
Zeitschrift fiir Zellforschung 55, 707--723 (1961) 

Aus dem Institut ffir Angewandte Zoologie der Universit~t Wiirzburg 
(Vorstand: Prof. Dr. K. GOSSWALD) 

S E K R E T I O N S P t t A S E N  UND CYTOLOGISCHE BEOBACHTUNGEN 
ZUR FUNKTION DER OENOCYTEN WAHREND DER P U P P E N P H A S E  

V E R S C H I E D E N E R  KASTEN UND GESCHLECHTER VON 
F O R M I C A  P O L Y C T E N A  FOERST. (INS. HY~I. FORM.) 

Von 

GERHARD H. SCHMIDT 

Mit 12 Textabbildungen 

(Eingegangen am 26. Juni 1961) 

Inhalt seite 
Einleitung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  707 
Methodik . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  708 
Untersuchungsergebnisse . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  709 

I. Lage der Oenocyten im KSrper . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  709 
II. Aktivit~tsphasen und Generationswechsel . . . . . . . . . . . . . . . .  710 

III. Cytotogische Beobachtungen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  713 
1. Farbe und F~rbung S. 713. - -  2. Form und Gr51]e S. 713. - -  3. Sekretion 
S. 715. - -  4. Zell- und Kernvermehrung S. 715. - -  5. Speicherung yon Reserve- 
stoffen S. 718. 

Zur Funktion der Oenocyten . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  718 
Zur hormonalen Beeinflussung der Oenocyten . . . . . . . . . . . . . . . . . .  720 
Zusammenfassung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  720 
Literatur . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  721 

Einleitung 
Ein umfangreiches Studium der histologischen Differenzierung sowie der phy- 

siologischen und biochemischen Prozesse w/~hrend der Postembryonalentwicklung 
tier Ameisen lieferte interessante Beobaehtungen fiber die Oenocyten und ihre 
eventuelle Bedeutung im Metamorphosegeschehen. Obgleieh diese yon FABRV~ 
(1856) entdeckten Zel]en Untersuchungsobjekt zahlreicher Forscher waren, ist 
ihre Bedeutung im Stoffwechsel w/~hrend der Metamorphose der Insekten noch 
weitgehend ungekl/~rt. 

Die yon W~I~LOWIEJSKI (1886) als Oenoeyten bezeiehneten Zellen lassen sieh 
durch ihre GrSBe, die starke Affinit/~t ihres Cytoplasmas zu Farbstoffen und 
manchmal gelbliche F~rbung als ektodermale Gebilde von den anderen meso- 
dermalen Geweben in der KSrperhShle der Insekten unterseheiden. In  ihrer Art 
sind sie nur den Insekten eigen und wurden bei fast allen untersuchten Spezies 
gefunden; nur bei den Thysanuren konnte WHEELER (1892) sie nicht feststellen. 

Die Oenocyten entstehen bereits w~hrend der Embryonalentwicktung dureh 
Vergr51~erung metamerer Gruppen yon Zellen des Ektoderms. W~/~hrend der 
Larvenperiode beobachtet man sie im ventro-lateralen Bereich der Abdominal- 
segmente in der N/the der Stigmen (WHEELER 1892, STENDELL 1912) oder sie 
liegen zwisehen Muskeln und KSrperwand in Gruppen (PASTEL 1898). Wenn sie 
auch h/~ufig in Verbindung mit der Epidermis bleiben (WIELO~,JSKI 1886, 
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~r 1898, WILLERS 1916, POISSOH 1924, WIGGLESWORTH 1933, OCHSE 
1946), SO kSnnen sie sich bei vielen Insekten, besonders bei Coleopteren, auch 
loslSsen, in das Speichergewebe einwandern und dort mit  den Trophocyten ver- 
schmelzen (KREMER 1925 und 1926, ALBRO 1930, MURRAY und TIEGS 1935); bei 
Geotrupes (WIELOWIEJSKI 1886), Aphiden (WHEELER 1892), adul$en Musciden 
und besonders t tymenopteren  (BERLESE 1899, KOSOHEVNIKOW 1900, PERRZ 1903, 
1910 und 1911, WIGGLESWORTH 1933, THO~SEH 1956) sollen sie verstreut  im 
Speichergewebe liegen. I m  einzelnen sei auf die Auswertung der /ilteren 
Oenocytenliteratur yon K o c h  (1944) verwiesen. 

Aus dem Schrift tum geht hervor, dab die 0enoeyten bei vielen Insekf~n keinen 
festen Platz im KSrper haben, sondern wenigstens periodisch auch in der It/~mo- 
lymphe transportiert  werden kSnnen oder sieh amSboid dureh die Hamolymphe  
bewegen. Von den meisten unr Insektenar~en ist eine larvale und eine 
imaginale OenocySengeneration bekannt.  Die larvalen Oenocyten gehen wahrend 
der Puppenphase zugrunde und werden durch imaginale, die meistens wiederum 
yon der Epidermis abgeglledert werden, ersetzt. Wie die larvalen 0enocyten 
letztlich abgebaut werden, ist bisher unklar. Es gibt eine Reihe yon weitgehend 
differierenden Beobachtungen (KosCHEVHIKOW 1900, PER~Z 1901, POYARKOFF 
1910, KREMER 1926, ALBRO 1930, OCHSS 1944, RISLER 1954). 

Wegen ihrer weitenVerbreitung und der meistens deutlieh erkennbaren Funk- 
tionsphasen hat  man den Oenocyten die verschiedensten Funktionen zugespro- 
ehen. Die deu$1ieh zu beobaehtenden Kern- und Zellver/inderungen lassen nicht 
daran zweifeln, dab ihnen w~hrend der Metamorphose eine besondere Bedeu~ung 
zukomm~. Wieweit die in der Literatur  in Betracht  gezogenen Funktionen, wie 
Exkretion, Speieherfunktion, Beteiligung am intermedi~ren Stoffweehsel, hormo- 
nale und im Zusammenhang mit  den H~utungen stehende Funktionen, Bildung 
yon kutikul~ren IApoproteiden u. ~., ftir die 0enoeyten der Ameisen zutreffen, 
soll, abgesehen yon einigen cytologisehen Beobachtungen, nachstehend n~her 
erl~utert werden. 

