vollends.

//. Histologische Untersuchungen der Stadien A—L von Kalotermes
flavicollis.

aj Das Ei.

Die Eihülle zerfällt bei Kalolermes flavicollis in zwei .Schich¬

ten, in eine äußere, das 1,2 /< dicke Exochorion, und in eine innere,
das Endochorion, von 1,3 p Dicke. Das Exochorion ist optisch
homogen und, abgesehen von den kleinen Dellen der Mikropylen,
ohne jegliche Struktur und von bräunlich-gelber Farbe (Abb. 6).

Mi G Exoch Endoch

Abb. 6. Längsschnitt durch das Chorion von Kalotermes. Rechts Mikropyle
etwas seitlich getroffen, links Medianschnitt durch die Mikropyle und den

Mikropylengang.

Diese glasklare Schicht ist vollkommen durchsichtig. Das Endo-
chorion ist von feinsten, nur mit stärksten Vergrößerungen wirklich

erkennbaren Strukturen durchsetzt. Sie erscheinen mit Öl-
immersionen betrachtet als aus kleinsten, dunklen Granulae
zusammengesetzte Figuren, zwischen welchen körnchenfreie Zonen
liegen, die netzartig die ganze Eioberfläche bedecken und so die
oben erwähnte Felderung hervorrufen. Möglicherweise handelt es

sich bei diesen als dunkle Pünktchen erscheinenden Granulae um
feinste, von Luft erfüllte Poren, welche über das gesamte
Endochorion verteilt sind. Jedenfalls verursachen diese die optische
Inhomogenität, wodurch das Licht dispersiert und damit das Chorion

undurchsichtig wird. Bringt man das Ei in Paraffinöl, so



214 Acta Trop. XVII, 3, 1960 — Entomologie

kann man verfolgen, wie dieses die Eihülle von vorn nach hinten
langsam fortschreitend allmählich durchsichtig macht. Das
bereits erwähnte fensterartige und strukturlose P'eld am Vorderpol
erweist sich im Schnitt als ein Riß im Endochorion; wahrscheinlich

dringt das Öl hier via Exochorion unter das Endochorion ein
und macht die Eihülle optisch homogen. Es scheint übrigens, daß
durch dieses aus reinem Exochorion bestehende Fenster auch ein
vermehrter Gasaustausch zwischen Keim und Außenwelt moglie1
ist, denn bei einem unter Paraffinöl lebenden Ei sammeln sich
hier feine Luftblasen an.

Im Gegensatz zu Kalotermes ist das Chorion bei Zootermopsis
nicht in zwei nahezu gleich dicke Schichten geteilt. Die äußere ist
mit 0,7 /i wesentlich dünner als die innere. Sie unterscheidet sich
von dieser nur durch ihre dunklere Färbung. Das Endochorion ist
hellgelb und wie das Exochorion vollkommen strukturlos. Seine
Dicke beträgt 2,5 p. Die gesamte Eihülle ist damit wesentlich stärker

entwickelt als bei Kalotermes. Als weiterer Unterschied fäll!
die Durchsichtigkeit des Chorions bei Zootermopsis auf. Es scheint,
daß die Beschaffenheit der Eihülle je nach der Lebensweise der
betreffenden Termitenart mehr oder weniger gut gegen Wasserverlust

schützt. So weist z. B. das Endochorion bei Cryptotermes
brevis, einer andern Trockenholztermile, eine ähnliche granulöse
Struktur auf wie dasjenige von Kalotermes, während das Ei von
Reticulitermes lucifugus, einer ausgesprochen feuchtigkeitslieben-
den Art (Ernst 1957), demjenigen von Zootermopsis sehr ähnlich,
ebenfalls vollkommen durchsichtig ist. Tatsächlich ertragen die
Eier von Kalotermes Trockenheit besser als diejenigen von
Zootermopsis. Dies zeigte sich vor allem beim Wägen, indem es

unmöglich war, in ungesättigter Luft das Gewicht der rasch
schrumpfenden Eier von Zootermopsis einwandfrei zu ermitteln.
Ähnliches gilt laut Buchli (1958) auch für Reticulitermes
lucifugus. Dagegen wiesen die gegen Wasserverlust besser geschützten
Eier von Kalotermes flavicollis selbst nach mehreren Stunden keine
Gewichtsabnahme auf. Erst nach Tagen beginnen sie bei 50—60%
rei. Luftfeuchtigkeit zu schrumpfen.

Die Mikropylen sind von relativ einfachem Bau und bestehen
aus Eindellungen des Exochorions, das an dieser Stelle etwas
dicker ist. Der Rand dieser Vertiefung zeigt zudem eine wulst-
artige Verdickung, wodurch ein kraterähnliches Gebilde von rund
10 p Durchmesser entsteht, dem auf der Innenseite kein
Endochorion anliegt. Vom hintern Rand dieses kleinen Kraters führt
ein 15 p langer und kaum 1 p weiter Kanal zwischen Exo- und
Endochorion nach der Dotteroberfläche (Abb. 6).

Der Dotter ist im fixierten Ei meist zu einer kompakten Masse



H. Striebel, Zur Embryonalentwicklung der Termiten 215

verschmolzen, die nur von einzelnen Bläschen durchsetzt ist, welche

von den zwischen den Dotterkugeln eingestreuten Öltröpfchen
herrühren, die beim Fixieren herausgelöst worden sind. Die
Dottermasse wird durch das Heidenhain'sche Haematoxylin sehr
stark angefärbt, so daß sie braunschwarz und vollkommen
undurchsichtigwird. Das Delafield'sche Haematoxylin hingegen wird
vom Dotter nicht sehr stark aufgenommen und läßt ihn relativ
hell erscheinen. Er wird dabei leicht kobaltblau. Aus diesen Gründen

erwies sich die zweite Färbung für die Darstellung der ersten
Kernteilungen im Ei als wesentlich günstiger

Wie bereits Weber 1954 erwähnt, sind die Eier der Termiten
außerordentlich plasmaarm. Ein eigentliches Keimhautblastem
oder Periplasma fehlt gänzlich. Auch ein zentrales, zusammenhängendes

Plasmareticulum läßt sich am fixierten Objekt nicht
feststellen. Das einzige, deutlich erkennbare Plasma findet sich
als Hof um den Eikern angeordnet. Dieser liegt in der Mitte des

Eiquerschnittes, etwas näher bei der Dorsalseite zwischen 45 und
50% der Eilänge. Senkrecht unter diesem finden sich bei frisch
abgelegten Eiern auf der Ventralseite zwei Polkörperchen, welche
nach rund einem Tag verschwinden. Auf Grund der Schnittbilder,
die wir bei Eiern erhielten, welche unmittelbar nach beobachteter

Ablage fixiert werden konnten, können wir die Angaben und
Darstellungen von Knower (1900) (Fig. 2 auf Tafel 29) durchaus
bestätigen. Da die Vereinigung des männlichen und weiblichen
Pronucleus in solchen Fällen stets schon beendet war, muß
angenommen werden, daß sich die Beduktions- und Befruchtungsvorgänge

noch im Mutterleib kurz vor der Ablage des Eies abspielen.

b) Stadium A: Erste Kernteilungen.

Bei Kalotermes dauert es volle 24 Stunden, bis sich der Eikern
zum erstenmal teilt. Schnittserien durch eintägige Eier zeigen diesen

in Anaphase. Danach folgen die nächsten Teilungsschritte in
relativ kurzen Zeitabschnitten. Dieses langsame Einsetzen 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
andern Tnsekten, z. B. bei Gryllus (Kanellis 1952) von Anfang an
in vollkommen gleichförmigem Rhythmus. Zwischen den einzelnen

Furchungen verstreichen hier bis zum 64-Kern-Stadium je
2 A Stunden, worauf die Energiden die Oberfläche erreichen. Nach
1 A Tagen finden sich im Ei von Kalotermes 8 Kerne, welche schon
über ein großes Eivolumen verteilt liegen. 6 Kerne entfallen dabei
auf die hintere Eihälfte, während nur 2 vor der Eimitte liegen
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a) 36 Std. b) ca. 44 Std. c) ca. 48 Std. d) 50 Std.

12832

Abb. 7. Verteilung der Furchungskerne im optischen Schnitt. Die Kerne im
Dotterinnern sind durch schwarze Punkte, diejenigen, welche die Dotierober¬

fläche bereits erreicht haben, durch Ringe markiert.

(Abb. 7a). Besonders auffallend ist die strenge Synchronie der
Mitosen. So zeigt eine komplette Schnittserie durch ein Ei dieses
Stadiums sämtliche 8 Furchungskerne in Anaphase. Es folgt dann
rasch das 16- und 32-Kernstadium (Abb. 7 b). und schon 11 Stunden

später (d. h. 47 Stunden nach der Eiablage) sind bereits 64
Kerne vorhanden, welche nunmehr sehr nahe an der Dotteroberfläche

liegen. Von nun an erfolgen die Teilungen helerochron:
2 Tage alte Eier zeigen in ihrem hintern Teil mehrere Mitosen,
während in den vordem zwei Drillein nur Ruhekerne vorhanden
sind. Dies hat zur Folge, daß in der Nähe des Hinterpols die ersten
Energiden an der Oberfläche genau in der Mitte der späteren
Keimanlage erscheinen. Mit dem 128-Kern-Stadium wird die
Bildung des Blastoderms eingeleitet.

c) Stadium B: Bildung von Blastoderm und Keimanlage.

Zu Beginn des vierten Tages der Entwicklung ist der 7.

Teilungsschritt abgeschlossen. Die einzelnen Kerne sind nur noch spärlich

von Plasma umgeben. 116 Energiden haben die Dotteroberfläche,

welche — wie bereits erwähnt — von keinem Keimhaut-
blastem bedeckt ist, erreicht, während die restlichen 12 im Ei-
innern zurückbleiben (Abb. 7c). Die Verteilung der Kerne ist auch
in diesem Stadium ungleichmäßig; sie liegen am Hinterpol dichter

beisammen als am Vorderpol. Früher als bei andern
hemimetabolen Insekten kann hier eine Kernkonzentration in der
Gegend der zukünftigen Keimanlage beobachtet werden. .Sie ist abc
nicht die Folge einer superficiellen Zusammenscharung, sondern
vielmehr einer erhöhten Zuwanderung der Energiden aus dein
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Dotter. Mit dem folgenden 8. Teilungsschritt wird diese
Kernansammlung gegen Ende des 4. Tages noch deutlicher (Abb. 7d). Im
Eiinnern finden sich nur noch 9 Energiden, die sich vorerst von
den übrigen morphologisch in keiner Weise unterscheiden lassen.
Von diesen werden keine weitern mehr an die Oberfläche
wandern, aber ihre Anzahl wird sich durch weitere Teilungen noch auf
ca. 15 erhöhen (vgl. S. 219). Im Verlaufe des 5. Tages wird eine
Formwandlung der Furchungskerne bemerkbar, indem sich diese

scheibenförmig abflachen. Der umgebende Plasmano! dehnt sich
ebenfalls flächenmäßig aus. In der Gegend der präsumptiven
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 fließbandartig zur eigentlichen Keimanlage
zusammengeschoben. Die einzelnen Kerne treten nun auf der Rük-
kenseite zwischen 0—13% der Eilänge mit ihrem Hofplasma in
gegenseitigen Kontakt, so daß am 6. Tag vorerst ein zusammenhängendes

Syncytium entsteht, das noch keine zellige Struktur
erkennen läßt. Noch während dieser Zusammenscharung wird die
Keimanlage schon von vereinzelten Energiden unlerlagert.

Es scheint, daß die Keimscheibe ihre Entstehung peripheren
Dotterströmungen verdankt. Sicher aber wird sie nicht wie bei
Chrysopa perla (Bück 1939) durch Differenzierung der Blasto-
dermzellen gebildet, die infolge Verkleinerung ihrer Grundfläche
zur Keimanlage zusammenrücken, denn bei den Termiten ist im
Zeitpunkt der Entstehung des Keimes noch gar kein zusammenhängendes

Blastoderm vorhanden. In diesem Punkt weichen die
Termiten übrigens auch von Platycnemis pcnnipes (Seidel 1934),

Gryllus domesticus (Krause 1939, Kanellis 1952 und Mahr 1957)

und andern hemimetabolen Insekten ab, indem alle diese Formen
zu diesem Zeitpunkt schon ein ausgeprägtes, wenn auch noch
nicht zellularisiertes Blastoderm aufweisen, dessen Kerne durch
Kontraktionen des Dotter-Enloplasma-Systems zur Keimanlage
zusammengeschart werden. Wenn auch die Termiten ihre Keimanlage

schon vor dem Bestehen eines Blastoderms ausbilden, so ist
doch der Bewegungsablauf, der zur Keimanlage führt, demjenigen

der übrigen Formen ähnlich, denn auch hier funktioniert der
Dotter, bzw. das Dotter-Entoplasma-System. als Fließband,
welches die Kerne am vorbestimmten Ort zusammenhäuft. Besonders
auffallend isl bei den Termiten in der Umgebung der Keimanlage
die Strukturveränderung des Dotters, der während der Zusammenscharung

der Kerne an der Oberfläche in kleine Partikel aufgeteilt

wird. Unter der Mitte der Keimscheibe entsteht eine ähnliche
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Abb. S. Sagittalschnitt durch die zweischichtige Keimanlage von Kalotermes.

granulierte und zentripetal gerichtete Dotterregion. Diese
Veränderungen dürften mit den Strömungen im Eiinnern zusammenhängen.

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 stärker abgeflacht und durch
ebenfalls tangentielle Teilungen weiter vermehrt. Die wenigen
Kerne, welche den Keim bei seiner Bildung unterlagerl haben,
unterscheiden sich nun von den übrigen. Sie sind wesentlich
vergrößert und immer noch von spärlichem Plasma umgeben. In
ihrem Zentrum findet sich ein heller, chromathifreier Hof, an dessen

Rand ein relativ großer Nucleolus liegt. An diesen Veränderungen

werden sie als zukünftige Vitellophagen erkennbar. Die im Dotter

zurückgebliebenen Kerne zeigen noch keine Strukturveränderungen.

