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The Postembryonic Development o/ Exocrine Cephalic Glands 
o] Formica pratensis Retz. and Ap i s  melli/ica L.  ( Ins . ,  H y m . )  

Abstract. The postembryonic development of pro-pharyngeal glands, maxillary 
glands, mandibular  glands, post-pharyngeal glands, and labial glands of the 
Formicine an t  Formica pratensis and of (hypo)pharyngeal glands, mandibular  
glands, and  labial (post-cerebral and thoracic) glands of the honey bee, Apis 
melli/ica is described. A revision of the nomenclature of Formicide exocrine 
cephalic glands is proposed. 

Inhalt 

A. Einleitung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  2 
B. Material und  Methoden . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  3 
C. Die Benennung der Formiciden-Kopfdriisen . . . . . . . . . . . . . .  4 
D. Die Entwicklung der Leydigschen Hautdri isen . . . . . . . . . . . . .  9 

I. Die Entwicklung der Formica-Propharynxdrfisen . . . . . . . . . .  10 
II. Die Entwicklung der Formica-Maxillendrfisen . . . . . . . . . . .  16 

III .  Die Entwicklung der $ormica-Mandibeldrfisen . . . . . . . . . . .  19 
IV. Die Entwicklung der Pharynx-  und  Mandibeldrfisen yon Api~ melli[ica 25 

a) Pharynxdri isen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  25 
b) Mandibeldrfisen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  27 

E. Die Entwicklung der Postpharynxdri isen . . . . . . . . . . . . . . .  28 
F. Die Entwicklung und Umgestal tung der Labialdrfisen . . . . . . . . . .  31 

I. Die larvalen Labialdrfisen yon Formica pratensis . . . . . . . . . .  31 
a) Anatomic . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  32 
b) Histologie und  Entwicklung der einzclnen Drfisenabschnitte w~hrend 

des Larvenwachstums . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  32 
c) Produkt ion des Spinnsekrets und  Abbau der Larvaldrfise . . . . .  35 

II .  Der Aufbau der imaginalen Eormica-Labialdrfisen . . . . . . . . .  35 
a) Ausfiihrg~nge . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  36 
b) Reservoir und  Drfiscnschl~uche . . . . . . . . . . . . . . . .  37 

III .  Die Entwicklung der imaginalen Labialdriiscn (Hinterkopf- und  Thorax- 
driisen) yon Apis melli/ica . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  42 
a) Die larvalen iDrfisen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  42 
b) Imaginale Ausffihrg~nge, I-Iinterkopfdrfisen und  Thoraxdriisen- 

Reservoir . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  43 
c) Sckretschl~uche der Thoraxdriisen . . . . . . . . . . . . . . .  44 

1 Z. 3Iorph. Tiere, ]Bd. 63 



2 W.  EMMEtCT : 

G. Diskussion der Ergebnisse . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  46 
Zusammenfassung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  54 
Summary . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  55 
Verzeichnis der Abkfirzungen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  57 
Literatur . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  58 

A. Einleitung 

Die im Kopf miindenden sekretorisehen Drfisen spielen im sozialen 
Leben der staatenbildenden Hymenopteren eine bedeutsame Rolle. Ihre 
Sekrete wirken in vielf£1tiger Weise: Als Verteidigungs- und Schreck- 
stoffe (RoT~ und EISNER, 1962); als chemische AuslSser typischer 
sozialer Verhaltensweisen: Alarmsubstanzen, SchwarmauslSser, Sexual- 
duftstoffe, KSniginnenduftstoff (HAAs, 1952; PAIN, 1961; GARY, 1962; 
WILSON, 1963 ; MASC~WITZ, 1964; HSLLDO~LWR und MASCItWlTZ, 1965) ; 
als Verdauungsenzyme zur extraintestinalen Verdauung (SI~soN, 1960; 
AY~E, 1963); als bestimmende Nahrungsfaktoren bei der Determination 
der Kasten (GSsswALD und B~E~, 1954; RE~]~OLD, 1964; WEAV~, 
1966) und bei der Erhaltung spezifischer Kastenmerkmale (BUTLER, 
1957). 