Methodik 
Wf~hrend der Puppenphase wurden in Abst~nden yon 24--48 Std bei 280 C erhaltene 

verschiedene Entwicklmlgsstadien yon Mannchen, Weihchen und Arbeiterinnen yon F. potyc- 
tena FOERST. nach CARNOu oder in 8%igem Formol fixiert. Von den in Formol fixierten Ob- 
jekten wurden nach Gelatine-Einbettung Gefrierschnitte angefertigt (SCHMIDT 1959) und 
eine Fettfarhung mit Sudan I I I  sowie eine Proteingegenf~rbung mit Bromphenolbtau naeh 
MAZIA u. Mitarb. (1953) durehgefiihrt. Die in Carnoyschem Gemisch fixierten Objekte wurden 
in Paraffin eingebettet; Serienschnitte. F~rbungen: H~malaun-Eosin, Hgmalaun-Carmin 
nach BEST zur Glykogenf~rbung (vgl. ROMEIS 1948). 

Zur Vitaluntersuchung der Oenoeyten wurde H~molymphe oder Speiehergewebe entnom- 
men und direkt auf dem Objekttr~ger mit dem Phasenkontrastmikroskop betrachtet. Diese 
Untersuchungen gelhlgen besonders leicht bei noch nicht pigmenticrten Puppen, weil zu dieser 
Zeit die Oenocyten fl~i in der H~molymphe liegen. Mit Vitalfarbstoffen und Indikatoren ver- 
sehiedenster Art (Merek-Kollektion) wurden die Zellen teilweise angef~rbt und der pH-Wert 
ermittelt. 

Ein sorgf~ltiges Studium der ~uBeren Metamorphose maeht eine Thermostat-Entwiek- 
lung unn6tig. Man kann daml n~mlieh, aueh ohne die Entwieklungsdauer zu kennen, jedes 
Entwieklungsstadium so genau einstufen, dat~ bei vergleichenden histologisehen und physiolo- 
gischen Untersuehungen die gleiehen Resultate erhalten werden wie naeh einer genauen ex- 
perimentellen Festlegung der Entwieklungszeit der einzelnen Stadien. Dabei ist Voraus- 
setzung, dab zun~ehst die Gesamtdauer der Puppenentwieklung festgelegt und w~h~nd dieser 
Zeit die ~uBere Metamorphose genau verfolgt wurde. 
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Untersuchungsergebnisse 

I. Laffe der Oenocyten im K6rper 

Auch bei Formica werden die 0enoeyten ventro-lateral yon den ektodermalen 
Anlagen gebildet. Ws der Larvenphase bleiben sie bis zum Beginn der 
inneren Metamorphose- 
vorgi~nge auf dem Vor- 
puppenstadium mit, der 
Epidermis verbunden 
bzw. liegen ihr an (Ab- 
bildung la,  b). Die 
iibrige KSrperhShle ist 
zu diesen Zeiten frei yon 
Oenoeyten. Dies best~- 
tigt die Befunde von 
BERL~SE (1899 U. 1902) 
bei den Ameisen Tapi. 
noma und Pheidole und 
yon PER~Z (1903) bei 
Formica ru/a L. Kurze 
Zeit vor der Puppen- 
h~utung 15sen sich die 
larvalen Oenocyten yon 
der Epidermis los und 
beginnen zu wandern 
(vgl.auch K~MER1959). 
])as die Wanderung aus- 
16sende Prinzip ist un- 
bekannt. Die Zellen be- 
geben sich dutch die 
tttimolymphe an die 
Orte der Organbildmlg 
(Abb. 2). W~hrend die 
larvalen Oenocyten yon 
nun an stets ffei in der 
It~molymphe oder zwi- 
schen dem Speicherge- 
webe und anderen Or- 
ganen liegen, also keine 
Beziehung zum Tra- Abb. 1 a u. b. Lage der Oenoeyten auf dem Larvenstadium (Weib- 
eheensystem zeigen chen; Altlarve, quer); Ftxicrung nach CARNOY, Fttrbung: YI~malalm- 

Eosin; Oe Oenocyten, Ep Epidermis. a Vergr. 180fach (Okk. 8 • 
(vgl. a u e h  WEISSE•BERG Obi. 10/o. 25). b Vergr. 650fach (Okk. 8 • Obj. 40/o. 65) 

1907, GEE 1911), finde~ 
man die imaginalen Oenocyten mit den Trophoeyten verbunden nur in] 
Speiehergewebe (Abb. 3). In den weitaus meisten F~.llen liegen die larvalen 
und imaginalen Oenocyten nach ihrer LoslSsung yon der Epidermis einzeln 
und verstreut. 
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II .  Aktivitdtsphasen und Generationswechsel 

W~hrend der Puppenphase beobachtet man verschiedene Aktivit~tszust~nde 
der Oenocyten. In relativ kleinen, mit It~Lmalaun-Eosin sieh homogen f~Lrbenden 

Zellen finder sich viel- 
fach ein einheitlieh dun- 
kel kolorierter Kern. 
Diese Zellen liegen mei- 
stens etwas abseits yon 
den 0rten der Organbil- 
dung und flottieren in 
der tI~molymphe. Sie 
wurden w~hrend der 
Puppenphase besonders 
als larvale Oenocyten 
gefunden; imaginate 
Oenocyten zeigen diesen 
Zustand w~hrend der 
Metamorphose nur bei 
M~nnehen kurz vor der 

Abb. 2. Larvale weibliche Oenocyten kurz nach der Puppenhautung;  Iamginalhautung 
FixierungnachCARNoY; F~rbung: Hamalaun-Eosin, Vergr. 650fach 

(Okk. 8 • Obj. 40/o. 65) (SCHMIDT 1962). D i e  

meisten Zellen besitzen 
w~hrend der Metamor- 
phose einen grol~en, va- 
kuolisierten Kern. Die 
Zellen selbst kSnnen je 
nach Menge der sparer 
zu bespreehenden ge- 
speicherten Sekrete ver- 
schieden gro~ sein (Ab- 
bildung 4); aueh die 
ZellkerngrSBe ist weit- 
gehend abhangig yon 
seiner Aktivitgt. Bei 
den kleinen Zellen mit 
nahezu pyknotisehen 
Kernen handelt es sich 
um inaktive, nieht je- 
doeh um degenerierende 