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

Die Keimscheibe beginnt sich bei Kalotermes anfangs des 8. Tages

zu differenzieren. Durch Epibolie entsteht das untere Blatt,
welches später Meso- und Entoderm liefert. Im Zentrum der
Keimscheibe senkt sich dotterwärts die sog. Mittelplatte ein,
wodurch eine kleine Vertiefung entsteht. In Analogie zur Primitiv-
rinne bei langen und halblangen Keimen kann sie als Primitivgrube

bezeichnet werden (Abb. 9). Diese kraterartige Mulde wird
im folgenden von den peripheren Keimteilen, welche den
Seitenplatten entsprechen, überwachsen. Mit dem Verschluß der
Primitivgrube ist die Bildung des untern Blattes abgeschlossen. Der
Keim besteht nunmehr aus zwei Blättern: aus einem obern, dem
Ektoderm, und einem untern, dem Mesentoderm, welches vorerst
eine ungerichtete Zellansammlung darstellt (Abb. 9).
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Während der Einsenkung der Mittelplatte beginnen sich von
deren Rändern einzelne Zellen aus dem Verband zu lösen (Abb. 9).
Sie fallen durch ihre besondere Struktur auf. Ihre Kerne
unterscheiden sich von den übrigen durch einen vergrößerten
Durchmesser. In ihrem Innern ist ein runder, heller Hof vorhanden, in
welchem exzentrisch ein großer Nucleolus liegt. In ihrer Form
gleichen diese vom untern Blatt losgelösten Zellen vollkommen
jenen, welche die Keimscheibe während ihrer Entstehung
unterlagerten. Sie werden ebenfalls zu Vitellophagen umgewandelt
(Abb. 10).

Die Kerne im extraembryonalen Bezirk haben sich weiter
vermehrt und abgeflacht (Abb. 10). Sie erscheinen nun in der Auf-
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Abb. 9. Abb. 10.

Abb. 9. Sagittalschnitt durch einen 8tägigen Keim von Kalotermes während der
Bildung des untern Blattes.

Abb. 10. Etwas älterer Keim als in Abb. 9, jedoch Querschnitt. Bereits
zahlreiche Vitellophagen haben sich vom untern Blatt gelöst. Erste seitliche Um-

faltung des zukünftigen Amnions.

sieht als kreisrunde Scheiben und sind wesentlich heller als die
embryonalen Kerne, weil hier die Chromatinpartikelchen über
eine viel größere Fläche und dadurch viel lockerer verteilt liegen.
In diesem Stadium darf erstmals von einem eigentlichen Blastoderm

gesprochen werden, da jetzt der gesamte Dotter von einem
zusammenhängenden Syncytium umgeben ist, in welchem vorerst
noch keine Zellgrenzen erkennbar sind. Einzelne, von Plasma-
höfen umgebene Kerne lösen sich aus diesem Syncytium und sinken

in den Dotter ab. Da sie dieselbe Struktur aufweisen wie
diejenigen Zellen, welche sich vom untern Blatt loslösten, können sie
als zukünftige Vitellophagen identifiziert werden. Die im Dotter
zurückgebliebenen Furchungskerne zeigen immer noch keine
Formwandlung. Ihre Anzahl ist gering und beträgt ungefähr 15.
Das spätere Schicksal dieser Kerne ist unklar, und es konnte nicht
festgestellt werden, ob sie sich ebenfalls zu Vitellophagen
entwickeln; sie werden als primäre 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 äußern Dotterschichten, später in
den zentralen Eiraum. Sie entsprechen den .sekundären
Vitellophagen bei Chrysopa (Bock 1939). Während dieser Zeit nehmen
sie die definitive Vitellophagengestalt an, indem sich ihr Kern
vergrößert und seine runde, regelmäßige Form verliert. Wie das
umgebende Plasma wird er amöboid. Die Zelle bildet lange, zwischen
den Dotterpartikelchen liegende Ausläufer von netzartiger Struktur.

Der Kern enthält nun meist mehrere große Nucleoli. Neben den
Vitellophagen finden sich am 15. Tag immer noch die eben
erwähnten kleinen, primären Dotterzellen, deren Anzahl sich nicht
mehr erhöht hat. Wahrscheinlich degenerieren sie im Verlaufe
der weitern Entwicklung vollständig.

e) Stadium I): Amnionfaltung.

Am 9. Tag faltet sich der hintere Keimrand bei Kalotermes
flavicollis um (Abb. 12). In dieser Begion finden sich während dieses

Vorganges zahlreiche Mitosen. Gleichzeitig biegen sich auch die
seitlichen Ränder um, so daß eine Ringfalle entsteht (Abb. 10 und
11). Der hintere Teil schiebt sich immer mehr über den Keim, dessen

oberes Blatt über dem Mesentodcrm vorerst noch aus einer
Zellschicht besieht (Abb. 10). Sie wird aber noch vor dem
endgültigen Verschluß der Amnionhöhle verdoppelt (Abb. 11 und 12).
Mit den Keimrändern ist das sich zur Serosa wandelnde
extraembryonale Blastoderm verwachsen und wird durch deren Um-
faltung über den Keim gezogen. Am Ende des 9. Tages verwachsen

die seillich umgeklappten Teile mil dem von hinten her nach
\orn geschobenen Keimrand, wodurch ein beutelähnliches Ge-

AAA

Abb. 11. Abb. 12.

Abb. 11. Das Ekloderm über dem untern Blatt ist nun zweischichtig. Der Quer¬
schnitt zeigl bereits große seilliche Amnionfallen.

Abl>. 12. Sagillalschnitt durch einen kurz vor dem Amnionverschluß
stehenden Keim.
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bilde entsteht, das vorne noch eine kleine Öffnung trägt. Diese
wird kurz darauf ebenfalls geschlossen. Darüber schließt sich die
Serosa gleichzeitig. Es scheint, daß sie mit dem Keim verwachsen
bleibt.

Damit ist zu Beginn des 10. Tages die Amnionfaltung bei
Kalotermes flavicollis abgeschlossen. Wie bereits weiter oben erwähnt,
ist sie nicht durch Einrollung erfolgt. Das Amnion ist embryonaler

Herkunft und baut sich aus zwei Zellagen auf. Infolge der
Umklappung hat sich der Keim nahezu um die Hälfte verkürzt und
stellt nun eine Hohlkugel dar. Das untere Blatt läßt bereits eine
gewisse Ausrichtung der Zellen erkennen und baut drei Lagen auf
(Abb. 13).

f) Stadium E: Verschiebung unti Längenwachstum ties Keimes.

Die Keimblase von Kalotermes flavicollis beginnt sich am 10.

Tag zu verschieben. Bei einzelnen Eiern gleitet sie in den folgenden

Tagen um den Hinterpol herum auf die Ventralseite, bei
andern Eiern nur bis zum Hinterpol. Die gleiche Bewegung zeigt
auch der Keim von Tachycines vor seiner Einrollung in den Dotier
(Krause 1938). Bei den Termiten unterbleibt aber, wie bereits
erwähnt, die Einrollung und bei den meisten Arten auch die Wanderung

der Keimblase, welche bis jetzt erst bei Kalotermes beobachtet

wurde.
In ihrer weitern Entwicklung wächst die Keimkugel vorerst

allseitig. Die Mitosen erfolgen nach allen Bichtungen, so daß die
embryonale Blase ihre Gestalt beibehält und einzig ihren Durchmesser

vergrößerl. Anmiale und embryonale Wand zeigen immer
noch dieselbe Dicke. Die Zellen des obern Blattes, d. h. des Ekto-
derms, haben sieh verschmälert und bilden ein Palisadenepithel.
Ihre Kerne sind nun eiförmig bis langgezogen elliptisch. Das
untere Blatt, das Mesentoderm, hat sich ebenfalls vergrößert und
bedeck! die ganze dolterseitige Hälfte der Keimblase. Am 12. Tage
wird eine Ausrichtung der Mitosen deutlich. Sie treten in der
embryonalen Wand viel häufiger auf als in der amnialen. Im oberen
Blatt erfolgen nun die Kernteilungen tangentiell zur Keimober-
fläche und parallel zur Eilängsachse. Damit setzt ein ausgeprägtes
Längenwachstum des Embryos ein. Die ebenfalls zahlreichen
Mitosen im unteren Blatt, dessen Zellen ein lockeres Gefüge bilden,
gehen nach allen Richtungen. Infolge der wenig zahlreichen
Kernteilungen im Amnion wird dieses über der zukünftigen Kopfregion
dünner und besteht schließlich nur noch aus einer Zellschicht.
Durch die Streckung des Keimes wird die Amnionhöhle flacher, so
daß nur noch ein schmaler Raum zwischen embryonaler und
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Abb. 13. Abb. U. Abb. 15.

f-i

Abb. 16.

Abb. 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. Vergrößerung durchwegs 300X.
Abb. li. Sagittalschnitt durch einen 1/tägigen Keim von Kalolermes. Der
vordere Teil des Amnions hat sich bereits merklich verschmälert. Vergrößerung

ca. 70X.
Abb. 15. Der 20 Tage alle Keim zeigt noch keine Coelomsäckchen. Das Mesoderm

ist aber bereits zum Teil segmental und paarig angeordnet.
Abb. 16. Am 22. Tage enthalten Kopf- und Thoraxsegmente bei Kalotermes wohl¬

ausgebildete Coelomsäckchen.

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

gì Stadium F: Segmentierung des Keimstreifs, Einsenkung des

Stomodäums, Differenzierung des Mesentoderms.

Der dem Hinterpol anliegende Keimteil hat sich etwas verbreitert

und läßt so die zukünftige Kopfregion deutlich erkennen. Sie
wächst beidseitig lappenförmig aus, während der Keimstreif weiter

in die Länge wächst. Zu Beginn des 17. Tages setzt bei
Kalotermes die Segmentierung des bereits recht langen Keimslreifs ein.
Vorne tun Keim wird ein unpaarer Höcker, das Acron, abgegliedert.

Durch die Mitte der Kopflappen verläuft eine seichte Quer-
furehe und unterteilt sie in präantennales und antennales
Segment. Seitlich deutlich abgesetzt folgt anschließend das Mandibu-
larmetamer, dessen hintere Abgrenzung durch laterale Einschnitte
markiert ist. Diese sind indessen median durch eine seichte Furche
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miteinander verbunden, so daß hier die Segmentgrenze nicht deutlich

wird. Das nächstfolgende 1. Maxillensegment ist caudal noch
wenig vom übrigen Keimstreif abgegliedert. Zwischen dem Anten-
nal- und dem Mandibularmetamer beginnt sich das Stomodäum
einzusenken (Abb. 15). Dieses gehört dem 3. Kopfmetamer, dem
sog. Interkalarsegment an, welches median liegt und nicht bis zu
den seitlichen Keimrändern reicht. Es läßt 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 häufig. Das Amnion zeigt hier die ursprüngliche Dicke und
besteht aus zwei Zellagen, die große runde Kerne enthalten.
Gegen die Kopfregion zu werden sie allmählich kleiner, und die dop-
pelschichtige Hülle geht in eine einschichtige über, so daß die
ersten vier Segmente nur von einem außerordentlich feinen Häutchen

bedeckt sind. Das Amnion besteht hier aus einem dünnen
Plattenepithel mit großflächigen Zellen und kleinen Kernen.

Das untere Blatt beginnt sich in der segmentierten Gegend in
Meso- und Entoderm zu sondern. Damit wird sowohl das
Differenzierungsgefälle in der Längsachse, wie es von Seidel (1924)
erstmals an Pyrrhocoris nachgewiesen wurde, als auch eine
Baumzeitordnung in der Differenzierung des Querschnittes (Bock 1939)
deutlich. Im präanlennalen und antennalen Segment sondern sich
wenige Entodermzellen vom Mesoderm, welches sich hier nicht
segmental anordnet und einen zusammenhängenden Zellkomplex
bildet (Abb. 15). Gleichzeitig setzt sich das untere Blatt im
Mandibularmetamer von vorne ab und sondert sich beidseitig von
medial nach lateral fortschreitend in Meso- und Entoderm. Seine
dem Dotter anliegende Zellschicht verbleibt in der Mitte des Keimes

als Entoderm, während die darunterliegenden Zellen sich
median 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 Keimblätter gesondert.

Folgende Vorgänge laufen während der weitern Entwicklung
in allen Segmenten identisch ab. Vorerst wird im Ektoderm ein
Einschnitt sichtbar, worauf kurze Zeit nachher ein entsprechender

Teil des unteren Blattes abgegliedert wird. Dieser sondert sich
anschließend in median angeordnetes Entoderm und lateral
gelegenes Mesoderm (Abb. 19). Noch während der Differenzierung
des unteren Blattes werden die Mitosen im Ektoderm wieder
häufiger (Abb. 19). Durch diese erhöhte Teilungstätigkeit entstehen
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bis zur vollendeten Mesodermsonderung die Extremitätenknospen
als vorerst kleine Erhebungen (Abb. 20). Bis zum 21. Tage entstehen

auf diese Weise sämtliche Kopf- und Thoracalsegmente
(Abb. 16).