Zur Aufkl~rung der physiologischen Zusammenh~nge trugen neben 
zahlreichen experimentellen Untersuchungen vor allem auch die an 
den imaginalen Drfisen gewonnenen anatomischen und histologischen 
Befunde bei (SCmEMENZ, 1883; JANET, 1898, 1905; HESELgAUS, 1922; 
BV¢NION, 1928; KtCATXY, 1931; GOSSWALD, 1953; BAUSENWEIN, 1960; 
NEDEL, 1960; u.a.). Der Aufbau des Gesamtorgans, besonders aber die 
Struktur-und die GrSl~enver~nderungen der verschiedenen Drfisen- 
gewebe und Zelltypen erlaubten Rfickschlfisse auf funktionelle Bedeu- 
tung, Funktionswechsel und Intensit~t der Sekretproduktion. 

Zur funktionellen Deutung der imaginalen Driisenstruktur und 
histophysiologischer Befunde erseheint es in vielen Fallen notwendig, 
die Entstehungsgeschichte der Drfisen und ihrer einzelnen Abschnitte 
zu kennen. Im Gegensatz zur Anatomie der im~ginalen Organe wurde 
die Entwicklung der sekretorischen Kopfdrfisen der sozialen Hymeno- 
pteren bisher aber nur selten und lfickenhaft bearbeitet. SCHIEM]~NZ 
(1883 ; bei Apis melli/ica), KARAWAIEW (1898; bei der Ameise Lasius 
/lavus) und GLSCKNER (1954; bei der Ameise Solenopsis [ugax) unter- 
suehten die Entwieklung der Labialdrfisen; sie gelangten zu sehr unter- 
sehiedlichen Ergebnissen, die wiederum nieht mit den Befunden yon 
KOWALEVSKY (1887) an Musciden iibereinstimmen. Die Entwieklung 
der den ,,Leydigschen ttautdriisen" angehSrenden Mandibel- und 
Pharyngealdriisen yon Api~ melli/iea wurde yon Lv~:osc~cs (1956, 
1962a) beschrieben; seine Resultate lassen sich aber nicht mit denen 
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vergleichen, die STABE~'AU (1952) an den Versonschen Drfisen des 
Seidenspinners Bombyx mori erhielt. 

Diese differierenden Befunde liel~en es im Anschlul~ an die histologi- 
schen und histochemischen Untersuchungen yon BAUSENWEIN (1960) 
ratsam erscheinen, die Morphogenese einiger sekretorischer Kopfdrfisen 
neu zu bearbeiten.  Hierzu wurde die yon BAUSENWEIN verwendete 

Wiesenameise Formica pratensis und  zum Vergleieh die Honigbiene 
Apis melli/ica gewahlt. Die vorliegende Arbei~ wird - -  naeh einer 
Revision der Nomenkl~ tu r  der Forrnieiden-Kopfdrt isen - -  die Ent -  
wieklung einiger Leydigscher Hautdrt isen,  der tubulSsen Formica- 
Pos tpharynxdr i i sen  und  der Labialdr/ isen behandeln ;  einige entwick- 
lungsphysiologisehe Befunde an  der LabiMdrfise werden anderweit ig 

mitgeteil t .  

Herrn Prof. Dr. K. G6SSWa~D bin ieh ftir steres Interesse am Fortgang der 
Untersuchungen und seine groBziigige Unterstfitzung sehr zu Dank verpf]ichtet, 
Herrn Priv.-Doz. Dr. G. H. SOmUlDT ffir wertvolle Ratschl£ge. Mein herzlicher 
Dank gilt Herrn Prof. Dr. G. KRAVS~ ffir die Durchsioht des Manuskripts. Ieh konnte 
Leihapparate der Deutschen Forschungsgemeinschaft benutzen. 

B. Material und Methoden 
Die Darstellung bezieht sich mit Ausnahme der Gr51~enangaben in Kap. F, I 

(S. 31) und der Abb. 19~22 auf Arbeiterinnen; vergleichende Untersuchungen 
an den Ameisenm£nnchen und -weibchen erbrachten nut quantitative Unter- 
schiede. Fiir die Angabe des Entwicklungszeitpun~ts wnrden folgende Abkfirzungen 
verwendet: D ~ Deckeln; •p = Zeit des Kokonspinnens; K = Kotabgabe; P 
Puppenh£utung; I ~ Imaginalh£utung (z. B. : Sp ± 6h = 6 Std nach dem Ende 
der Spinnbewegungen; P ± 4d = 4 Tage nach der Puppenh~utung). 