Abb. 3. Lage der imaginalen weiblichen Oenocyten im Speicher- 
gewebe ; Entwicklungsstadimn : st~rkere KSrperpigmentierung (etwa Oenocyten, wie deut- 
3 Tage vor der Imaginalhi~utung nach Abb. 5c); Fixierung nach lich beobachtet werden 
CARNOY, F~rbung: H~malaun-Eosin, Vergr. 180fach (Okk. 8 • Obj. 
10/o. 25); Sp Speicherzellen, Oe Oenocyten T Tracheen, U Uratzelle k o n n t e ,  wghrend die- 

jenigen mit vakuolisier- 
tern Kern und aufgelockertem Cytoplasma in Funktion sind. Untersuehun- 
gen fiber den Grad der Polyploidie dureh Ermittlung der KerngrSBe, ~de sie 
KRAMER (1959) an Formiciden durchffihrte, verlieren wegen der Beteiligung der 
Kerne an der Sekretbildung und der dabei auftretenden KernvergrSBerungen - -  
wenigstens zur Zeit der Sekretionsphase - -  an Bedeutung. 
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Nach der LoslSsung vo~'~ tier Epidermis waehsen die Oenoe)~en st~rk am Sie 
erreichen hn tarvalen Zustand kurz vor bzw. nach der PuppenMutung ein Maxi- 
mum, um dann wieder an GrSge abzunehmen. Die gro$en larvalen Oenocyten 
befinden sieh besonders zahtreich im Thorax der Geschteehtstiere zur Zeit der 
Bildung tier Flugmushfla~ur. Ein Zusammenhang zwischen Oenocytenaktivi~/~ 
und dem Hautungsgeschehen konnte, wie auch Oc~sr (I946) yon Sialis (Neuropt.) 
berich$et, bei Formica n/eht festgestellt werden. Ist die Organausbildungweit- 
gehend abgeschlossen, was kurz vet der KSrperf/~rbung erreicht ist, en*stehg die 
imaginate Oenocy~eng~neration, 
d/e vor der ImaginMhhu~ung ein 
Ak~ivit/~smaximum aufweis~ 
(Abb. 5). Die imaginaten Oeno- 
cyten sind ebenfal|s epidermaler 
Herkunft (vgt. auch GL6OKNm~ 
1954), wghrend sie nach PoYA~. 
KO~F (1910) und K~MI~R (1926) 
bei Chrysomeliden (Coleop$.) aus 
den larvalen Zellen entstehen 
sollen. Nach ihrer Einwanderung 
ins Speichergewebe wird dleses 
bisher tarvale Gewebe zum ima. 
gh~alen umgebaut und die tt/~mo- 
tyrnphe yon Reservestoffbe- 
standteilen befrei~ (vgl, auch 
A~LAS 1901, P~f~z t90t und 
1903, SC~NSLLS 1923, SC~IEDSg 
1928, O~RTE~ 1930). 

Nach Abb. 5a--c  best, ehen 
deutliche Un$erschiede zwischen 
verschiedenen Geschlechtern und 
K~sfsen in der OenocytenaktivL 
t4~. Das Sekretionsmaximum 

I I~ 

!: < . . . . .  . : ~ : )  

1 v I I I  

Abb, ~, Verse.hiedene gIeichzeit~g a~u~reffende I~lnk- 
tionszust~nde larvaler weiblleher Oenocyten; Entwick- 
hmgsstadium: w~hrend der Puppenh/~utung; l inak- 
tire Zelle, IIZellaktivlt~t beginnt, I I I  wahrend der 
Sekretbildung, Kern zeigt Jetzt 'grftltes Volmne~, I V  

Ends der Sekretbfldung, Kern verkleinert sieh, 
Zellvolumen jetzt am gr6s 

der larvalen Zellen liegt bei M/~nnchen ktrrz vor der Puppenh~utung, bei Weib- 
chen dagegen erst nach der Pupt~nh/iutung , was gegen ehue Beziehung zu dieser 
H/~u~ung sprich~. Tro~z der ira Ruhezustan4 kMneren m/i~mlichen Oenoc~en 
sind die Zellen ztrr Zei~ des Sekre%ionsmaximums so groB wie die an sich grSBeren 
weiblichen. Ob diese st/irkere Ak~ivit/it und Sekretbildung der mannlichen Oeno- 
eyt, en mit der einhergehenden Hodendifferenzierung in Zusammenhang s~eht, 
bedarf n/iherer vergteichender Untersuchungem Die Reifung der weibtichen 
Gonaden erfolgt n/~mlich ers~ wesentlich sp/~ter. 

Das Volumen der larvalen Oenocyten steigt bei den Geschlechtstieren stefler 
an Ms bei Arbeiterinnen. Dies h/ i l~  wahrscheinlich rait der einhergehenden 
Ausbildung der Ftugmusku/a,~ur bei M~nnchen und ~Veibchen zusammen. Die 
iraaginalen Oenocy~en erreichen bei Weibchen die wei~aus st/irkste Ak~ivit/i~. 
Ahnliches beobach~ete K~MI~R (1959) an den Oenocyten von Lasius niger L. and 
Myrmica laevinod~'s N~L. Bei M/~nnchen und Arbeiterhmen sind sie wesentlich 
kleh~er als die larvalen Oenocyten, Die starke Oenocyten _ak~ivif~t, der Weibchen 
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A b b .  5 a - - c .  A k t i v i t ~ t s k u r v e n  y o n  l a r v a l e n  ( �9 �9 - $ �9 �9 .) u n d  i m a g i n a l e n  (- - - �9 - - -) O e n o c y t e n  w~thrend 
t ier  P u p p e n p h a s e  be i  28 ~ (3; zu  j e d e m  2r aus  j e  120 Ze l l en  i s t  d ie  m i t t l e r e  S c h w a n k l m g s b r e i t e  
de r  E i n z e l w e r t e  a n g e g e b e n ;  A b s z i s s e :  E n t w i e k l u n g s z e i t  i n  T a g e n ,  O r d i n a t e :  O e n o c p t e n v o l u m e n .  a Mfinn-  

chert,  b A r b e i t e r i n n e n ,  e ~Veibehen 

Tabelle 1. Gr6flenvergleich der larvalen mit den 
imaginalen Oenocyten zur Zeit der Sekretions- 

maxima Mittelwerte aus Abb. 5 a--c) 

M&nnchen.. 
Arbeiterinnen 
Weibehen . . 