Mit der Entstehung der Segmente beginnt die Serosa eine Cuticula

auszuscheiden. Am 16. Tag erscheint sie als dünne Membran,
die sieh mit Delafield'schem Hämatoxylin grau-blau, mit Heiden-
hain'schem blau-schwarz anfärbt. Sie ist vollkommen strukturlos
und wird bis zum 20. Tag stärker ausgebildet (Abb. 20), so daß
sie nahezu dieselbe Dicke wie das Chorion erreicht. Wahrscheinlich

besitzt diese Cuticula die gleichen Eigenschaften wie die von
den sog. Hydropylen-Zellen im Ei 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 Ei ein. Dasselbe ist bei
Kalotermes flavicollis der Fall, wo das Ei zwischen dem 18. und
20. Tag sehr rasch anschwillt. (Für weitere Einzelheiten dieser
Wasseraufnahme s. Abschnitt über das Größenwachstum der Eier
(S. 251). In beiden Fällen dürfte 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 früh: Segmentierung des Abdomens, Caudalkrümmung,

Einstülpung des Proctodäums, Coelombildung, Sonderung

tier Neuroblasten.

Mit der Ausbildung der Antennenknospen beginnt sich der
Mesodermzellhaufen in den drei ersten Kopfsegmenten zu ordnen.
Über der ektodermalen Einstülpung des Stomodäums formen die
Mesodermzellen ein dünnes Epithel (Abb. 17 Mes.). Der lateral und
rostral des Stomodäums liegende Mesodermrest bildet am 22. Tag
paarige Coelomsäckchen aus, welche in die Mulde der ektodermalen

Antennenknospen zu liegen kommen. Im präantennalen
Segment verbleiben nur wenige Mesodermzellen, welche hier kein
eigentliches Coelom ausbilden. Damit fehlt in diesem Segment ein
wichtiges Merkmal des echten Metamers. Es ist auch im Inter-
kalarsegment, welches nur noch aus dem Stomodäum besteht,
nicht vorhanden. Der Mesodermanteil dieses Metamers formt einen
dünnen einschichtigen Mantel um das Ektoderm des Vorderdarmes.

Dieser liegt ihm eng an und wächst mit dem Stomodäum in
die Länge. 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. Abdominalsegmenl

geordnet.
Die Trennung in viscerales und somalisches Blatt ist bis zum

3. Thoraxinetamer fortgeschritten. Obwohl die Differenzierung des
Mesentoderms in der vordem Keimregion früher einsetzt als im
Thorax, werden die ersten sieben Paare von Coelomsäckchen
gleichzeitig vollendet. Die rostral zeitlich weit auseinanderliegen-
den einzelnen Gestaltlingstendenzen des Metamers folgen sich
nach caudal fortschreitend in kürzer werdenden Intervallen, so
daß die letzten Abdominalsegmenle mit ihrem Coelom gleichzeitig

zu entstehen scheinen. Während die Vorgänge 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 Vorgänge in den hintern Abdominalsegmenten beinahe
gleichzeitig und sich gegenseitig überlagernd.

.Noch vor der Entstehung des 5. Abdominalmetamers senkt sich
der unsegmentierte Teil des Keimstreifs in der Mitte gegen den
Dotter ein. Durch diese Caudalkrümmung wird die hintere
Keimregion S-förmig gebogen. Darauf bildet sich das 5. Abdominalseg-
ment und dessen Coelom (Abb. 17). Gleichzeitig wächst die unseg-

Abb. 17.
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Abb. IS.

Abb. 17. Stadium tier einsetzenden Caudalkrümmung. Die Coelomepilhelien
reichen bis in tlie Extremitäten hinein.

Abb. /cS. Fertig segmentierter Keim. Coelom bis ins 10. Abdominalsegment
ausgebildet. Amnion über dem gesamten Keim nur noch ein feines Häutchen.

Die Abbildungen 15—18 sind Rekonstruktionen der rechten Keimhälllc von
Kalotermes. Das angeschnittene Ektoderm isl weiß gelassen. Die Umrisse der
Höhlungen der Coelomsäckchen sind punktiert eingezeichnet. Vergr. ca. 70 X.
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mentierte Abdominalregion weiter in die Länge, worauf im Ektoderm

des Ilinlerpols eine muldenartige Vertiefung sichtbar wird.
Diese wächst sehr bald zur deutlichen Einstülpung des Procto-
däums aus. Gegen den Dotter zu wird sie vom untern Blatt
bedeckt und umhüllt. Am 26. Tag zeigt der Keim seine vollständige
Gliederung (Abb. 18 und 21). Die zehn Abdominalsegmente sind
nun deutlich erkennbar. Jedes enthält ein Paar Coelomsäckchen.
Ihre Gestalt ist in den letzten zwei Abdominalmetanieren weniger
klar ausgebildet (Abb. 18 und 21). Viscerales und somatisches
Blatt sind nur durch einen kleinen Zwischenraum voneinander
getrennt. Der Enddarm reicht nun bis zum Coelom des 7.

Abdominalsegmentes (Abb. 18). Sein Ektoderm isl von einem einschichtigen

Mesodermmantel umhüllt.
Der Sonderling der Coelomepithelien in den einzelnen Segmenten

folgt die Bildung der Neuroblasten. Auch diese Differenzierung

des Ektoderms setzt im Keime rostral ein und schreitet cau-
dalwärls über die einzelnen Metaniere fort. In diesen selbst aber
beginnt sie median und breitet sich lateral aus. Mitte des 22. Tages

vergrößern sich im Präantennal- und darauf im Antennalseg-
ment einzelne Kerne des Ektoderms, welches sich aus vier Schichten

zusammensetzt. Sie liegen beidseitig eines ektodermalen Zwi-
schenstreifens von 2—3 Zellen Breite, sind etwas rundlicher als
die restlichen Kerne und gehören der innersten Ektodermschicht
an. Durch diese Veränderungen kennzeichnen sie sich als Neuro-
blastenkerne. Der Zwischenstreifen besteht aus hohen und schmalen

Zellen und zeigt keine Formwandlungen, während sich lateral

davon immer weitere Zellen zu Neuroblasten differenzieren.
Dieser Vorgang schreitet nach der Seite und nach den äußeren
Ektodermschichten l'ori (Abb. 22). Nur die periphere bleibl als
dermalogene Schicht unverändert, während die innern drei neurogen

werden. Mit der Entstehung der Neuroblasten wird das ganze
Gewebe aufgelockert, und zwischen den Zellen entstehen Zwischenräume.

Die einzelnen Kerne werden in ihrem Innern weniger stark
färbbar, da sich die meisten Chromatingranulae landwärts verlagern.

Damit wird das gesamte neurogene Gewebe lieber und deutlich

vom restlichen Ektoderm unterscheidbar. Ein dunklerer
medianer Zwischenstreifen liegt nun in hellem Zellregionen eingebettet

(Abb. 22 Ekt. Zwi. Str.).
Durch diese Vorgänge wird an der Oberfläche in der Mitte des

Segmentes die Neuralrinne sichtbar. Da sich die Neuroblasten
vergrößern und zum Teil auch vermehren, wölbt sich die dermalogene

Schicht des Ektoderms beidseitig des Zwischenstreifens zu
Neuralwülsten empor. Dieser aber bleibt in der 'Fiele, wodurch
eine mediane Neuralrinne entsteht. Bis Ende des 23. Tages schrei-
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ten diese Differeiizieruiigsprozes.se des Ektoderms bis zum 3. Tho-
racalsegment fort, so daß sich nun die Neuralrinne bis hieher
erstreckt.

Noch bevor sich diese Vorgänge im Abdomen abzuzeichnen
beginnen, macht sich rostral eine neue Gestaltungstendenz bemerkbar.

Das vorerst noch zusammenhängende neurogene Gewebe des
Präantennal- und Antennalsegmentes sondert sich in der Längsachse.

Es entstehen dadurch voneinander getrennte Neuroblasten-
gruppen, welche aber noch dem Zwischenslreil'en und der der-
matogenen Schicht des Ektoderms anliegen. Mit der weilern
Entwicklung trennen sie sich aber im präantennalen Metamer
vollständig vom übrigen Ektoderm und bilden so im Kopfsegment
paarige Ganglienanlagen aus. Damit ist auch das dritte wichtige
Merkmal eines celiteli Metamers vorhanden. Die Neuroblasten
sondern sich hier vor ihrer Umwandlung in Ganglienzellen und voider

Ausbildung der Lasermasse vom restlichen Ektoderm. In allen
übrigen Segmenten aber trennen sie sich vom Ektoderm erst nach
der Faserbildung.

Mit der Abgliederung des letzten Abdominalsegmentes hat der
Keim seine Körpergrundgeslall erreicht (Abb. 18 und 21). In seiner

Längsachse isl er vollständig segmentiert. .Sowohl von median
nach lateral als auch von innen nach außen haben sieh mit der
Differenzierung des obern und untern Blattes in einzelne
Keimblätter die Organanlagen in ihrer allgemeinsten Form gesondert.

Zur Ausbildung der Körpergrundgeslalt führen folgende in
jedem einzelnen Segment nacheinander ablaufende Vorgänge, welche

zuerst im Präantennal- und zuletzt im hintersten Abdominalsegmenl

in Erscheinung treten.

1. Gliederung des obern Blattes in der Längsachse durch
Unterteilung in einzelne Abschnitte.

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 zukünftigen Extremitälen-

anlage bilden deren paarige eklodermale Knospen aus.

5. Durch die Verschiebung nach beiden Seiten der zwei äußern
Zellschichten des unteren Blattes bleibt dessen innerste als
median gelagertes Entoderm zurück. Die lateralen Zellhaufen stellen

das Mesoderm dar.
6. Sonderling des Mesoderms in viscerales und somatisches Blatt

und damit Ausbildung des Coeloms.
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Abb. 19. Querschnitt durch das 1. Abdominalsegmenl eines 22tägigen Embryos.
Das Mesoderm stellt im Begriffe, nach beiden Seiten verlagert zu werden.

Vergr. 1000

Abb. 20. Querschnitt durch das 1. Maxillarsegment am 22. Tage. Ausbildung tier
Coelomepithelien. Zellen ties Amnions stark abgeflacht. Vergr. 500X.

Abb. 21. Para-Sagittalschnitt durch den vollständig segmentierten Keim von
Kalotermes. Im umgeklappten Abdomenteil sind die Coelomepithelien deutlich

erkennbar. Vergr. 80X.
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A66. 22. Fronlalschnill durch tlas erste Maxillar- bis erstes Thoracalsegment.
In der Mitte ist besonders der zwischen zahlreichen Neuroblasten liegende

unveränderte ektodermale Zwischenstreifen zu beachten. Vergr. 500 X.

.466. 23. Sagittalschnitt durch einen 23 Tage allen Keim. Links Vorderpol mit
dem noch dünnen Epithel des Dorsalorganes. Ganglien noch streng metamer.

Verg. 80 X.

Abb. 24. Sagittalschnitt durch einen Embryo kurz vor dem Schlüpfen. Die
Metamerie des Nervensystems ist nun teilweise verwischt. Das letzte Abdominalganglion

setzt sich aus den ursprünglich getrennten Ganglien des 7. bis 10. Ab-
dominalmetamers zusammen. Vergr. 80X.
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7. Differenzierung der innern drei Zellschichten des Ektoderms
zwischen den beiden Extremitätenknospen in Neuroblasten.

8. Anordnung dieser Neuroblasten in segmentale Gruppen.

i) Stadium G spät: Differenzierung des Entoderms, der
Coelomepithelien und des Nervensystems.

Nach der Differenzierung des unteren Blattes verbindet das
Entoderm während nur kurzer Zeit die lateralen Mesodermgrup-
pen als einschichtiges Epithel (Abb. 19). Durch das weitere Grö-
ßenwachstum des Embryos wird es sehr bald in einzelne Zellen
aufgelöst, da diese sich, im Gegensatz zu denjenigen der übrigen
Keimblätter, nicht vermehren. Im fertig segmentierten Embryo
finden sich daher nur wenige kleine Enlodermzellen. welche der
Innenfläche der Ganglienzellen anliegen. Ihr größererTei! schmieg!
sieh dem Mesoderm an der Stelle an, wo sich somalisches und
viscerales Blatt gegen die Keimmitte zu vereinigen. Hier finden
sich besonders in der hinteren Hälfte eines jeden Segmentes Gruppen

von Enlodermzellen. Die median gelegenen lösen sich früher
als die lateralen vom Ektoderm los und finden sich vom 29. Tage
an als spindelförmige Blutbildungszellen im Epineuralsinus. Dieser

ist, infolge der Dotterresorplion durch die Vitellophagen,
zwischen Keim und Dotter entstanden. Die segmentalen Entoderm-
zellen, welche den Coelomsäckchen und dem Ektoderm anliegen,
vereinigen sieh noch vor der «Ausrollung» zur paarigen Mitlei
darmanlage. Diese bildet ein dünnes Epithel beidseitig des
Epineuralsinus zwischen dem Dotier und den visceralen Blättern der
einzelnen Segmente.

Mit dem Auswachsen der Extremitäten verlängert sich auch
das Coelom durch Vergrößerung des somatischen Blattes. Dieses
liegl dem Ektoderm eng an und reicht bis in die äußersten Spitzen

der Anhänge. Dieser Teil des somatischen Blattes wird im
folgenden als distaler Anteil, der dem visceralen Blatte anliegende als

proximaler Anteil bezeichnet. Während das Coelom sieh mit der
Extremität verlängert, beginnen sich seine Epithelien zu differenzieren.

Zu Beginn des 26. Tages setzt meditili im visceralen Blatt
des Antennalsegmenles die Sonderung von rundlich hellen Zellen
ein. .Sie unterscheiden sich von den übrigen vorerst durch die
veränderte Gestalt ihrer Kerne. Sie erscheinen feiner granuliert als
die des übrigen visceralen Blattes. Da sich das Plasma dieser Zellen

zu vermehren beginnt und eine schwammige .Struktur
annimmt, können sie als zukünftige Lettzellen identifiziert werden.
Gleichzeitig werden im distalen Teil des somatischen Blattes
keilförmige Muskelbildungszellen abgegliedert. Durch diese Vorgänge
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werden die Epithelien nicht so früh wie bei Chrysopa (Bock 1939)
aufgelöst, sondern umgeben weiterhin ein abgeschlossenes Coelom.