Haltung der Tiere. Die Imagines der untersuchten Ameisenarten Formica 
pratensis, Camponotus herculeanus, Lasius niger und Myrmica laevinodis sowie die 
Vorpuppen und Puppen yon Solenopsis /ugax entstammen Freilandnestern der 
Umgebung yon Wfirzburg. Desgleiehen wurden die Entwicklungsstadien yon 
Formica pratensis zusammen mit Nestmaterial und adulten Arbeiterinnen wi~hrend 
der Brutaufzuchtperiode (etwa Mai bis August) den Nesthiigeln entnommen. Im 
Laboratorium wurden die Proben in eine beleuehtete Blechwanne eingebracht, 
die mit einem feucht gehaltenen, verdunkelten Aquarium verbunden war. Das 
Aussammeln der Brut besorgten die ~ ~ selbst, indem sie Eier, Larven und,,Kokon- 
¢iere" stets in das dunkle Gef~8 transportierten. Die eingesponnenen Vorpuppen 
und Puppen wurden aus dem Gespinstkokon genommen, der nach SCgIMIDT (1960) 
ffir eine vSllig normale Weiterentwicklung nicht nStig ist, und unter konstanten 
Bedingungen yon 84% relativer Luftfeuchtigkeit (RLF) und 28±0,5°C auf- 
gezogen. Die Einstellung der RLF erfolgte mittels einer fibers~ttigten L6sung yon 
Kaliumehlorid in Hygrostatschalen nach ZW6LF]m (1932), in die Kunststoffplatten 
mit ,,Zuchtkammern" ffir 1--3 Tiere eingelegt waren (Abb. 1). Geringere (73%) 
und hShere Luftfeuchtigkeit (88 %) ergaben eine hShere Sterblichkeitsquote. Unter 
den konstanten Bedingungen entwickelten sich 85--90% ~-Vorpuppen (~c~: 60% ; 
~ :  80%) zu Imagines. Die ~-Vorpuppen stol~en 16--20 Std nach beendetem 
Einspinnen den Kotsack aus; yon der Kotabgabe his zur Puppenh~utung benStigen 
sie im Mittel 3 Tage (~c~: 3 Tage 6 Std; 9 9 :3  Tage 3 Std), die Puppenzeit dauert 

1" 
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durchsehnittlich 11 Tage 7 Std (c?c~: 10 Tage 2 Std; 9~: 11 Tage). Um zeit- 
bestimrate ~ ~-Vorpuppen und -Puppen yon Apis melli/ica zu erhalten, wurden 
die innerhalb yon 2 Std in einem normalen Bienenstock gedeckelten Zellen einer 
Brutwabe gezeichnet und die Wabe anschliel~end in einen feuchtigkei~sges~ttigten 
Thermostaten yon 35 ~-0,5 ° C iibertragen. Unter diesen Bedingungen erfolgt die 
Puppenhgutung etwa 3,5 Tage nach dem Deckeln; die PupI0enzei~ betr/igt 
7,5--8 Tage. 

Pr~iparationstechnik und Kerngr6flenmessungen. Unfixierte totale Drfisen 
wurden mit Carmin-Essigsgure, in Carnoyscher Fliissigkeit fixierte 0rgane mit 

Abb. 1. Hygrostatschale mit eingelegter Kunststoffplatte, die 21 numerierte 
Bohrungen (.,Zuchtkammern") aufweist 