V o l u m e n  (413 ~ ab*) 

l a r v a l  i m a g i n a l  
/za ~a 

11204 4160 
4645 3477 

10664 25 561 

Q u o t i e n t  
l 

u 

2,69 
1,26 
0,42 

$envergleich der larvalen mit den 
imaginalen Zellen der beiden Kasten 
und Geschlechter zeigt Tabelle 1. 

Die Aktivit~tsi~nderungen der 
0enoeyten der Ameisen sin4 eine 
Bestiitigung der zyklischen GrSl3en- 
verhnderungen, die yon anderen 
Insekten durch die Arbeiten yon 
KARAWAIEW (1898), KOSCH]~V~IKOW 
(1900), PER~Z (1903, 1911), ROSSIG 

(1904), 1)OYARKOFF (1910), GEE (1911), STEIqDELL (1912), Ka~MER (1917, 1920), 
HUFNAGEL (1918), ttOSSELET {1925) und 0C~sE (1944) bekann~ wurden. Dagegen 
steht die Beobaehtung fiber den Verbleib der larvalen 0enoeyten bisher isoliert 
dar. Diese gelangen auf bisher noch unbekanntem Wege in das Lumen des 
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Mitteldarms, wo sie verdaut werden (Abb. 6). Eine Aufl6sung der larvalen Oeno- 
cyten in der H~molyse konnte nicht beobachtet werden. Die unverdauten 
Chromatinreste werden sp~ter, wenigstens teilweise, mit dem Mekonium ab- 
geschieden. 

I I I .  Cytologische Beobachtungen 

1. Farbe und F~irbung. Die Farbe der Oenocyten ist bei F. polyctena im lebenden 
Zustand wasserhell; nach Fixierung lassen sich die aktiven Zellen intensiv mit Eosin 
anf~rben. Das Cytoplasma junger Oenoeyten hat dagegen eine sts Affinits zu 
Hs Das vakuolisierte Cy- 
toplasma besitzt im lebenden Zu- 
stand einen pH-Wert yon 5--5,5, 
w~hrend der Kern basischer 
reagiert. Mit Bromkresolpurpur 
(Farbumschlag zwischen p~ 5,2 
bis 6,8) fiirbt er sich bereits in- 
tensiv blau, w/~hrend das Cyto- 
plasma gelblichgrfin gef~rbt wird. 
Im Phasenkontrast mikroskop 
zeigt es entweder eine kSrnige 
Struktur (Abb. 7, 8) oder es ist 
stark aufgelockert und enths 
SekrettrSpfchen (Abb. 9, 10). Die 
Granulationen in den lebenden 
Zellen befinden sich in st~ndiger 
Bewegung; sie werden yon der 
Brownschen Molekularbewegung 
angeregt. 

2. Form und GreBe. Die Form 
der Oenoeyten ist bei frei flottie- 
renden Zellen meistens rundlich 
oder elliptoid. Im Sekretions- 
zustand finder man auch abge- 
rundete polyedrisehe Formen, 

Abb .  6. Cyto lyse  der  l a rva len  m~tnnlichen O e n o c y t e n  
vereinzelt sogar unregelmiii~ig i m  M i t t e l d a r m  ku rz  vo r  b e g i n n e n d e r  K 6 r p e r f ~ r b u n g ;  
geformte Oenocyten. Junge gel- Fixierung nach CARNOY, Farbung: I - I~malaun-Eos in ;  

Vergr .  230fach  (Okk.  8 x ,  Obj .  10/o. 25); M d w  
len haben im fixierten Zustand Mitteldarmwand, Oe Oenocyten, Te Testes 
vielfach eine spindlige Gestalt. 

Die GrSl~e der Zellen ist (vgl. Abb. 5) w/ihrend der einzelnen Entwicklungs- 
stadien sehr verschieden; mit ihr sehwankt auch die KerngrSl~e. Die imaginalen 
Oenoeyten erreichen w/ihrend der Puppenphase nur bei Weibchen hShere Dureh- 
sehnittswerte als die larvalen. Ein Vergleich der OenoeytengrSl~e in Tabelle 2 bei 
verschiedenen Geschlechtern und Kasten zeigt, dal~ diese Zellen im nicht aktiven 
Zustand etwa in der Mitre der Puppenphase bei den ,,diploiden" Weibchen etwa 
doppelt so grol~ sind wie bei den ,,haploiden" Mi~nnchen. Die Oenocyten tier 
Arbeiterinnen, bei denen naeh KR~ER (1959) ein Endomitoseschritt wegf~llt, 
sind etwa so groB wie die der M~nnchen. Bezogen auf das K6rpergewicht haben 
die Arbeiterinnen die grS~ten Oenocyten. Sie zeigen demnach eine negative 

Z. Zellforsch., Bd. 55 47 
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Tabelle 2. GrSflenvergleich der Oe~wcyten yon M~innchen, Weibchen und Arbeiterinnen von 
~. polyctena FO~RST. ; Mittelwer~e yon ~e 80 ellipt~iden ZeUen : Volumenberechnung nach a]3 :z ab ~ 

Mgnnchen 
Weibchen 
Arbeiterinnen 

Entwieklungsstadium: 
Augen yoU pigmentiert 

; Volumen ) Gewieht 
2 a pro Tier 

1266 mg 15,6 13,4 48,1 
21,0 17,0 3174 47,5 
14,8 ] 13,0 1309 11,0 

Entwicklungsstadium: 
kurz vor der Imginalh~utung I Lewiht 

2 a 2 b Volumen pro Tier 

18,0 15,6 2292 40,1 
39,4 26,8 14810 39,4 
19,14 14,4 2077 8,5 

Abb. 7. Lebender weiblicher larvaler Oenocyt; Ent- 
wicklungsstadium: weii~ Puppe mit  beginnender Au- 
genpigmentierung; nieht gef~irbtes Prfiparat; Phasen- 

kontrastaufnahme; Vergr. 850fach, (Okk. 8 x ,  
Obj. 40]o. 65), K Zellkern 

Korrelation zum K6rpergewicht. 
Kurz vor dem Schliipfen ist das 
Verhgltnis nur zwischen Mgnn- 
chen und Arbeiterinnen das 
gleiche geblieben. Die Weibchen 
weichen stark ab, obgleich die Ge- 
wichtsverhi~ltnisse etwa die glei- 
chen sind. Die Volumenvergr6Be- 
rung der imaginalen weiblichen 
Oenoc~en kurz vor der Imaginal- 
h~utung ist auf eine intensivere 
Sekretionst~tigkeit zurfickzufiih- 
ren und deshalb mit jener der ent- 
sprechenden Zellen yon Miinnchen 
und Arbei~erinnen nichf, vergleich- 
bar. 