Die Umwandlung in Muskelbildungszellen schreitet im
somatischen Blatt nun auch nach den proximalen Teilen fort. Distal
beginnen sie sich zu verlängern und sich zu einzelnen Gruppen zu
sondern. Dadurch wird das somatische Blatt in der äußersten
Spitze der Extremität in Zellkomplexe aufgelöst. Das viscerale
Blatt hingegen bleibt vorerst noch ein zusammenhängendes
Epithel. Lateral der Region, welche Fettzellen bildet, liegt es der ento-
dermalen Mitleidarmanlage an. Hier gliedert es vom 29. Tage an
spindelförmige Zellen ab, welche sich an der Außenfläche des
Entoderms zu einem zusammenhängenden Gewebe vereinigen. Damit

wird die paarige Mitteldarmanlage zweischichtig und bestellt
nun aus einem entodermalen und einem mesodermalen Teil,
welcher später die Muskulatur des Mitteldarmes aufbaut.

Bis zur «Ausrodung» wird das somatische Blatt in den Antennen,

den Mandibeln und den beiden Maxillenpaaren distal zu Zell-
komplexen aulgelöst, während die zweischichtige Mitteldarmanlage

die Enden des Stomodäums und des Proctodäums miteinander

verbindet. In den Segmenten des Thorax und des Abdomens
ist noch ein geschlossenes Coelom vorhanden.

Durch Teilungen entstehen aus den Neuroblasten kleine
Ganglienzellen. Diese Umwandlung macht sich Mitte des 26. Tages
zuerst bei den innern Neuroblaslen des Präantennal- und Antennal-
segmentes bemerkbar. Gleichzeitig wird der ektodermaleZwischen-
streifen gänzlich von der dermatogenen Schicht des Ektoderms
losgelöst und zwischen den seitlichen Ganglienmassen keilförmig
gegen den Epineuralsinus zusammengedrängt. Mit dieser
Formwandlung beginnen die Ganglienzellen Lasern zu bilden. Aber
auch auf den Zellen des Zwischenstreifens, welche sich lateral
ausbreiten, entstehen solche. Bis zur «Ausrollung» sondern die
Ganglienzellen große Fasermassen nach innen ab. Die Kommissuren

der Ganglien aber liefern die Abkömmlinge des ektoderma-
len Zwischenstreifens. Vom 26. Tag bis zum 31. Tag schreitet die
Differenzierung der ersten Lasern vom Präantennal- bis zum
hintersten Abdominalsegment fort. Die Ganglien bleiben aber noch
vorerst, mit Ausnahme der vordersten, mit dem dermatogenen
Ektoderm in Verbindung.

Als weiteres ektodermales Organ bilden sich die Stigmen. Deren
erste Vertiefung macht sich am 28. Tag am lateralen Band der
Extremität des Mesothorax bemerkbar. Sie entsteht direkt oberhalb
der Ansatzstelle des Beines. Das letzte Stigmenpaar senkt sich am
30. Tag oberhalb der Anhangsknospen des 8. Abdominalsegmen-
les ein.
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k) Stadium H: «Ausrodung >, Beseitigung der Embryonalhüllen
und Bildung des Dorsalorganes.

Wie bereits oben erwähnt wurde, sind Ausrollung» und
Bildung des Dorsalorganes aufs engste miteinander verknüpft. Mögen

diese Vorgänge am lebenden Ei als aktive Bewegungen des

Embryos erscheinen, so zeigen die histologischen Untersuchungen,
daß sich der Keim dabei vermutlich völlig passiv verhält. Die
einzelnen Bewegungsabläufe lassen sich dabei ohne weiteres durch
Veränderungen einzelner extraembryonaler Zellgruppen erklären.

Vor der Verwachsungsstelle des Amnions mit der Serosa, welche

über den Antennenenden liegt, beginnen sich die Zellen des

.Amnions und vor allem der Serosa zu kontrahieren. Dadurch werden

die Embryonalhüllen verengt. Da der flüssige Eiinhalt aber
nicht komprimierbar ist, entsteht ein starker tangentieller Zug im
Amnion und in der Serosa. Deren hinter der Verwachsungsslelle
gelegene Teile werden dabei vorerst elastisch gedehnt, wodurch
sich der Keim nur wenig gegen den Eihinterpol schiebt. Gleichzeitig

strafft sich das Amnion über dem Keim noch mehr. Die
Extremitäten des Embryos werden dadurch ganz an den Keim
angepreßt. Die Serosazellen in der hintern Eiregion kontrahieren sieh
immer mehr, bis die Elastizität der Keimhüllen überschritten wird
und Amnion und Scrosti hinter ihrer Verlötungsstelle ungefähr
über den Mandibeln des Embryos zerreißen. Eine ringförmige
Zone des Eiquerschnittes, welche an die Rißstelle anschließt, zeigt
nun stark kontrahierte und damit verdickte Serosazellen. Ihre
ursprünglich scheibenförmigen Kerne sind von unregelmäßiger
Form und liegen viel näher beieinander. Gegen den Eivorderpol
zu werden die Abstände der einzelnen Kerne größer und ihre
Gestalt flacher, so daß in der vordem Eihälfte noch unveränderte
Serosazellen vorhanden sind.

Während der Ausrollung kontrahieren sich nun von hinten
nach vorn fortschreitend immer mehr Serosazellen rings um den
Eiquerschnitt herum. Die Serosa selbst schrumpft dadurch gegen
den Vorderpol zusammen. Da der Keim aber mit dieser verbunden
ist. wird er hinter ihr hergezogen. Er gleitet dabei auf der
Dotteroberfläche um den Hinterpol herum nach der Dorsalseite des lües
(Abb. 23). Gleichzeitig wird das hinter der Rißstelle liegende

Amnion handschuhfingerartig umgestülpt und bildet eine Dotterum-
hüllung auf der Ventralseite des Eies und damit einen provisorischen

Rückenschluß des Embryos.
Nach vollendeter «Ausrodung» sind die meisten Serosazellen

stark kontrahiert. Ihr Plasma ist von grobwabiger Struktur, und
die Kerne zeigen oft unregelmäßige Gestalt. Der Durchmesser der
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einzelnen Zellen übertrifft aber ihre Dicke um ein Mehrfaches,
womit hier immer noch ein Plattenepithel besteht. Nur wenige
Zellen der Serosa am Vorderpol sind vorerst verändert worden.
Diese werden aber später ebenfalls kontrahiert und umgewandelt.
Die Serosa bedeckt nun nur noch 2/> der gesamten Dotteroberfläche.

Die Extremitätenknospen des 1. Abdominalsegmentes sind während

der Ausrollung zu kleinen Anhängen ausgewachsen. Gleichzeitig

aber haben sich jene der übrigen Hinterleibsmetamere
zurückgebildet. Im Gegensatz zu den andern Extremitäten enthalten
die Anhänge des 1. Abdominalsegmentes kein Coelom. In ihrem
Innern aber bilden sieh Zellen von drüsiger Struktur. Deren
Aufgabe ist jedoch unbekannt, und es konnte auch keine Ausscheidung
eines 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 stärker und werden bis zur vollendeten Rotation

des Keimes um 180° zu hohen, schmalen Palisadenzellen
umgewandelt. Die Serosa schrumpft deshalb auf ca. Vio ihrer
ursprünglichen Fläche zum Dorsalorgan zusammen.

Der Embryo hai nun seine endgültige Orientierung im Ei. Bis
zum Schlüpfen wird diese Lage beibehalten. Der Kopf liegt dem
Vorderpol, das Abdomenende dem Hinterpol an. Die Beine sind
gegen die ventrale, concave Eiseite gerichtet. Dorsal des Keimes ist
noch viel Dotter vorhanden, der in der Kopfregion von einem
dicken, einschichtigen Epithel, welches aus den dicht zusammengedrängten

Palisadenzellen des Dorsalorganes besteht, umhüllt
wird. Dahinter bedeckt das ehemalige Amnion als sehr dünnes,
ebenfalls einschichtiges Häutchen den Dotter. Dessen Zellen
haben ihre Gestalt während der Keimumlagerungen weitgehend
beibehalten und können ohne weiteres an ihrer Form als Amnion-
zellen erkannt werden.

in) Stadium K früh: Entstehung der Malpighi'sehen Gefäße,
Sonderung der Cardioblasten, Bildung von Ober- unti
Unterschlundgangiion, seitliche Umwachsung des Dotters.

Während der äußerlich stark in Erscheinung tretenden
Vorgänge der Keimumlagerungen wandelt sich der Embryo in seinem
Innern kaum. Haben dessen Verschiebungen im Ei vor allem Ver-
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änderungen in der Struktur der Embryonalhüllen, im besonderen
der Serosa, zur Folge, so behält der Keim selbst seine ursprüngliche

Form bei und ist Ende des 34. Tages, nach vollendeter Um-
lagerung, einem Embryo des 30. Tages durchaus ähnlich. Nur Vorder-

und Hinterdarm haben sich geringfügig verlängert und
berühren nun mit ihren blinden Enden die Mitteldarmanlage. Mit
Ausnahme des Dorsalorganes ist die histologische Differenzierung
nicht weiter fortgeschritten. Erst mit der Bildung der Malpighischen

Gefäße setzt zu Beginn des 35. Tages wiederum eine Organ-
sonderung ein. Sie entstehen nahe dem blinden Ende des Procto-
däums, als vorerst vier kleine Knospen des ektodernialen
Hinterdarmes. Diese kurzen Ausstülpungen sind sehr englumig und
bestehen aus einem ringförmig angeordneten, einschichtigen
Epithel, welches sich etwas dunkler anfärbt als die übrigen Gewebe.
Bis zum Rückenschluß am 4L Tage wachsen sie zu langen,
schlaucharügen Gefäßen aus.

Am lateralsten und zugleich am dorsalsten Rand des Keimes,
an dem das äußerste Ektoderm mit dem äußersten Teil des visceralen

Blattes zusammenstößt, sondern sich aus diesem nach dem
35. Tag die Cardioblaslen. Diese Zellen unterscheiden sich von den
übrigen durch ihren etwas größeren Kern und dessen hellere
Färbung. Damit sind die wichtigsten Organe entweder bereits in
ihrer definitiven Gestalt oder doch als Anlage im Embryo vorhanden.

Trotz der mannigfaltigen Differenzierungsprozesse, die der
Keim bis zu diesem Stadium durchlaufen hat, bleibt eine strenge
Metamerie erhalten. Die Zugehörigkeit der einzelnen Gewebe zu
den verschiedenen Keimblättern ist deutlich erkennbar. Der
Embryo zeigt somit im wesentlichen immer noch die Anordnung der
Körpergrundgestalt. Selbst das Nervensystem, das in seiner
Entwicklung bereits weit fortgeschritten ist, steht mit dem übrigen
Ektoderm in Verbindung und ist in einzelne, den Segmenten
entsprechende Abschnitte aufgeteilt. Die einzige Ausnahme bildet hier
die Mitteldarmanlage, die keine Metamerie mehr erkennen läßt
und deren ento- und mesodermaler Anteil zu einer Einheit vereinigt

sind.
Kurz vor und während der seitlichen Umwachsung des Dotters

werden diese Verhältnisse zum Teil aufgegeben, zum andern Teil
aber bleiben sie weiterhin erhalten. Mit der Resorption des Dotters

im Innern des Dorsalorganes und dessen nachfolgender
Rückbildung entsteht aus den ersten sechs Segmenten die Kopfkapsel.
Dieser Vorgang wiederspiegelt sich äußerlich in der starken
Verkürzung der vor dem Thorax gelegenen Region des Embryos und
der Verschiebung des zweiten Maxillenpaares nach median und
nach vorne zwischen die ersten Maxillen. Gleichzeitig erfährt das
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Nervensystem des Kopfes seine endgültige Ausgestaltung. Die
Ganglien des Präantennal- und des Antennalsegmenles vereinigen sich
zum großen Komplex des Oberschlundganglions (Abb. 24), das in
seinem Innern eine zusammenhängende Fasermasse ausbildet. Die
Ganglien der drei Kiefersegmente verschmelzen zum vorerst
langgezogenen Lhiterschhmdganglion, welches später kugelförmig wird
(Abb. 24).

Das viscerale Blatt, welches nunmehr nur noch aus wenigen
undifferenzierten Zellen besteht, die zwischen Cardioblasten einerseits

und Fettkörper, bzw. Mitteldarmanlage anderseits, liegen,
bleibt weiterhin segmental geordnet. Gleichzeitig mit dem dorsalen

Wachstum des Ektoderms gliedert es weitere Fettzellen ab.
Der Fettkörper wird daher den Dotter streng metamer umfassend
aufgebaut, was auch am lebenden Keim an der hellen Streifung
des Abdomens erkennbar ist. Die paarige Mitteldarmanlage
verwächst median zu einem geschlossenen, einheitlichen Epithel, das

nun die gesamte ventrale Dotteroberfläche bedeckt. Ihre lateralen
Ränder breiten sich nach den Seiten und dorsalwärts aus und
beginnen zusammen mit den äußern Keimteilen den gesamten Dotter

zu umfassen.
Mil der vollständigen Resorption des Dollers im Innern des

Dorsalorganes schrumpft dieses zusammen, womit am 38. Tag seine
endgültige Rückbildung einsetzt. Die grobwabige Struktur der
einzelnen Zellen verschwindet. Anschließend werden die Zellgrenzen
aufgelöst, und es entsteht ein homogener, halbkugeliger
Plasmakomplex mit zahlreichen, peripher gelagerten Kernen. Diese
verlieren ihre regelmäßige, eiförmige Gestalt und schrumpfen zu eckigen

und kantigen Gebilden zusammen. Bald werden auch die
feinen Chromatinstrukturen des Kernes aufgelöst. Wohl bleiben vorerst

die Umrisse der Nuclei noch erhalten, doch in ihrem Innern
bilden sich große, stark färbbare Tropfen von Chromatin, die
regellos verteilt und von verschiedener Größe sind. Mit dem Rücken-
schluß wird überhaupt jegliche Struktur des Dorsalorganes
aufgelöst. An dieses erinnern nun nur noch einige chromatinhaltige
Partikelchen, die im Keiminnern eingeschlossen werden.

n) Stadium K spät: Rückenschluß, Bildung des Herzschlauches,
endgültige Ausgestaltung des Darmkanals und des
Nervensystems, Entwicklung der Muskulatur.