alkoholischer Boraxkarminl6sung, Parakarmin, 0,25--1%iger w~Briger Thionin- 
16sung (I~oM~IS, 1948) oder nach FEVLGE~ gefgrbt. Zur Anfertigung yon Paraffin- 
Serienschnitten wurden pro Entwieklungsstufe (K, K + 0 , 5 d  etc.) 3--10 Tiere 
verwendet. Als Standard-Fixiergemiseh fiir alle Stadien eignete sieh die Carnoysehe 
Flfissigkeit. Fiir besondere Probleme leisteten 8%iges Formol sowie die Fixierge- 
misehe n&eh Du~oscQ-Bt~ASlL und KARL gute Dienste. Als Zwisehenmedium diente 
Methylbenzoat. Fgrbungen wurden mit tI~ima~oxylin-Eosin (HE), Galloeyanin- 
Eosin, Eisenhi~matoxylin (nach I-~EIDENtIAIN), Azan sowie mit dem Feulgensehen 
t{eagens durchgefiihrt. Schnittdicken: 6--20 B- Auf sgmtliehen Abbildungen yon 
Sagittalschnitten ist das Vorderende nach links orientiert. - -  Die Kernvolumina 
wurden nach Umril3zeichnungen unversehi'ter, regelmi/l~ig geformter Kerne als 
I~otationsellipsoide nach der Formel V ~ 4 / 3 ~  ab 2 berechnet. Jede Stichprobe 
umfaBte 50--100 Kerne, die normalerweise dem Gewebe eines Tieres entstammen. 
Lieferte in Ausnahmef/~llen ein Objekt weniger giinstige Kernumrisse, so wurden 
die KerngrSi3en mehrerer gleichaltriger Tiere verwendet. Die Klasseneinteilung 
erfolgte auf logarithmischer Basis (HINTZSCtIE, 1945). Die Mittelwerte m u n d  
deren dreifacher mittlerer Fehler 3 s m wurden nach CAVALLI-S~'oI~Z~. (1964) berechnet. 

C. Die Benennung der Formiciden-Kopfdriisen 
Die bisher  ve rwende ten  Bezeichnungen ffir die sekretor ischen Kopf-  

drfisen der  Ameisen (vgl. Tabe]le l ,  S. 5) differieren vor  a l lem in 
zwei Punk ten ,  in denen die Uberzeugung  des jeweil igen Autors  hinsicht-  
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lieh der Mfindung dieser Organe zum Ausdruek kommt:  1. Die im 
hinteren Kopf liegenden B/isehel yon Driisensehl/~uehen werden ent- 
weder als Pharyngealdriisen (Mfindung in den Pharynx) oder als 
Postpharynxdriisen (Mfindung hinter dem Pharynx in den 0sophagus) 
bezeiehnet. 2. Ffir die am Pharynxvorderende mfindenden Driisen 
werden die Bezeiehnungen Maxillardriisen (dem Maxillensegment 
zngeh6rig) und vordere Pharynxdriisen gebraueht. 

MEIN~RT (1861), der die Hautdriisen und die Postpharynxdrtisen der Formi eiden 
erstmals besehrieb, benannte die fiinf im Kopf miindenden Sekretdriisen yon 
Formica ru/a hash der anatomischen Lage ihrer Dri~senacini. LVBBOeI~ (1877) 
bezeichnet die eine yon ihm erw~hnte Kopfdriise (cephalic salivary gland) nach 
ihrer Funktion. Von diesen Autoren unterscheidet sieh JA~EW insofern, als er die 
wahrscheinliche morphotogische Zugeh5riglceit zu den Kop/segmenten in das Blickfeld 
rfickt: den Mfindungsort der Driisen-Ausfiihrkan~ile, d.h. den Entstehungsort der 
Organe im Verlauf der Embryonal- und Postembryonalentwicklung. Neben den 
zuniichst als Pharyngealdriisen (JANET, 1894a, b), spi~ter als Postpharyngeal- 
drfisen (JANET, 1898, 1899, 1905) bezeichneten Systemen finder er nur drei weitere 
Driisen, die den Kiefersegmenten zugeordnet werden. Er gelangt zu der Auffassung, 
dab jedem Kopfsegment eine paarige Gruppe yon Hautdriisen zukomme ,,mit 
Ausnahme einiger, we diese nieht entwickelt sind" (JANET, 1894b). Diese Gruppe 
von Hautdriisen sei, ebenso wie das Nervensystem, die Muskulatur und die Sinnes- 
organe, kennzeichnend fiir die Begrenzung der einzelnen Kopfsegmente. Die 
Janetsehe Driisenterminologie wurde in der Folgezeit yon den meisten Autoren 
iibernommen (BERNARD, 1951; GOSSWALD, 1953; OTTO, 1958a, b; BAUSENWEIlg, 
1960; u.a.), aul~er dag OTTO (1958a) die Labialdriise n~ch ihrer anatomischen 
Lage als ,,Thoraxdriise" bezeichnet. Nach B~GNIO~ (1927) geh6ren die Janetschen 
,,Maxillardriisen" allerdings dem Pharynx an. 