Wiihrend die Ausbildung der 
Spermiocyten bei beginnender 

KSrperpigmentierung nahezu abgeschlossen ist, setzt die Eientwicklung grS~- 
ten,ells ]e~zt erst ein. Offensichtlich spielen die Oenocyten hierbei eine Rolle, 
indem sie bereits auf dem sp~ten Puppenstadium mit dem Umbau der verblie- 
benen und sp~ter benStigeten Reserves~offe beginnen. 

Aber auch bei der Spermadifferenzierung scheinen die Oenocyten eine Rolle 
zu spielen. Nachstehende Tabelle 3 zeigt, dab die mgnnlichen Oenocyten im 
Maximum eine stgrkere Sekretbildung zeigen als diese im weiblichen Geschlecht. 

Die inaktive Zelle vergrSBert 
Tabelle 3. GrSfienvergIeich inaktiver Oenocyten mit 

solchen gr6flter Sekretspeicherung (in #a) 

aktiv inaktiv Verh~ltnis 
aus Tabelle 1 aus Tabene 2 

Mannchen 11 204 1 466 7.6 : 1 
Weibchen 10 664 3 174 3,4 : 1 
Arbeiterin 4 645 1 309 3,5 : 1 

sich zu dieser Zeit bei M~nn- 
chen etwa auf das 7,5 fache, 
w/~hrend ira weiblichen Ge- 
schlecht nut  etwa das 3,5 fache 
Volumen erreicht wird. Diese 
~berlegungen setzen allerdings 
voraus, dab einerseits die Zell- 
grSBe der Sekretproduktion 

proportional ist und andererseits die Zahl der Oenocyten in alien drei F/file n 
etwa gleich ist. Bei der Vielzahl der vorhandenen Zellen (mehrere Hundert) ist 
dies nur schwer zu entscheiden. Auff/~llige Zahlenunterschiede konnten nicht 
festgestellt werden. 
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3. Sekretion. Wie breits aus Abb. 5 zu ersehen ist, ~ndern die Oenocyten 
w~hrend der l~lppenphase ihren Aktivit/~tszustand. Bei einer n~heren Betraeh- 
tung der Zellen lassen sieh verschiedene Sekretionsphasen verfolgen. Neben 
wenigen inaktiven Zellen kann man auf gewissen Puppenstadien im allgemeinen 
s/~mtliche Funktionszust/~nde beobaehten. Die Kerne sind mehr oder weniger 
vakuolisiert und die KernkSrperehen sind deutlieh sichtbar. Das Cytoplasma ist 
entweder stark granuliert (Abb. 7) oder es enth/~lt zahlreiehe, in ihrer GrSSe mit- 
u_nter stark unterschiedliche Sekreteinsehlfisse (Abb. 9, 10). Im fixierten Zustand 
zeigen die Oenoeyten beider Generationen im Aktivit/~tszustand ein mehr oder 
weniger aufgeloekertes Cy- 
toplasma mit feinen Kan/~len 
(Abb. 11). •hnliehe Struk- 
turen ~ r d e n  aueh yon 
KREUSCHER (I 922) bei Dytis- 
cus und yon STE~CDELL (1912) 
bei Ephestia beobaehtet. 
H/~ufig findet man auch 
grol3e Vakuolen, die das sehr 
wahrseheinlich unter direk- 
ter Beteiligung des Kernes 
gebildete Sekret enthielten 
(STE~D~LL 1912, OClZSS 
1946) und die sieh manchmal 
um den Kern wie ausge- 
stfilpte B1/ischen lagern. Sie 
lassen sich in der lebenden 
Zelle mit Eosin anf/~rben; 
im fixierten Zustand f/~rben 
sieh die Sekretvakuolen 
nicht an, weft das wasserlSs- 
liehe Sekret im Laufe des F/~rbeprozesses verloren geht. GroSe Sekretvakuolen 
in imaginalen Oenocyten konnte bereits JANET (1907) bei den Ameisen Lasius 
und Camponotus w/~hrend des Abbaues der Flugmuskulatur in der begatteten 
KSnigin beobaehten. 

4. Zell- und Kernvermehrung. Eine noeh offene Frage ist die Zellvermehrung 
tier Oenoeyten. Bewiesen ist lediglieh, da6 sieh larvate und imaginale Oenoc~en 
epidermal abgliedern kSnnen. Ob jedoch alle sparer vorhandenen Zelten auf diese 
Weise entstehen, ist lmgeklart. Jedoch konnte eine Zellteilung der Oenocyten 
nach LoslSsung yon der Epidermis bisher nie beobaehtet werden. 

Normalerweise enth/~lt jeder 0enocyt bei Formica nur einen Zellkern mit zwei 
Nukleoli. Man finder aber aueh Zellen mit zwei, ja sogar drei Kernen (Abb. 10). 
Andererseits kann ein Kern nut einen Nukleolus besitzen, aber vereinzelt finder 
man sogar auch drei Nukleoli in einem Zellkern. Ob fiberhaupt Nukleoli sichtbar 
sind, ist abh/~ngig vom Aktivit/~tszusstand des Kernes. Mehrkernige Zellen haben 
ein grSSeres Volumen und, wie erw/~hnt, vielfaeh eine nnregdm/~Bige Gestatt. 