Bis zum 40. Tag umwachsen die Keimränder den Dotter
vollständig und vereinigen sich auf dessen dorsaler Oberseite. Damit
ist der Bückenschluß vollzogen, und der Embryo gleicht nun in
seinem Äußern der schlüpfenden Larve. Er unterscheidet sich von



236 Acta Prop. XVII, 3, 1960 — Entomologie

dieser nur noch durch das umgeklappte Abdomenende. Durch den
Rückenschluß werden die peripher und paarig angelegten Cardio-
blastengruppen in der Medianen der Dorsalseite miteinander
verschmolzen. Diese nun zusamenhängende Zellgruppe liefert den
Herzschlauch. Er entsteht am 4L Tag als häutiges, im Abdomen
erweitertes Rohr. Bereits am folgenden Tag können bei lebenden
Embryonen die ersten Herzkontraktionen beobachtet werden.
Deshalb wird das Herz an jenen viel deutlicher sichtbar als an
histologischen Schnitten.

Bis zum Schlüpfen erfahren die meisten Organe ihre definitive
Ausgestaltung. So wird das Suboesophagealganglion weiter
verkürzt und verdickt (Abb. 24). Es wandelt sich auf diese Weise bis
Ende des 42. Tages zu einem beinahe kugelförmigen Nervenknoten.

An diesem ist die Gliederung in die ursprünglichen drei Gan-
glienpaare vollständig verschwunden. Selbst die Easermasse
verliert 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 vereinigen

sich die Ganglienpaare des Métathorax und des ersten
Abdominalsegmentes. Auch hier verschmelzen diese zu einem
vollkommen neuen, im hintersten Thoraxsegment gelegenen Nervenknoten,

der keineswegs mehr die ursprüngliche Gliederung erkennen

läßt. Ende des 43. Tages beginnt sich das umgefaltete
Abdomenende zu verkürzen, was seine Streckung zur Folge hat. Damit
wandelt sich auch das Nervensystem der von diesem Vorgang
erfaßten vier hintersten Segmente. Zuerst erfolgt der Zusammenschluß

der Ganglienpaare des 9. und 10. Abdomhialmetamcrs. Mit
diesem neu entstandenen Knoten verschmelzen am folgenden Tag
auch noch die Ganglien des 7. und 8. Hinterleibsegmentes. Das
hinterste Ganglienpaar der schlüpfreifen Larve entsteht somit
durch die Vereinigung der vier letzten Abdominalganglien.

Lange vor der Vollendung der embryonalen Entwicklung
erlangt das Nervensystem seine definitive Ausgestaltung (vgl. Abb.
24). Der 45 Tage alte Keim zeigt folgenden Aufbau. In der
Kopfkapsel liegt ein mächtiges Supraoesophagealganglion, bestehend
aus dem sehr großen Protocerebrum, hervorgegangen aus den
Neuroblasten des Präantennalsegmentes und des davor gelegenen
Ektoderms, und den kleinern Dento- und Tritocerebrum. welche
beiderseits den Oesophag umfassen und aus dem Ektoderm des
Antennal- und Interkalarsegmentes entstanden sind. Das
Tritocerebrum geht über in die dicken Schlundkonnektiven, welche
ihrerseits in das ebenfalls stark entwickelte Suboesophagealganglion

von nahezu kugelförmiger Gestalt einmünden. An dieses
schließen die drei thoracalen Ganglienpaare an. Deren hinterstes
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ist etwas länger als die beiden vordem, da es aus den Ganglienpaaren

des Métathorax und des 1. Abdominalsegmentes hervorgegangen

ist. Der Hinterleib enthält sechs Ganglienpaare, wobei das
hinterste die übrigen an Größe um das Doppelte übertrifft. Es sind
dies die Abdominalganglien 2—6 und die zu einem Komplex
vereinigten Knoten 7—10. Dem Pharynx, bzw. Oesophag, liegen dorsal

zwei weitere kleine und unpaare Ganglien an. Das erste, das

Frontalganglion, liegt nahe der Mundöffnung und ist etwas größer
als das zweite, das Hypocerebralganglion, welches weiter oben
am Oesophag liegt. Beide sind aus dem Ektoderm des Vorderdarmes

entstanden. Mit seiner endgültigen Ausgestaltung löst sich das

Nervensystem von der Hypodermis.
Die Definitiventwicklung des Darmtractus ist nach dem Rük-

kenschluß vorerst durch starkes Längenwachstum von Stomodäum

und Proctodäum gekennzeichnet. Der Vorderdarm wächst
weit in den von Mitteldarmepithel umschlossenen Dotter hinein.
Dadurch wird der Mitteldarm eingestülpt und umhüllt so. einer
Doppelmanschette gleich, einen Teil des Vorderdarmes (.\bb. 24).
Dessen blindes Ende wandelt sich in ein feines Epithel um, das
als dünne Membran das Stomodäum gegen den Mitteldarm
abschließt. Jenes reicht nun bis zur Mitte des Métathorax. Während
das Stomodäum weiterhin ein gestrecktes Rohr bleibt, beginnt sieh
das Proctodäum als Folge seines Längenwachstums in Schleifen
zu legen. Sein blindes Ende wird ebenfalls zur dünnen Abschluß-
membran gegen den Mitteldarm. Am 43. Tag wird sowohl im Vorder-

als auch im Hinterdarm die erste Längsfaltung des innern
Epithels sichtbar. Gleichzeitig erweitert sich der mittlere Teil des
Stomodäums zum zukünftigen Kropf und bleibt ohne Falten.
Desgleichen vergrößert die hinterste Partie des Proetodäums ihren
Querschnitt und wird zum Rectum. Der übrige Hinterdarm
vermehrt bis zum Schlüpfen seine zahlreichen Windungen und bildet
das Colon aus. Der Mitteldarm erfährt nur kleine Veränderungen
und dürfte wohl postembryonal seine endgültige Differenzierung
erfahren. Mit fortschreitender Dotterresorption verengert sich sein
Querschnitt unter gleichzeitiger Verdickung der ihn aufbauenden
Epithelien. Bei der schlüpfenden Larve aber finden sich immer
noch Dotterreste im Innern dieses wenig entwickelten Organes.
Dazwischen liegen zahlreiche Vitellophagen, welche sämtliche
Stadien der Auflösung zeigen. Sie werden vermutlich vom Mitteldarmepithel

resorbiert.
Die ersten Gruppierungen von Muskelbildungszellen werden

schon vor dem Rückenschluß sichtbar. Im Kopf werden sie
hauptsächlich zu dorsoventralen Bündeln geordnet. Daneben findet sich
im übrigen Keim zu diesem Zeitpunkt bereits die erste ventrale
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Längsmuskulatur. Sie ist zwar noch spärlich und liegt beidseits
der Ganglienkette. Diese ersten Muskelbündel werden zwischen der
vordem und der hintern Grenze je eines Metamers ausgebildet.
Nach dem 40. Tag entstehen aber über den segmental angeordneten

Bündeln längere Muskelzüge. In der Kopfkapsel entwickelt
sich die Dorsoventralmuskulatur weiter und füllt bis zu ihrer
endgültigen Ausgestaltung am 45. Tag beinahe das gesamte Innere
des Kopfes aus. Mit dem Rückenschluß setzt auch die weitere
Gruppierung der Dorsoventralmuskulatur in Thorax und Abdomen

ein. An den Segmentgrenzen werden lateral Bündelpaare
angelegt, welche sich von unten nach oben durch das Körperinnere
hinziehen. Ein weiteres entsteht in der Mitte eines jeden Metamers.
Von der dorsalen Längsmuskulatur entstehen wiederum die sich
nur über ein Segment erstreckenden Bündel zuerst, und zwar am
Ende des 4L Tages. Bereits am 42. Tag wird relativ früh die erste
Querstreifung der Skelettmuskulatur erkennbar. Kurze Zeit später

wird am lebenden Embryo durch seine Eigenbewegungen
deren Funktionsfähigkeit augenfällig. Von der Eingeweidemuskulatur

wird die des Pharynx zuerst gebildet. Schon am 43. Tag
verbinden zahlreiche radiale Muskelbündel diesen mit der Kopfkapsel

und dem Tentorium. Die Eigenbeweglichkeit des Embryos
erhöht sich in den folgenden Tagen zusehends, bis am 54. Tag der
Schlüpfakt erfolgt.

///. Übersicht über den .Ablauf der Embryonalentwicklungen
bei 26° C.

a) Zeittafel für Kalotermes flavicollis.

0 Stunden: Eikern, umgeben von Hofplasma, liegt in der Mitle
des frischgelegten Eies. Auf der Ventralseite bei
50% der Eilänge zwei Polkörperchen.

24 Stunden: Teilung von Eikern und Hofplasma in zwei Fur¬

chungsenergiden.
36 Stunden: 8 Kernstadium, 6 Energiden in der hinteren Eihälfte

und nur 2 in der vordem.
47 Stunden: 64 Energiden nahe der Dotteroberflache über gan¬

zes Ei verteilt. Synchrone Teilungen werden mm
heterochron.

48 Stunden: Im hintern Eidrittel zahlreiche Kernspindeln, im
übrigen Ei nur Ruhekerne.

72 Stunden: 7. Teilungsschritt vollendet; 116 Energiden haben
die Dotteroberfläche erreicht, 12 sind im Eiinnern
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zurückgeblieben. Bereits mehr Kerne am Hinterpol
als am Vorderpol.

96 Stunden: 8. Teilungsschritt abgeschlossen, im Eiinnern noch
9 Energiden, die sich von den übrigen morphologisch

nicht unterscheiden.
6. Tag: Keimanlage als zusammenhängendes Syncytium auf

Eidorsalseite zwischen 0 und 13% der Eilänge
gebildet. Extraembryonale Energiden stehen noch
nicht miteinander in Verbindung.

7. Tag: Erste Zellstrukturen in der Keimanlage. Zellen des

extraembryonalen Blastoderms deullich flacher als
diejenigen des Keimstreifs. Erste Vitellophagen
haben Keimscheibe unterlagert.

8. Tag: Entstehung des untern Blattes durch Epibolie. Die¬

ses gliedert von seinem Rand weitere Vitellophagen
ab. Bildung eines zusammenhängenden
extraembryonalen Blastoderms.

9. Tag: Amnionfaltung, Stadium der kugelförmigen Keim¬
blase.

10.—12. Tag: Verschiebung der Keimblase zum Hinterpol oder so¬

gar um diesen herum auf Eiventralseite; allseitige
Vergrößerung ihres Durchmessers.

13.—15. Tag: Auswachsen der Keimblase zum Keimstreif, welcher
sich nun von 0—15% der Eilänge erstreckt.

16. Tag: Beginnende Segmentierung des Keimstreifs.
17. Tag: Präantennal-, Antennal-, Intercalar- und Mandibu-

larsegment sind abgegliedert; Einsenkung des
Stomodäums.

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

22. Tag: Abgliederung des 1. Abdominalsegmentes. Bildung
des Coeloms im Antennalsegment. Erste Sonderung
von Neuroblasten im Präantennal- und Antennal-
metamer.

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

24. Tag: 5 Abdominalmetamere, Einsenkung des Procto-
däums im umgeklappten Teil des Hinterleibes.

25. Tag: Keimstreif vollständig metamer. Proclodäum reicht
bis zum 6. Abdominalsegment. Anhänge von Kopf
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und Thorax schon beträchtlich lang und gut ausgebildet.

Innenseiten der 1. und 2. Maxillen tragen je
zwei blasenartige Knospen. Extremitätenanlagen bis
zum 6. Abdominalsegment.

26. Tag: Erste Differenzierung von Fettzellen aus dem visce¬
ralen und von Myoblasten aus dem somatischen
Blatt des Antennalsegmentes. Erstes Auswachsen
der Neuronen, Entstehung der Fasersubstanz im
Nervensystem.

28. Tag: Beginnende Sonderung von Blutbildungszellen aus
dem Entoderm. Laterale Teile des visceralen Blattes

gliedern Zellen der spätem Mitteldarmmuskula-
tur ab.

30. Tag: Deutliche Dreiteiligkeif der zwei Maxillenpaare, de¬

ren mittlerer Ast schon relativ lang und nach hinten

gebogen ist. Erste Stigmen schon tief im Ektoderm

eingesenkt.
31. Tag: «Ausrollung»; Keim gleitet auf Dotteroberflache um

Hinterpol auf Eidorsalseite. Serosa schrumpft zum
Dorsalorgan zusammen. Provisorischer Bückenschluß

durch das Amnion.
32.—34. Tag: Starke rhythmische Kontraktionen des Dorsalorga¬

nes, dessen flache Zellen sich in ein Palisadenepithel
umwandeln.

34. Tag: Rotation des Embryos um 180° um die Eilängs-
achse. Dieser hat nun seine endgültige Lage im Ei,
welche bis zum Schlüpfen beibehalten wird.

35. Tag: Anlage der Malpighi'schen Gefäße als vier Knospen
des ektodermalen Anteils am blinden Ende des

Proctodäums. Sonderling der Cardioblasten am
lateralen Rand des visceralen Blattes. Seitliche
Umwachsung des Dotters.