Wegen der Brauehbarkeit  bei Itomologievergleiehen hat  die Janet-  
sehe Benennung der Dr/isen nach ihrer morphologischen Zugeh6rigkeit 
zu einem best immten Segment zweifellos Vorzfige gegenfiber einer 
Benennung nach der anatomisehen Lage (z.B. ,,Brustdrfisen", ,,Thorax- 
drfisen"), die bei den versehiedenen Insektengruppen stark variieren 
kann, oder nach der physiologisehen Bedeutung (z.B. ,,Speichel- 
drfisen"), die vielfaeh nieht bekannt  ist. 

Von den Kopfdrfisen der Formiciden tragen demnach die Labialdriisen, 
die mit  dem unpaaren Ausffihrgang auf dem hinteren Absehnitt des 
Labiums mfinden, ihren Namen zu Recht. Dasselbe gilt ffir die Mandibel- 
driisen, die an der inneren Basis der Mandibel nach auBen ffihren. 

Anders verh~ilt es sieh mit  den Janetschen ,,Maxillardrfisen". Weder 
die Mfindungsstelle ihrer Ausffihrkan/~lchen, die fiber ein eingebuchtetes 
Cribellum unmittelbar ve t  dem Pharynxvorderende seitlich in die 
Mundh6hle ffihren (Abb. 2, PrPhDr), noeh die Lage der Drfisenacini 
(Abb. 3; vet den Dr/isenzellen der Mandibeldrfise, MdDr) berechtigen 
dazu, diese Drfise dem Maxillensegment zuzureehnen. Auf Grund der 
vergleichend-anatomischen Befunde yon OTTO (1958b) an Imagines 
yon Formica ruJa und Apis melli/ica, die dutch die unten dargestellte 
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Entwieklungsgesehieh te  best / i t igt  werden konnten ,  s ind diese Drfisen 
den (Hypo- )Pharyngea ldr f i sen  der  Honigbiene  (und der  i ibr igen Apiden ;  
BuG~xo~, 1928) homolog.  Deshalb,  und  weft sie vor dem P h a r y n x -  
vorderende  miinden,  werden sie in Ubere ins t immung  mi t  B u a N i o ~  
wohl a m  t re f fends ten  als Propharynxdriisen bezeiehnet .  

Dr 

PrPhE 

M 

Abb. 2. Die sekretorischen Kopfdrfisen einer imaginMen Arbeiterin yon Formica 
pratensis. GeSffneter Kopf und Prothorax in Dorsalansicht. Muskulatur, 0sophagus 

und ]inke Propharynxdrfise entfernt. Leicht sehematisiert. 35 × 

Die Bezeichnung ,,Maxillardriisen" lgl3t sich nur aus der Auffassung JAs~Ts 
von einer segmentalen Driisenanordnung verstehen. Wie eigene Naehuntersuehungen 
an den yon JA~T (1898, 1905) bearbeiteten Ameisen Myrmica laevinodis (Syn. : 
Myrmica rubra) und Lasius niger bestgtigten, ist bei diesen Arten neben den Labial- 
und den Mandibeldriisen kein drittes Kieferdriisenpaar entwiekelt. Die bei Formica 
auftretenden ,,Kehldriisen" (MEIXERT) fehlen. Dementspreehend k~men fiir JANET 
als Driisen des Maxillensegments nut die Propharynxdriisen in Fr~ge; ihre 
Miindungsstelle wird dem Maxillensegment zugereehnet. 

Als eigentl iehe Maxillendriisen k6nnen nu t  die Meiner tschen , ,Kehl-  
dr t i sen"  angesehen werden.  Die Kang lehen  dieser paar igen  Gruppe  von 
Drfisenzellen mfinden auf  einer siebfSrmig durehlSeher ten  P l a t t e  a m  
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/~ugeren H i n t e r r a n d  der  Mandibeln,  ,,an der  dorsoven t ra len  Gelenk- 
m e m b r a n  des maxi l l a ren  St ipes"  (B]~c~:, 1959). I n  Kopf -Que r sehn i t t en  
l iegen die Dri isenaeini  h in te r  der  In f rabueea l t a sehe  (Abb. 3), zwisehen 
dem u n p a a r e n  Ausf i ihrgang der  Labia ldr i i sen  und  den Aeini  der  
Mandibeldr i i sen .  