Die mit dem Alter zunehmende Mehrkernigkeit tier Oenoeyten wurde auf 
amitotische Kernteilungen znrfiekgefiihrt, bei denen die naehfolgende Zellteilung 

47* 

Abb. 8. Lebender  m~nnlicher larv&ler Oenocyt ;  Entwicklungs  - 
s tad ium wie in Abb.  7; n ich t  gef~rbtes P r~para t ;  Phasenkon-  

t r a s t au fnahme ;  Vergr. 850fach (Okk. 8 • Obj. 40/o. 65); 
K Zellkern, F Fet t t ropfen,  P Pro te ingranula  
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ausblieb (STENDELL 1912, HUFNAGEL 1918). Eine amitotische Kernteilung ist 
auch insofern wahrscheinlich, weft bisher Mitosen niemals sicher beoba.chtet 

Abb. 9. Lebende, ein- und zweikernige, weibliche larvale Oenocyten mi t  Sekretkugeln; Entwicklungs- 
s tadium wie Abb. 7; Eosin-Vitatfi~rbung; Phasenkontrastaufnahme; Vergr. 850fach (0kk.  8 • Obj. 

40/o, 65 ); K Kern, S Sekrettr6pfchen 

werden konnten und die Kerne offensichtlich nicht gleichwertig sind (Abb. 10). 
Dies berichten auch PER~Z (1911) von Polystes (Hym.), KREUSCH~R (1922) von 

Abb, 10. Lebender, dreikerniger, m~nnlicher ]arvaler Oenocyt mit  Sekretkugeln; Entwicklungsstadium 
wie Abb. 7 ; Eosin-Vitalf~rbung; Phasenkontrastaufnahme; Vergr. 850fa~h (Okk. 8 • Obj. 40/o. 65) 

K Kerne mit  1--3 Nukleoli, S Sekretkugeln 

Dytiscus (Coleopt.)und HOSS~L~T (1925) YOn Culex (Dipt.). Knopsungsprozesse 
wurden dagegen bei Oenocytenkernen yon Hyponomeuta (Lepidopt.) (HUF~AGEL 
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1918) und bei solehen yon Gerris (Heteropt.) (Poisso~ 1924) besehrieben. Aueh 
bei den Oenocy~en vonF .  polyctena konnte in einem Falle eine ,,Knospung" beob- 

Abb. 11, Imaginale weibliche Oenocyten mi t  Trophocyten verankez~ nach Fixierung mi t  Carnoyschem 
Gemisch und H~malaun-Eosin-Ft~rbung Phasenkontrastaufnahme; Vergr. 650fach (Okk. 8 • Obj.; 

40/o. 65) 

achtet  werden {Abb. 12). Die lebende Zelle beulte sich an der betreffenden Stelle 
auK, die Kernmembran rib auf und auK dem Innern des groBen Mutterkernes 
wurde ein k]einerer Tochter- 
kern ausgestoi3en. Zur Zeit 
der Teflung war kein Nulde- 
olus zu beobachten; der Kern 
zeigte eine sonst nicht iibliche 
Struktur. Die Chromosomen 
lagen paarig zusammen, so 
dab der Kern ein doppel- 
streifiges Mus~er besaB. Dem- 
enSsprechend handelt es sich 
bei F. polyctena nicht um 
einen einfachen Knospungs- 
prozeB, sondern um ein Aus- 
stoBen eines im Innern vorge- 
b i l d e t e n  K e r n e s .  D i e s e  Art5 Abb. 12. Lebender mannlicher larvaler Oenocyt in Kern- 

teilung; Entwicklungsstadium: weii3e Puppe mit  fortge- 
Y o n  Kernteilung scheint bisher schrittener Augenpigmentierung; Vitalfarbung mit  Brom- 
nicht besehrieben zu sein. Ob kresolpurpur; Chromatin ist blau gef~rbt; normale licht- 

mikroskopische Aufnahme; Verg. 850fach (Okk. 8 • Obj. 
anschliel3end an solche Kern- 40/0. 65); N~heres im Text 
teilungen noch Zellteilungen 
stattfinden, konnte leider nich$ en$schieden werden, da die auf einem Objekt- 
tr~ger sich befindende Zelle frfihzeitig abstarb. Der kleinere Tochterkern schehlt 
sp/~ter auf die normale GrSBe anzuwachsen, da bei doppelkermgen Oenocyten 
im allgemeinen gleich groBe Kerne beobachtet wurden. Nach KRI~MI~R (1917) 
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k6nnen mehrkernige 0enoeyten bei Coleopteren auch dureh Verschmelzung und 
AuflSsung der Zellwfi.nde yon zwei oder mehr einkernigen Zellen entstehen. 

5. Speieherung yon Reservestolten. Mit Hilfe spezifiseher hisCoehemiseher 
l~iethoden konnten in den Oenoeyten Kohtenhydrate bzw. Gtykogen ~md aueh 
feinste Fetttr6pfehen diffus vert.eil$ naehgewiesen werden. Beide Reservestoffe 
sind in den Oenocyten in weitaus geringerer Menge vorhanden als in den Tropho- 
eyten, was gegen eine Speieherfunktion der 0enoeyten sprieh~. Die Reservestoffe 
seheinen ihnen die zur Aufreehterhaltung ihres Stoffweehsels und vor allem die 
zur Sekre~bfldung no~wendige Energie bzw. notwendigen Bausr zu liefern 
(vgl. auch P~D~ 1938, 1939; Po~sso~ 1924; W~L~SWOg~H 1942, 1948, 1949). 
Im Phasenkontrastmikroskop erkenn$ man die Glykogenk6rnehen als kleine, in 
s~/~ndiger Bewegung sieh befindende dumkte Par$ikelehen. Im fixierten Zustand 
f/~rben sieh feine ~ranulen im Cytoplasma mit Karmin naeh B~ST hetlroC, mi$ 
Eosin f/~rbt sieh das Plasma deu~lieh rot und mi$ Bromphenolblau intensiv 
blau. In Gefriersehnitfen lhBC sich ira letzteren Fall naeh einer Gegenf/irbung 
mi~ Sudan III  das rein ver~ilfe Fer erkennen. 

Zur Funktion der 0enoeyten 
Die meisten Autoren vertreten die Ansieht, dal~ die Oenocyten im inter. 

medi/@en Stoffwechsel eine R~lle spielen. Sie solten Sekrete in die H/~mol3-mphe 
abgeben (GLAs~ 1912; HO~ANDE 1914; K R ~ R  1925, 1926; HUBsR 1958). 
Diese Funktion soll in einem besonderen Zusammenhang zum Waehstum ~md 
vielleich~ ouch zur Reproduktion stehen. Es wird an sine Enzymbildung dureh 
die Oenoeyten gedaeht. 