38. Tag: Beginn der endgültigen Rückbildung des Dorsal¬

organes.
40. Tag: Rückenschluß.
41. Tag: Ausbildung des Herzschlauches.
42. Tag: Erste Herzkonlraktionen werden am lebenden Em¬

bryo sichtbar. Ober- und Unterschlundgangiion
zeigen ihre definitive Gestalt und sind zu einem
einheitlichen Komplex vereinigt. In der Skelettmusku-
latur wird Querstreifung sichtbar.

43. Tag: Verschmelzung der Ganglienpaare des Métathorax
und des 1. Abdominalsegmentes. Beginnende Ver-
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kürzung und Streckung des Hinterleibsendes. Erste
Längsfalten im Vorder- und Hinterdarm.

44. Tag: Die letzten vier Ganglienpaare des Abdomens ver¬
schmelzen zu einem großen, einheitlichen Nervenknoten.

48. Tag: Endgültige Ausgestaltung der Anhänge der Kiefer¬
segmente ist abgeschlossen. Erhöhte Eigenbeweglichkeit

des Embryos.
54. Tag: Schlüpfen der Larve.

b) Zeittafel für Zootermopsis nevadensis.

2 A Tage: Keimanlage.
3Vi Tage: Bildung des untern Blattes.

4. Tag: Amnionfaltung vollendet, Stadium der Keimblase.
8. Tag: Keimstreif noch unsegmentiert über den Eihinterpol

gewölbt.
9. Tag: Beginn der Segmentierung des Keimstreifes.

10. Tag: Kopf- und Thoraxregion vollständig metamerisiert.
Antennenknospen sichtbar. Einsenkung des
Stomodäums.

11. Tag: Abgliederung des 1. Abdominalsegmentes.
12. Tag: 4 Abdominalsegmente, Caudalkrümmung, Einsen¬

kung des Proctodäums.
14. Tag: Keimstreif vollständig segmentiert.
15. Tag: «Ausrollung», Bildung des Dorsalorganes.
18. Tag: Rotation des Keimes von 180° um die Eilängsachse.
23. Tag: Dorsalorgan vollständig zurückgebildet.
24. Tag: Rückenschluß.
25. Tag: Erste Kontraktionen des Herzschlauches werden

sichtbar. Beginnende Eigenbeweglichkeit.
27. Tag: Die ganze Oberfläche des Embryos ist mit großen

braunen Borsten bedeckt. Tarsenklauen sind ebenfalls

pigmentiert.
28. Tag: Schlüpfen der Larve.

IV. Diverse Beobachtungen und ergänzende Feststellungen
zur Termiten-Embryologie.

a) Temperaturabhängigkeit der Entwicklung.

Zur Abklärung der Temperaturabhängigkeit der
Embryonalentwicklung dienten Eier von Zootermopsis nevadensis. Die Gründe
für deren Wahl und ihre Bevorzugung gegenüber der an sich

Acta Tropica 17, 3, I960 20
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schon nur in Gruppen haltbaren (s. S. 198) Kalolermes flavicollis
sind verschiedenartig. So dürfte Zootermopsis eher den Normalfall

der Termitenentwicklung darstellen. Die Untersuchungen von
Knower (1900), Holmgren (1909) und Strindberg (1913) an
drei weiteren Termitenarten der Familie Eutermes (Nasutitermi-
linae) zeigen nämlich analoge Entwicklungsvorgänge und
ähnliche Lageverhällnisse des Embryos im Eiinnern wie Zootermopsis,

nur daß die Rotation des Keimes von 180" um die Eilängsachse

nicht beschrieben wird. Zootermopsis hat im Gegensatz zu
Kalotermes den Vorteil, daß sie sich in vitro aufziehen läßt.
Zudem ist das Chorion vollkommen durchsichtig und erlaubt eine
tägliche, wenn nötig sogar eine ununterbrochene Beobachtung
unter Wasser, ohne jegliche Beeinträchtigung des Eiinhaltes. .So

ist es möglich, immer dieselben Eier in ihrer Entwicklung von
der Ablage bis zum Schlüpfen zu verfolgen. Dies ist wichtig, weil
so individuelle zeitliche Differenzen innerhalb der einzelnen
Stadien festgestellt und gewisse Fehlschlüsse vermieden werden können.

Ein weilerer Grund zur Wahl von Zootermopsis liegt in der
relativ weiten geographischen A'erbreilung. welche diese Art in der
neuen Welt aufweist. Sie reicht vom 30.—50. Breitengrad und im
Norden bis zu einer Höhe von 1500 m ü. M. (Castle 1946), während

sich das natürliche Vorkommen von Kalotermes flavicollis
nur auf die Küstengebiete des Mittelmeeres mit ihrem gemäßigten
Klima beschränkt. So war im vornherein bei der an beträchtliche
klimatische Schwankungen angepaßten Zootermopsis eine große
Temperaturmarge zu erwarten, in welcher noch Embryonalent-
wickhmg möglich isl. Nielli zuletzt aber gab ihre gegenüber
Kalotermes bedeutend größere Fruchtbarkeit den Ausschlag zu ihrer
Verwendung für diese Versuche.

Die Temperaturen, bei denen die Eier aufgezogen wurden,
variierten zwischen 19 r 1e C und 30° + 1° C. Das Temperatur-
maximum, welches eine normale Eientwicklung gerade noch
ermöglicht, liegt ungefähr bei 30° C, wobei aber bereits 60% der
Lier unentwickelt bleiben oder in sehr frühen Stadien absterben.
Bei einer Steigerung der Temperatur auf 31° + 1° C unterblieb in
den Eiern jegliche Keimbildung. Das Temperaturmhiinium der
Embryonaleniwicklung konnte nicht ermittelt werden, da es aus
technischen Gründen nicht möglich war, 19 + 1 C zu
unterschreiten. Immerhin dürfte diese Temperatur nahe beim Minimum
liegen, erga!) sie doch nur noch bei rund 50% der Eier eine
normale Keimentwicklung, bei den übrigen unterblieb sie oder wurde
sehr früh abgebrochen. Das Entwicklungsoptimum dürfte
zwischen 23e und 26° C liegen, da bei diesen Temperaturen nahezu
alle Eier schlüpften. Die Ergebnisse über die Untersuchung der
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TABELLE I.

Temperaturabhängigkeil der Embryonalentwicklung von Zootermopsis neva¬
densis. Sämtliche Zeilangaben in Tagen.

Krrcich'c's bei Temperaturen:

KntwictiliiPiL'S-SUdicim l!*±fC 23° ± 1° C 26 ±1 ('. S0° + 1°C

Keimanlage gebildet nach

Unteres Blatt vorhanden
nach

Amnionfaltung, Keimblase

nach

Keimstreif doppelt so lang
wie Keimbla.se nach

Beginnende Caudalkrümmung

nach

Fertig segmentiert nach

Ausrollung nach

Dorsalorgan in seiner
stärksten Ausbildung

3.5 3 2.5 2.5 Tagen

5 4 3,5 3,5 Tagen

6,5 4,5 4 4 Tagen

11 8.5 7.5 7 Tagen

16 13 12 10,5 Tagen

LS.5 15 13 11,5 Tagen

21,5 18 16 14 Tagen

nach 23 19 17 15 Tagen

Rückenschhil.i nach 27 23 21 18.5 Tagen

Schlüpfen mich 40,5 32 28,5 26.5 Tagen

Temperaturabhüngigkeit der Entwicklung sind in Tabelle I

zusammengestellt. Sämtliche Angaben fußen auf Durchschnittswerten,
die an mindestens 30 verschiedenen in vitro aufgezogenen

Embryonen gewonnen wurden.
Die Embryonalentwicklung von Zootermopsis nevadensis ist.

verglichen mit andern Termitenarten der gemäßigten Zone,
außerordentlich kurz. So erstreckt sich diese für Kalotermes flavicollis,
wie erwähnt, über 54 Tage bei 26° C l (vgl. S. 241 und Geigy und
Striebel 1959) ; für Kalotermes minor über 60—70 Tage bei
21° C; für Zootermopsis angusticollis über 44—88 Tage, im Mittel
56 Tage: für Reticulitermes hesperus über 30—90 Tage, im Mittel

56 Tage, und für Reticulitermes lucifugus über ungefähr
dieselbe Zeitspanne (alle Angaben n. Grasse 1949), während Castle
1946 für Zootermopsis nevadensis 48—60, im Mittel 54 Tage
angibt. Dies stimmt mit unsern Beobachtungen keineswegs überein,
dauert es doch für diese Art bis zum Schlüpfen bei 19° ± 1° C

1 Sie variier! übrigens für diese .Art bei 26° C zwischen 51 unti 60 Tilgen
unti isl bedeutend länger als tlies Totii 1943 angibt; dieser Autor spricht von
drei Wochen, hei einem angeblichen Temperaturoptimum von 30° C.
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TABELLE II.

Zeitlicher Vergleich der Embryonalentwicklung von Kalotermes flavicollis und
Zootermopsis nevadensis.

Stadium:
Kalo.

Tage

termes

%

Zootermopsis

Tage °„

Keimanlage 5 9,3 2.5 8,3

Bildung des untern Bl:attes 7 13 3,5 12.3

Keimstreif doppelt
wie Keimblase

so lang
15 27 8 7,5 26,3

Beginn der Caudalkrümmung

23 42.5 12 42

Fertig segmentiert 26 48 13 45,6

Ausrollung 3 t 57,3 16 56

Rotation um 180° 34 63 17 59,5

Rückenschluß 40 74 21 73,5

Schlüpfen 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 Termitenart

Coptotermes formosanus mit 24—32 Tagen bekannt (Grasse
1949). Leider fehlen hier Angaben über die Temperatur; sie dürfte
aber bei 26—30° C liegen.

Die beiden untersuchten Termitenarten Zootermopsis nevadensis

und Kalotermes flavicollis stellen somit in bezug auf die Dauer
ihrer Embryonalentwickluiig zwei Extreme dar, 28,5 und 54 Tage
bei 26° C.

Diese beträchtlichen zeitlichen Differenzen veranlassen uns zu
einer Gegenüberstellung von Kalotermes und Zootermopsis, wobei
abzuklären ist, ob nur einzelne Stadien verschieden rasch durchlaufen

werden, oder ob sich der Unterschied über den ganzen
Entwicklungsprozeß erstreckt. Dies zeigt Tab. II, deren erste Kolonne
das betreffende Stadium charakterisiert, während die zweite und
vierte Kolonne den absoluten Zeitbedarf in Tagen, die dritte und
fünfte die Gesamtdauer in Prozenten wiedergeben. Aus diesem
Vergleich geht hervor, daß sich die Embryogenese bei beiden
Arten, trotz kleiner morphologischer Unterschiede, im gleichen
Gesamtrhythmus abwickelt, wobei bei Zootermopsis jedes einzelne
Stadium nahezu doppelt so rasch durchlaufen wird als bei
Kalotermes. Auch gewisse Besonderheiten im Entwicklungsgang der
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einen oder andern Art ändern nichts an dieser Tatsache, so z. B.

hat die Verschiebung der Keimblase, welche bei Kalotermes nach
der Amnionfaltung erfolgt und bei Zootermopsis nicht vorhanden
ist, keine Verzögerung 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) für den
hemimetabolen Eityp zutreffen; gewisse derselben fehlen
allerdings gänzlich oder sind nur schwach ausgebildet.

Das außerordentlich plasmaarme Ei zeigt keine wahrnehmbaren
besonderen Plasmastrukturen. Es zeichnet sich durch großen
Dotterreichtum aus. Das Furchungszentrum, welches mit der Lage des

befruchteten Eikerns identisch ist, liegt nahezu in der Mitte des

Eiquerschnittes bei 50% der Eilänge. Die Vorkeimanlage macht
sich in der Region des Hinterpols durch vermehrte Zuwanderung
der Furchungsenergiden frühzeitig bemerkbar, doch ist sie nicht
besonders ausgeprägt und auch nicht paarig angelegt, wie dies
dem hemimetabolen Typ entsprechen würde (Abb. 25). Die
Kernansammlung am Hinterpol wird durch periphere Dotterströmungen

zwischen 0 und 13% der Eilänge zur Keimanlage zusammengeschart.

Sie sondert sich durch Epibolie in ein unteres und oberes
Blatt, in das Ekto- und das Mesentoderm. Die Stelle dieser
Gestaltungstendenz liegt bei 8% der Eilänge und markiert die Lage des

Differenzierungszentrums (Seidel 1934, Schnetter 1934). Im
späteren Keimstreif entfällt es auf dessen vorderste Region.

Durch Umfaltung des hintern Randes der Keimscheibe auf der
Dotteroberfläche entsteht das Amnion. Der Keim läßt eine eigentliche

Einrollung, wie sie sonst für die Hemimetabolen typisch ist,
vermissen und bleibt superficiell gelagert. Die so entstandene
kugelige Keimblase läßt vorerst keine vornhinten Polarität erkennen.

Diese wird erst mit dem Auswachsen zum Keimstreif sichtbar,

der vorne zwei Kopflappen ausbildet. Die Embryonalentwicklung
der Termiten repräsentiert somit unter den hemimetabolen

Insekten eine spezielle Form des extremen Kurzkeimtyps. Dieser
ergänzt sich allmählich durch Längenwachstum, wobei eine
ausgeprägte Segmentbildungszone fehlt. Nach Erreichen einer gewissen

Länge gliedern sich im vordem Teil des Keimstreifs die
Kopfsegmente ab. Hierauf wächst der nicht metamerisierte, relativ
lange hinlere Teil weiter, wonach die nächsten Segmente des Thorax

und Abdomens entstehen. Bis zur endgültigen Gliederung zur
Körpergrundgestalt besteht der Keim aus einem segmentierten
vordem und einem nicht metameren, relativ langen hintern Teil.
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Tachycmes Gryltus Platycnemis Notonecta Pediculus

Abb. 25. Schematische Darstellung einiger hemimetaboler Eitypen verändert
und ergänzt nach Weber, 1954).
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Trotz fehlender Einrollung, die wiederum für den Kurzkeim
typisch wäre, führt der Embryo im Eminem Einlagerungen aus.
welche in zwei Phasen zerfallen. Deren erste entspricht der
Ausrodung des invaginierten oder immerseli Typs, während die zweite
eine Rotation von 180° um die Eilängsachse darstellt.

c) Versuch einer Einordnung des Termitenkeimes unter tlie Ei¬

typen tier übrigen hemimetabolen Insekten.

Die Einordnung des Termitenkeimes unler die Eitypen der
Hemimetabolen, wie sie im Schema von Weber 1954 Fig. 21

dargestellt werden, bietet mancherlei Schwierigkeilen (Abb. 25). Eine
erste besteht in der speziellen Art der Amnionfaltung, welche bei
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den Termiten sehr früh und vollkommen an der Dotteroberfläche
abläuft. Dadurch entsteht eine superficielle, unpolare Keimblase
mit einem mehrschichtigen Amnion. Diese erinnert stark an den
ebenfalls unpolaren, aber mehr scheibenförmigen Keim der Pleco-
pieren. welcher jedoch in den Dotter invaginiert. Normalerweise
finden sich oberflächlich gelagerte Embryonen nur bei den
holometabolen Langkehnen und nur zur Ausnahme auch bei den
hemimetabolen Ordnungen der Riattarla (Blatta germanica Ciiolod-
kowsky 1891 und Wheeler 1889) und der Dermapteren [Forfi-
cula Heymons 1893). Aber auch bei diesen handelt es sieh um
lange bis sehr lange (Forficula) Kopf-Rumpf-Keime ohne
ausgeprägte Umlagerungen. Danehen finden sich aber auch bei den
Blattarien invaginierte Keimtypen (z. B. Periplaneta orientalis
Heymons 1895 und 1905). Die superficielle Lage des Keimes ist
also nichl ein gemeinsames Merkmal der Überordnung der Blatt-
oiden, sondern kommt nur bei den Isopteren und einzelnen
Schabenarten vor. Ob dies auch für die Mantiden zutrifft, läßt sich an
Hand der Arbeit von Giardina 1897 nicht feststellen. Der Termi-
tenembryo ist somit unseres Wissens der einzige Kurzkeimtyp, der
keine Einrollung oder Einsenkung in den Dotter zeigt.

Auch die Segmentierung des Termitenkeimes entspricht
keineswegs dem Normalfall der Insektenentwicklung. Während im
allgemeinen, selbst heim extremen Kurzkeim von Tachycines
(Krause 1938), die ersten Segmenlgrenzen zwischen Labial- und
erstem Thoraxmetamer schon sehr früh sichtbar werden, wächst
die Keimblase der Isopieren vorerst zu einem mittellangen Keimstreif

aus. an dessen vorderm Ende die Kopflappen entstehen. Erst
danach setzt die Segmentierung ein. wobei zuvorderst als erste
Metaniere das Präantennal- und das Anleimalsegment abgegliedert

werden, worauf die übrigen Kopf-, Thorax- und Abdominal-
segmente der Beihe nach und caudalwärts fortschreitend gebildet
werden. Bei Blatta germanica dürften diese Vorgänge, nach der
Arbeit von Cholodkowsky zu schließen, gleichartig ablaufen. Ob
diese besondere Ar! und Weise der Segmentierung für die ganze
Überordnung der Blaltoiden zutrifft, kann nicht beurteilt werden,
da entsprechende genaue Untersuchungen bis zur Zeit noch fehlen.

Trotz den erwähnten gemeinsamen Zügen der Blattoidenent-
wicklung ist diese Gruppe in bezug auf ihre Embryogenèse doch
sehr uneinheitlich. Neben Kurzkeimen (Termiten) umfaßt sie auch
halblange Keime wie die der Schaben. Auch die Lage des
Embryos und dessen Umlagerungen variieren stark innerhalb der
gesamten Überordnung. Sie enthält Arten, bei welchen der Keim
bereits zu Beginn der Entwicklung seine definitive Orientierung im
Ei innehat (Blatta germanica), bei andern findet eine einlache
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Ausrollung statt (Periplaneta orientalis), während die Termiten
die kompliziertesten Keimbewegungen zeigen.

Zur phylogenetischen Einordnung des Termiten-Eityps bieten
sich zwei Möglichkeiten. Die erste stellt ihn vor denjenigen von
Tachycines, wobei dies durch folgende Tatsachen gerechtfertigt
wird. Das Ei der Termiten ist außerordentlich plasmaarm,
wodurch auch die geringe Dicke der Keimanlage bedingt ist. Abb. 25

zeigt, wie der Plasmagehalt und damit auch die Dicke der
Keimanlage von Tachycines über Platycncmis bis zu Pediculus
zunimmt und damil die Verbindung hergestellt wird zu den plasmareichen

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 Dotteroberfläche

nach hinten gleitet, anschließend aber eine typische
Einrollbewegung durchführt unter gleichzeitigem Verschluß der Am-
nionhöhle. Dieser letzlere wie auch die Verwirklichung der
Keimanlage erfolgt bei den Termiten relativ sehr früh. Tab. Ill zeigt,
wie der Zeitaufwand für den Amnionschluß von Kalotermes bis
Platycnemis zunimmt. Der kürzeste Keim vollendet diesen zuerst,
während er beim relativ langen von Platycnemis am spätesten
erfolgt. Das untere Blatt invaginiert mit Ausnahme von Gryllus bei
allen aufgeführten Keimtypen etwa gleichzeitig, weshalb dieser
Vorgang kein brauchbares Merkmal für die Einordnung der Keim-
typen bildet. Bei Zootermopsis und wahrscheinlich bei allen
höhern Termitenarten fehlt die Verschiebung der Keimblase. Dies
dürfte eine Sekundärerscheinung sein, und Kalotermes würde den
ursprünglicheren Typ darstellen.

Einen weiteren Hinweis auf die extreme Stellung der Keime von
Kalotermes und Zootermopsis innerhalb der Kurzkeimtypen
liefert der relativ große Zeitaufwand bis zur Vollendung der
Körpergrundgestalt. Diese ist beim längeren Keim früher abgeschlossen
als beim kurzen, der vorerst selbst den Großteil des embryonalen
Materials durch Zellvermehrung aufbauen muß, während dieses
z. B. beim Keim von Platycnemis nach der Sonderung in embryonales

und extraembryonales Blastoderm schon zum Teil vorhanden

ist und eine große Zellansammlung bildet. Je kleiner die
Keimanlage ist, um so länger dauert es, bis der Embryo vollständig
segmentiert ist (Tab. III). Daß bei den Termiten aber eine relativ sehr
viel längere Zeit bis zur Ausbildung der Körpergrundgestalt
verstreicht, mag auch noch mit der besonderen Art der Segmentie
rung zusammenhängen. Im Normalfall werden von einer Begion,
welche zwischen erstem Thoracal- und dem Labialsegment liegt,
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TABELLE III.
Zeitlicher Vergleich einzelner Stadien verschiedener hemimetaboler Eitypen.
Jede 1. Kolonne des betr. Eityps gibt die Dauer in Tagen an bis das

entsprechende Stadium erreicht ist. Die 2. Kolonne gibt den Anteil jedes Stadiums
an der Gesamtentwicklung in °/o an.

Stadium

Kalo!ernies Tachycines
n. KRAUSE

flryllus
n. KRAUSE

und KANEI.LIS

Platycnemis
,n. SEIDEL

absolute
Dauer

in °o absolute
Datier

in % absolute
Dauer

in °„ absolute
Dauer

in »'„

2 Kerne 1.1 2,1 0.1 0.33 0.375 1.8

<S Kerne 1.5 2.77 0.2 0.66 0,5 2.4

64 Kerne 0,7 2,33

128 Kerne 2.5 4.6 2 5 0,8 2,7 1.4 6.7

Keimanlage 5 9,25 4 10 2.1 7.0 2,5 11,9

Lnleres Blatt gebildet 7 13 5 12.5 2,9 9,7 2,75 13,1

Amnion geschl ossen 8.5 15.7 7 17,5 4,4 21

Fertig segment iert 26 48 10 25 5.5 18,5 4,5 21.5

Ausrollung 31 57,5 14 35 11 36,5 1 0 47,5

Dorsalorgan 34 63 18 45 12 40 1 1 52,5

Rückenschluß 40 72 24 60 16 53.3 17 81

Schlüpfen 54 100 40 100 30 100 21 loo

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

Die eben geschilderte Besonderheit sowie der Umstand, daß
Termitenkeime superficielle Keime sind, eröffnet noch eine zweite
Möglichkeit der phylogenetischen Einordnung dieses Eityps, die
wir hier als Arbeitshypothese erwähnen möchten.

Wir beziehen in diesem Fall auch die Entwicklung von Blatta
germanica mit ein. Dann ergeben sich, wie das untenstehende
Schema zeigt, zwei parallele Entwicklungsreihen. Die eine umfaßt
sämtliche eingerollte Keimtypen von den kurzen, wie Tachycines
und Gryllus, bis zu den langen von Notonecta und Pediculus. Die
zweite Reihe wird durch die rein superi iciellen Keime gebildet und
führt von den extremen Kurzlypen der bisher untersuchten Ter-
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milen Zootermopsis und PAitermes über den halblangen von Binila
zum Langkeim der Dermapteren. Wenn wir diese Serie betrachten,

so erscheint es logischer, unter Preisgabe der WEBER'schen
Ordnung hier nun direkt die Holometabolen anzugliedern, die mit
ihren superficielle!! Langkeimen die zweite Reihe nach den
Dermapteren besser fortsetzen, als die erste im Anschluß an Pediculus

oder Notonecta. Kalotermes nimmt als ursprüngliche form
eine Zwischensiellung zwischen Tachycines und den übrigen
fermiteli ein, wenn wir annehmen, daß die Verschiebung der Keimblase

einen Auftakt zur Einrollung darstellt, der bei Zoolermopsis
und Eutermes sekundär verlorengegangen ist. Es ergeben sich in
diesen beiden Reihen nun eine Anzahl von Entsprechungen, die
auf der Keimlänge beruhen: So hissen sich Zootermopsis und
Eutermes mit Tachycines parallelisieren, der halblange Blatta-
keim mil Platycnemis und der Langkeim der Dermapteren mit
demjenigen von Pediculus. Die Parallele für Gryllus würde noch
aussieben.

Einrollung
M wirtl vollzogen
g -T- Tachycines-^-Grytlusy>-Platycnemis-^- Pediculus

"5 Zootermopsis, Derma- Holo-ü —X ' -X -X Ululiti -> -X"i Eutermes pteren metttbtile
bmrollung
unterbleibt

Wir sind uns bewußt, daß beiden Ordnungsversuchen Mängel
anhaften. Beim ersten wird lediglich Kalotermes eingeordnet, während

Zootermopsis und Eutermes unberücksichtigt bleiben. Außerdem

ist die Angliederung der Holometabolen am Schluß der Reihe
wenig einleuchtend. Beim zweiten Versuch erscheint die ganze
Reihenfolge logischer und vollständiger, indem auch die übrigen
Termitenkeime ihren Platz finden, dagegen fehlt das zu Gryllus
passende Glied eines mittellangen superficiellen Keimes. Der
Entscheid für den einen oder andern Vorschlag würde vermutlich
erleichtert, wenn mehr über die Entwicklungsgänge der Blattoiden
bekannt wäre.

d) Volumenvergrößerung tier Termiteneier im Laufe der Entwicklung.

Die Zunahme des Ei-Volumens im Verlauf der Entwicklung
wurde schon bei verschiedenen Insektenarten untersucht. Sie
erstreckt sich bei manchen nicht über die ganze Dauer der Entwicklung,

sondern erfolgt sehr rasch während einer bestimmten
Zeitspanne. So isl das Wachstum bei Eiern von Platycnemis am An-
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fang sehr gering, wird aber während der Segmentbildung und vor
allem kurz vor der Umrollung sehr deutlich (Seidel 1929). Es soll
mit einer Veränderung der Konstitution des Dotters zusammenhängen.

Das Ei von Platycnemis verlängert sich während seiner
ganzen Entwicklung um 10% und wird rund 15% dicker. Ähnliche

Verhältnisse ließen sich bei Melanoplus-Arten feststellen. Bei
Melanoplus bivittatus nimmt das Eigewic.ht während der sog. Ana-
trepsis (Phase vor der Einrollung) im Durchschnitt um 2.28 mg
zu, während der Katatrepsis (Phase nach den Keimumlagerungen)
hingegen nur um 0.3 mg (Salt 1949 a. b). Genau gegensätzliches
Verhalten hai BODINE 1929 bei Eiern von Melunofdus differcnlialis
festgestellt, welche während der Anatrepsis nur um 0,7 mg,
hingegen während der Katatrepsis um 3,2 mg an Gewicht zunahmen.

Auffallend ist bei den erwähnten Insektenarten das rasche
Anschwellen des Eies innerhalb eines bestimmten Intervalles. Das
Volumen nimmt nahezu sprunghaft zu und verändert sich
anschließend kaum mehr, für Melanoplus differentialis hat Slifer
1938, 1949 und 1950 nachgewiesen, daß die Volumenzunahme des

Eies, verursacht durch Wasseraufnahme, von bestimmten Organen,

den llvdropylen, abhängt. Mit der vollen Ausbildung einer
hesonderen Cuticula, welche von eigens dazu umgebildeten Serosazellen

ausgeschieden wird, setzt die Wasseraufnahme ein. Diese
wird später unterbunden, da die Hydropylen durch eine Wachs-
schichl wieder verschlossen werden, und damit anschließend die
Diapause eingeleitet. Durch das Auflösen des Wachses wird sie

später wieder aufgehoben, und der Embryo setzt dank erneuter
Wasseraufnahme seine Entwicklung fort. Das Hydropylenhäut-
chen besteht aus zwei Schichten. Die äußere ist mit der Cuticula
identisch, welche das ganze Ei umhüllt und eine senkrecht zur
Oberfläche stehende Striation aufweist. Die innere, nur im Bereich
der llvdropylen vorhandene Schicht isl hingegen strukturlos und
wird kurz vor dem .Schlüpfen aufgelöst, während die äußere
erhalten bleibt.