Aueh bei Formica ist eine Sekretbildung in den Oenoey~en nachzuweisen und 
eine Sekretabgabe in die H/imolyse sehr wahrseheinlich. Die Sekretbfldung der 
larvalen Oenocyten geht mit der Ausbildung der larvalen Organe einher. Man 
finde~ die Oenoeyten besonders zahlreieh an den Muskelbildungsstellen, wo ihnen 
sicherlieh eine bestimmte Funktion zakommt, vielleicht als Fermentbildner (vgL 
ouch AN~LAS 1900 ; GLXS~R 1912 ; TIEGS 1922 ; DAY 1943 ; PFEIFF~R-W]~ED 1945). 
Am Abbau der larvalen Organe seheinen sie nich~ betefligt zu sein. ]~berall dotS, 
wo sich aktive larvale Oenoeyten befinden, beginn~ die Cy~olyse der Trophoeyten. 
Die ~Virkung des Oenoeytensekrets sehein~ naeh diesen Beobachtungen eine mehr 
tokale zu sein. Damit ~ r d  ouch die verschiedene Wanderung der Oenocyten 
wiihrend der Puppenphase vers$/indtich. 

FAn direkter Zusammenhang zwischen Oenoc)~enfunk~ion und H~iutungs- 
vorg~ngen konnte bei Formica, ~hnlich wie HUBER (1958) yon Sialis beriehtet,, 
en~gegen den Vermutungen yon KoI~L~R (1929) und u (t936) nieh$ 
~es~gestelt~ werden. ])as Sekretionsmaximum der weiblichen Oenoe)~en liegt ers~ 
naeh der Puppenhihltung (Abb. 5), w~ihrend man bei M~nnehen ohne Vergleich 
eine Beziehung vermuten k6nnte. Auf Grund ihres verschiedenen Verhaltens is$ 
es jedoeh sehr unwahrseheinlieh, dab Oenoeyten Hormone bflden. So weist ouch 
die sehr unterschiedliche GrSi]e der imaginalen Oenocyten nicht anf direkte 
Beziehungen zur Imaginalh/~uCung hin. 

Andererseits betraehten ~'mGL~SWO~g (1942, 1959), KAISER (1950), ~VOL~ 
(1954), D ~ L L  und M~LnK (1955) die OenoeyCen als Lipoproteid-Bfldner und 
machen sie fOr die Bfldung der in die Cuticulin-Sehicht eingelagerCen IApo- 
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proteide verantwolglich. Auf die Bildung yon Lipoproteiden durch die larvalen 
Oenocyten yon Formica deuten gewlsse Beobachtungen hin, z.B. die hohe Fett- 
reduktion zur Zeit der maximalen Oenooyten-Aktivitgt, fiber die an anderer 
Stelle n/~her berichtet werden soll. Fiir die Bildung von kutikul/iren Lipoproteiden 
konnten jedoch eher negative als positive Anhaltspunkte gewonnen werden, denn 
zur Zeit der Cutieula-Bfldung sind die Oenocyten am wenigsten aktiv. Auch ihre 
Wanderung von der Peripherie ins KSrperlumen, wo dann die hSchste Aktivit/~t 
erreicht wird, spricht eher dagegen als dafiir. 

Den imaginalen Oenocyten scheint die Aufgabe zuzukommen, die Hgmolymphe 
yon zurfickgebliebenen Reservestoffen zu befreien und d_iese zun//chst in das 
Speichergewebe einzubauen, sp/~ter wiederum zu mobilisieren, wghrend die lar- 
valen Oenoey~n keine Beziehungen zur Einlagerung der Reservestoffe auf dem 
Larvenstadium erkem~en liel~en. Weiterhin seheint den imaginalen Oenocyten 
eine Bedeutung bei der Differenzierung der Ovarien bzw. Eibildung zuzu~ommen, 
wie aus Abb. 5 und Tabelle 2 entnommen werden kaIm. Ihre Funktion wird jedoch 
nur eine mittelbare sein, indem sie dem Weibchen-KSrper die notwendigen Bau- 
stoffe liefern (vgl. auch KREME~ 1917). Eine Hormonbildung oder ttormon- 
speicherung scheint aueh hier sehr zweifelhaft. Eher ist diesen Zellen eine Funktion 
im intermeditiren Sto//wechsel zuzuschreibem So zeigt die Inaktivierung der 
Oenocyten der M//nnchen kurz vor der Imaginalhgutung bereits das baldige Ab- 
sterben dieser naeh der Hgutung an (vgl. dazu SCHMIDT 1962). Bei Weibchen 
und Arbeiterinnen bleiben die Oenocyten nach der Imaginalhgutung weiterhin 
aktiv. 

Die Sekretbildung und damit die Funktion der imaginalen Oenocyten ist 
nach THOMSEN (1956) bei Calliphora (Dipt.) an eine eiweiBhaltige Nahrung ge- 
bunden. Die imaginalen Oenocyten nehmen nur bei Fleisehnahrung an GrSBe 
zu. Dies deutet darauf hin, dab proteinhaltige Sekrete gebildet werden. 

Die Schlul3folgerung yon KOSCIt1~vt~IKOW {1900) und BEr~ESE (1899, 1902), 
den Oenocyten komme Exkretionsfunktion zu, dtirfte nicht vertretbar sein. Eine 
Akkumulation in die H/gmolymphe injizierter garbstoffe in den Oenoeyten ist 
kein Beweis fiir eine exkretorische Funktion dieser Zellen; das gleiehe gilt ffir die 
in den Zellen gefundene tIarns/iure. Zweifelsohne haben die Oenoeyten, wie auch 
ItUBER (1958) zeigte, wenigstens zeitweise einen hohen Stoffwechsel, der eine An- 
reicherung yon kSrperfremden Stoffen und Itarns/~ure mit sieh bringen kann, 
wenn den Zellen die notwendige Selekti~dt/~t oder schnelle Abseheidung in die 
Ht~molymphe fehlt. Aueh die Hypothese yon BBRLESE (1899), dab die Oenoeyten 
wtghrend der Metamorphose die Aufgabe der nun funktionslosen Malpighi-Gef/~Be 
tibernehmen sollen, erkl/~rt nich~ das Sekretionsmaximum der imaginalen Oeno- 
ey~en yon Formica kurz vor der Imaginalh/~utung. Wie an anderer Stelle ge- 
zeigt werden soil, kommt these exkretorisehe Funktion w/~hrend der Metamor. 
phose den sog. Uratzellen zu. 

Der wesentliehste Untersehied zwisehen larvalen und imaginalen Oenoe~en 
besteht wohl neben ihrer verschiedenen Verteilung im KSrper darin, dal3 die 
larvalen Oenocyten bei der Mobilisierung der larvalen Reservestoffe und beim 
Aufbau der imaginalen Organe eine Rolle spielen, w//hrend die imaginalen Oeno- 
cyten ffir die Kl~rung der H~molymphe sowie ffir die Eibfldung verantwortlieh 
zu sein scheinen. F/it den allgemeinen Betriebsstoffweehsel sind sie anseheinend 
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entbehrlich, da die M/innchen von Formica aueh mit inaktiven Oenoeyten normaler- 
weise noah 1--2 VV'ochen nach der Imaginalh/~ntung leben kSnnen, wenn ihnen 
ausreiehende Nahrung geboten wird. Beiden Generationen von Oenocyten 
scheint die Aufgabe zuzufallen, Fermente [iir den Bausto][wechsel zu liefern. 

Zur hormonalen Beeinflussung der Oenoeyten 
Noah weitgehend umstritten ist die Frage, wieweit die Oenocyten in ihrer Funk- 

tion dnreh Hormone beeinfluBt warden. Bei Formica fallen die Aktivit/itsmaxima 
der Oenocyten w/~hrend der Puppenphase zusammen mit der st/~rksten Sekretions- 
t~tigkeit der Corpora allata (ScHMIDT 1961). Ob das Hormon der Corpora allata 
bei Formica eine direkte Wirknng auf die Oenocyten ausiibt, ist nieht erwiesen. 
HUBI~R (1958) konnte ]edoch bei Sialis durch Schn~versuche und Oenoeyten- 
koagulation zeigen, dab die Corpora allata auf die Oenocy~ensekretion fSrdernd 
wirken, letztere auf erstere dagegen hemmend. Der EirdluB der Corpora allata 
auf die Oenoc)r l~Bt sich aueh aus den Versuchen yon DAY (1943) und VOGT 
(1947} erkennen, wonach bei Dipteren nach Exstirpation der gingdrfise bzw. des 
den Corpora allata entsprechenden Tells eine Pyknotisierung der Oenocytenkerne 
und damit eine starke Einsehr/inkung der Zellfunktion erfolgt. Bei Formica 
besteht bei beiden Kasten und Gesehleehtern auch eine deutliehe Parallelit/~t 
zwischen der Aktivit/it der Corpora allata und der Sekretion der imaginalen 
Oenoeyten (ScI~iIDT 1961). 

Zusammenfassung 
Mit histologisehen m~d histochemischen Methoden ~ r d e n  die Oenocyten 

yon M/~nnehen, ~reibchen und Arbeiterinnen w~hrend der Puppenphase yon 
Formica polyctena FO~RST. nntersucht, um Einblicke in ihre Funktion w/ihrend 
der Metamorphose zu erhalten. 

Bei Formica lassen sieh zwei Generationen yon Oenocyten, larvale und imagi- 
nale, unterscheiden, die lateral yon der Hypodermis des Abdomens bzw. Gasters 
abgegliedert warden. W/~hrend der ganzen larvalen Phase bleiben sie mit der 
Hypodermis in Verbindung. Zu Beginn der inneren Metamorphose verteilen sie 
sich auf dam Lymphwege fiber den ganzen KSrper und finden sich konzentriert 
an den Stellen der Organbildung. Vor beginnender K5rperpigmentierung ge- 
langen die larvalen Oenocyten ins Mitteldarmlumen und warden dort verd~ut, 
w/~hrend gleiehzeitig die imaginalen Oenocyten mit den Trophoeyten sich ver- 
ankern, was mit einer K1/~rung der H/~molymphe einhergeht. 

Die Oenocyten besitzen eine sehr verschiedene Gr5fie, die stark yore SekretSons- 
zustand abh/ingig ist. Die larvalen Oenocyten erreiehen ein Aktivit/~tsmaximum 
kltrz vor bzw. nach der Puppenh/iutung, die imaginalen kurz vor der Imaginal- 
h/~utung. In der GrSl~e und Aktivit/~t der Oenocyten bestehen w/~hrend der 
Metamorphose Unterschiede zwischen beiden Kasten und Gesehleehtern. 

In den Oenocyten konnten sowohl im lebenden Zustand als auch nach Fixie- 
rung Sekretvakuolen festgestellt warden. 

Die Farbe der granulierten Oenocyten ist wasserhell; ihr Cytoplasma besitzt 
einen p~-~rert yon etwa 5--5,5 im aktiven Zustand. Ihre Form ist kugelig oder 
elliptoid. Die Zahl der Zellkerne schwankt zwischen 1--3, wobei einkernige 
Zellen stark iiber~egen. Die Kernvermehrung sehein~ amitotiseh nach einem 
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besonderen Typus zu erfolgen; sie konnte in einem Falle beobachtet werden. 
Mitosen lind Zellteilungen waren nicht feststellbar. Die Kerne enthalten meistens 
zwei Nukleoli, oft nur einen, abet manchmal auch drei. 

I n  den Oenocyten konnten Glykogen und Fet t  nachge~qesen werden; die 
Oenocyten kSnnen deshalb jedoeh nicht als Speicherzetlen betrachtet werden. 

W/ihrend der Metamorphose scheinen die Oenoeyten eine wesentliehe Rolle 
als Fermentbildner zu spielen; sie sind am Aufbau der imaginalen 0rgane mal]- 
geblich beteihg~. Den imaginaten Oenocyten kommt neben dem Umbau der 
Trophocyten offensichtlich beim weibliehen Geschlecht eine Funktion bei der 
Eibildung zu. F/it hormonale und exkretorische Funktionen ergaben sich keine 
Anhaltspunkte. 

Die hormonale Steuerung der Oenoeyten scheint dutch die Corpora allata zu 
erfolgen. 
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