Auf ähnliche Weise nun vollzieht sich die Volumenzunahme
der Eier bei Kalotermes flavicollis. Wie bereits weiter oben
erwähnt wurde, scheidet die Serosa ebenfalls eine Cuticula aus, welche

bis zum 18. Tag ihre endgültige Ausgestaltung erfährt. Sie

übertrifft dann an Dicke diejenige des Chorions und ist völlig frei
von Strukturen und mit Hämatoxylin gut färbbar. Funktionell
dürfte sie der innern Schicht der Hydropylen-Cuticula von
Melanoplus entsprechen. Denn mit ihrer endgültigen Ausbildung
schwillt das Ei von Kalotermes beinahe schlagartig an (vgl. Abb. 2tj
u. 27). Diese Volumenzunahme erfolgt noch viel rascher als bei

Melanoplus, was mit der Talsache zusammenhängen mag, daß bei



252 Acta Trop. XV11, 3, 1960 — Entomologie

Abb. 26.
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Abb. 26. Dicken- und Längenzunahme des lues von Kalotermes in Funktion
der Zeit.

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

diesen nur eine kleine, auf die Hydropylen beschränkte Fläche
Wasser aufnehmen kann, während bei Kalotermes wahrscheinlich
die ganze Eioberfläche eine solche Fähigkeit besitzt. Vermutlich
erfolgt die Wasseraufnahme osmotisch, wobei die von der Scrosti
ausgeschiedene Cuticula die semipermeable Membran darstellt.
Nach dem Erreichen ihrer Funktionstüchtigkeit am 18. Tag schwillt
das Ei so lange an, bis ein Gleichgewicht zwischen dem osinoti-
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sehen Innendruck des Eiinhaltes und dem Wanddruck des
Chorions erreicht ist. Dieses wird relativ rasch hergestellt und kaum
mehr verändert, erreicht doch das Ei bereits am 20. Tag seine
maximale Größe, welche bis zum Schlüpfen beinahe konstant
bleibt (Abb. 26 und 27). Der Verlauf der Kurven entspricht nicht
ganz der Wirklichkeit. Die plötzliche Volumenzunahme erfolgt
bei einem einzelnen Ei noch rascher vom einen auf den andern
Tag. Da es sich aber bei den einzelnen Kurvenpunkten um Mittelwerte

aus mehr als zehn Einzelwerten handelt und die Eier in
ihrer Entwicklung individuelle Differenzen aufweisen, ergibt sich
eine Volumenzunahme zwischen dem 18. und dem 20. Tag.
Tatsächlich schwellen aber einzelne Eier zwischen dem 18. und dem
19., andere aber erst zwischen dem 19. und 20. Tag an. Entsprechend

ist auch die Schwankungsbreite der Einzelwerte zum Mittelwert,

welche nach der Formel (s. S. 199) berechnet und in Abb. 27

für jeden einzelnen Kurvenpunkt eingezeichnet wurde, am 19. Tag
weitaus am größten, 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 Embryonalentwicklung der einzelnen Eier
gleichen 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 Maße Wasser aufnimmt,
wie dieses im Embryo verbraucht wird. Bringt man nämlich Eier
nach dem 20. Tag unter Paraffinöl, womit jegliche Wasseraufnahme

praktisch verhindert wird, so beginnen sie zu schrumpfen,
während der Embryo noch einige Zeit am Leben bleibt und sich
weiterentwickelt. Allerdings neigt er dann zu Zwergwuchs, was
vor allem bei älteren Keimen nach dem Bückenschluß sehr gut
beobachtet werden kann. Das Abdomen wird bei solchen Embryonen

sehr schmal und niedrig und füllt dann nur etwa die halbe
hintere Eihälfte aus.

Die Schnitte zeigen, wie kurz vor dem Schlüpfen die semipermeable

Cuticula sichtbar dünner und wahrscheinlich ganz aufgelöst

wird, wie das Hydropylenhäutchen von Melanoplus.
Einen weiteren Hinweis dafür, daß es sich bei der Volumenzunahme

der Termiteneier um ein Anschwellen infolge aktiver
Wasseraufnahme handelt, gibt das spez. Gewicht der Eier und dessen

Veränderungen im Laufe der Entwicklung. Dieses läßt sich auf
einfache Weise mit Hilfe eines Glycerin-Wasser-Gemisches
bestimmen. Die Eier werden in dieses eingetaucht und dann das

Mischungsverhältnis so lange verändert, bis sie in der Flüssigkeit in
halber Höhe schweben und weder sinken noch aufsteigen. Dabei
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ist auf eine gute Durchmischung zu achten, damit das Wasser
nicht von Glycerin unterschichtet wird und dadurch die Resultate
verfälscht würden. Zur Vermeidung von Oberflächenspannungen
zwischen Flüssigkeitsspiegel und Eirand muß dem mit Wasser
verdünnten Glycerin ein Netzmittel beigelügt werden, welches ein
Schwimmen der Eier infolge Oberflächenspannung verhindert.
Sobald das geeignete Mischungsverhältnis, bei welchem die Eier
schweben, erreicht ist, werden 10 cm3 der Flüssigkeit, die noch
solche enthält, gewogen und so das spez. Gewicht bestimmt, bis

muß der Temperatur der Wasser-Glycerin-Mischung keine Beachtung

geschenkt werden, denn solange die Eier während des

Wagens am gleichen Ort bleiben und weder absinken noch aufsteigen,

bleibt auch das spez. Gewicht der Flüssigkeit konstant und
entspricht demjenigen der darin schwebenden Eier. Frisch abgelegte

Eier von Kalolermes weisen ein spez. Gewicht von 1,079 g/cm3
auf. Es verändert sich im Laufe der Entwicklung nur unwesentlich

und beträgt nach dem 20. Tilg ungefähr 1,04 g/cm3. Trotz der
Gewichtszunahme auf nahezu das Doppelte während der
Volumenvergrößerung des Eies bleibt dessen spez. Gewicht annähernd
konstant. Der aufgenommene Stoff, welcher die Schwellung
verursacht, muß also ein spez. Gewicht von rund 1 gern3 haben und
dürfte in der Tat Wasser sein. Da sich aber das Gewicht des Eies
verdoppelt und dessen spez. Gewicht sieh nur unwesentlich verändert,

wird auch das Eivolumen verdoppelt. Bei Reticulitermes
hesperus wird dieses nach Pickens (1946) sogar im Laufe der
Entwicklung verdreifacht.

Abb. 28. Dicken- und Längenzunahme ties lues von Zootermopsis im Verlaufe
seiner Entwicklung.
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TABELLE IV.
Eiwachstum bei Zootermopsis und Kalotermes.

frisehgelegtes Ei Maximales Eivolumen Zunahme in %

Lange Durehmesser Länge Durehmesser Länge Durchmesser

Zootermopsis 85 34 103 48 20,3% 41,2%

Kalotermes 87 31 102 40 17,3% 29%

Das Ei von Zootermopsis zeigt im Gegensatz zu Kalotermes
eine über die ganze Zeit der Embryogenese verteilte Größenzunahme

(Abb 28). Über seine Volumenzunahme können keine
genauen Angilben gemacht werden, da es unmöglich war. die Eier
dieser Art zu wägen. Sie sind außerordentlich empfindlich gegenüber

Auslrockung und schrumpfen relativ rasch, so daß ihr
Gewicht während des Wagens in ungesättigter Luftfeuchtigkeit
fortwährend abnimmt. So mußten die Untersuchungen auf Längen-
und Dickenmessungen beschränkt bleiben, welche immerhin aber
einen Vergleich mit Kalotermes zulassen. Das Ei von Zootermopsis

schwillt etwiis mehr an als dasjenige von Kalotermes. Seine

Länge nimmt von 85 auf 103 Teilstriche, um 20,3% zu, gegenüber
17,3°/o von 87 auf 102 Teilstriche bei Kalotermes. Entsprechend
verändert sich der Eidurchmesser bei Zootermopsis um 41.2% von
.34 auf 48 und bei Kalotermes nur um 29% von 31 auf 40
Teilstriche (vgl. Tab. IV). Das IA von Zootermopsis vergrößert sein
Volumen während seiner Entwicklung wesentlich stärker als
dasjenige von Kalotermes und mag es etwa verdreifachen. Es wächst
aber doch nicht so stark wie dasjenige von Reticulitermes
lucifugus. welches in der Länge um 51,3% und im Durchmesser um
69% zunimmt (Buchli 1958). Es vergrößert sich von Tag zu Tag
und zeigl nichl ein sprunghaftes Anschwellen wie das Ei von
Kalotermes.
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Résumé.

L'auteur décrit le développement embryonnaire de deux espèces de termites.
Kalotermes flavicollis et Zootermopsis nevadcnsis. A une température de 26° C,
ce développement dure 54 jours pour Kalotermes. 29 jours pour Zootermopsis.
Il se déroule pour les deux espèces à peu près de la même façon : la seule
différence réside dans l'orientation de l'embryon avant les mouvements blasto-
cinétiques qui débutent au milieu de la période embryonnaire. Tandis que
l'embryon de Kalotermes est appliqué contre la face ventrale de l'œuf et ne montre
qu'une courbure caudale, celui de Zootermopsis est situé à l'intérieur de l'œuf
et a la forme d'un S. La région céphalique du germe de Zootermopsis épouse le
pôle postérieur. L'embryon présente donc, en plus de sa courbure caudale, une
forte courbure de la région antérieure.

Le germe des termites représente un type extrêmement court Kurzkeim-
typ • selon Krause) et se situe durant toute la période embryonnaire à la
surface du vitellus. L'ébauche germinale se constitue grâce à un rassemblement de

noyaux de segmentation qui sont entraînés dans une certaine région par des
courants vitelli ns périphériques. L'ébauche se forme environ au niveau du
champ des nombreux micropyles entre 0 °/o et 13 °/o de l'axe longitudinal de

l'oeuf. Après la formation épibolique d'un feuillet inférieur, les bords du disque
germinatif se replient latéralement, surtout sur la marge postérieure, ce qui
mène à la formation de l'amnios en position superficielle. En même temps,
le feuillet inférieur donne naissance à des éléments isolés, qui ne sont autres
que les vitellophages. el qui se répartissent par la suite dans le vitellus. Le
germe se présente alors comme une vésicule sphérique. qui. en section optique
apparaît sous forme d'un anneau. Chez Kalotermes, l'ébauche ayant atteint cc
stade se meut autour du pôle postérieur pour émigrer vers la face ventrale de
l'œuf. Ce déplacement n'a pas lieu dans le cas de Zootermopsis. Retenons que
l'ébauche embryonnaire est toujours remarquablement courte, et. qu'à ce stade,
elle ne laisse encore reconnaître aucune polarité. Par la suite, elle s'accroît
cependant pour former une bandelette, mais celle-ci n'est pas encore segmentée
et se limite à développer des lobes céphaliques dans sa partie antérieure. C'est
à partir du niveau de ces lobes que se forment alors progressivement les méta-
meres dans le sens antéro-postérieur.

Les mouvements de l'embryon commencent dès (pic sa métamérisation est
terminée. On y distingue deux phases : La première correspond, chez les autres
groupes d'insectes, au déroulement du germe invagina, c.-à.-d. noyé dans le
vitellus. Chez les termites, l'embryon glisse alors, sa partie céphalique en avant,
derrière la séreuse, qui se contracte en passant autour du pôle postérieur sur la
face dorsale de l'œuf. La deuxième phase des mouvements germinaux débute
par de fortes contractions qui émanent principalement de la marge postérieure
de l'organe 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, après une rotation de 180° autour de l'axe de l'œuf, se localise de nouveau
sur la face ventrale de celui-ci. Il a ainsi atteint sa position définitive, qui
diffère de celle du début par le fait que la tête se trouve maintenant dans le pôle
antérieur, et n'est plus dirigée en arrière.

Au cours du développement ultérieur. l'organe dorsal disparaît, et l'embryon
s'étire sur les deux faces latérales en recouvrant le vitellus, puis se soude
dorsalement. Peu de temps après, on note les premières pulsations du cœur. La
musculature céphalique, déjà bien développée, permet maintenant des mouvements
vigoureux qui engendrent la déchirure du chorion au pôle antérieur, suivie de
l'éclosion de la jeune larve.
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Pendant tout le développement embryonnaire, l'œuf de Zootermopsis se

gonfle progressivement par imbibition d'eau. Chez Kalotermes. par contre, cette
augmentation de volume s'effectue subitement entre le 18e et le 20e jour. L'œuf
double alors son poids. Cette rapide résorption d'eau est probablement réalisée
par osmose à travers la cuticule qui. jusqu'au 18c jour, a été sécrétée par la
séreuse.

Le développement des termites se distingue de celui des Orthoptères qui ont
également des germes courts, par la position nettement superficielle de
l'embryon et par un autre mode de métamérisation, peut-être plus primitif, qui,
comme il a été dit. progresse d'avant en arrière à partir du segment préanten-
naire.

Summary.

The embryonic development of two termite species. Kalotermes flavicollis
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
Zootermopsis. 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°/o 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 disc fold, thus forming superficially the amnion. At the

same time single cells detach from the inner layer which later on dissolve in the
yolk 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 yet 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 movements begin; they are
divided into two phases. The first corresponds to the unrolling of the invaginateci

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 taras

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 il 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
increase 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 characterized

by short germs) by the superficial position of their embryo and by
their course of segmentation progressing from the preantenal segment
backwards. It is possible that the germ type of termites is the less evolved of the
two.
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