Sehl ieNieh bedar f  noeh das  P rob lem der  Miindung der  , ,hinteren 
P h a r y n x d r t i s e n "  (BuGNms¢, 1927) einer Kl£rung.  

Abb. 3. Querschnitt durch den Kopf einer Arbeiterin von Formica pratensis in 
HShe der Infrabuccaltasche (IBT). Zeichn. naeh GMloc.-Eosin gef~rbtem Pr~parat. 

Ca. 70 × 

Hierzu wurden die KSpfe imaginaler 5~, ~ 9 und ~ ~ yon Formica pratensis 
und Camponotus herculeanus, einer verwandten Formicine, pr~pariert und histo- 
logisch bearbeitet. Es ergab sich ein fibereinstimmendes Bild. Der Pharynx besteht 
aus einer kri~ftig sklerotisierten, ventralen Grundplatte, die sich yore Vorderende 
bis zur Mitte allm~hlich verschm~lert, um nach hinten wieder breiter zu werden 
(Abb. 16, S. 28). Dieser hintere Abschnitt wird beiderseits von einer starken 
Cuticularspange (CSp) eingefaBt, die mit ihrem Ende das Hinterende des Pharynx 
markiert (Pharynx und 0sophagus unterscheiden sich in der histologischen 
Struktur). Median reicht die Grundplatte nicht so weir zurfick; an dem ovMen 
Ausschnitt setzt der ventralw~rts, leicht schr~g abgehende 0sophagus an (vgl. 
Abb. 17a, S. 29). Das dorsMe Pharynxdach wird dureh eine kr~ftige Membran 
dargestellt. Sie geht im Bereich der Cuticularspangen lateral nicht mehr direkt 
in die Grundplatte fiber, sondern w61bt sich zu einer nach dorsal und median 
auslaufenden Falte auf, welche den Mfindungsabschnitt des Drfisensammelkanals 
darstellt. 

Die Dri isen mi inden  also in den , h i n t e r e n  P h a r y n x " .  Sie sollen 
deshalb als , ,hintere Pha rynxdr f i s en"  oder  Postpharynxdri~sen bezeichnet  
werden,  obwohl  dieser Begriff  bisher  mi t  der  Vorstel lung,  die Driise 
mi inde , ,hinter  dem P h a r y n x " ,  ve rbunden  war.  Dutch  diese Benennung 
k6nnen aber  a m  sichersten Verwechslungen mi t  den Propharynxdr f i sen  
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und  Homologis ie rungen mi t  den Apis-Pharyngealdriisen vermieden  

werden.  

D. Die Entwicklung der Leydigschen Hautdriisen 

Die P ropha rynx- ,  Maxil len- und  Mandibeldr t i sen  yon Formica 
pratensis sowie die zum Vergleieh un te r sueh ten  P h a r y n x -  und  Mandibel-  
dri isen yon Apis melli/ica geh5ren dem T y p  der  , ,Leydigsehen H a u t -  
drf isen" (LuKoSCHUS, 1962a) an. Sie stel len aus einzelnen ,,Drfisen- 
e lementen"  (WEBEI~, 1954) zusammengese tz te  , ,Komplexdr f i sen"  dar,  
deren Drfisenzellen je ein ausffihrendes Sekretkan/~lehen entsenden.  

Ober die Entstehung der Leydigsehen Hautdrtisen existieren bisher nur wenige 
Untersuehungen. Sie riicken vor allem die Fragen naeh der Zahl der Zellen, die am 
Aufbau eines Drfisenelements beteiligt sind, naeh ihrer Herkunft und spgteren 
Differenzierung in den Vordergrund. In der Entwieklung der Versonschen Driisen 
yon Bombyx mori (S~ABE~AV, 1952) entstehen aus einer Stammzelle drei Element- 
zellen: Aus einer ersten differentiellen I~{itose mit senkrechter Spindelstellung geht 
eine basale Toch~erzelle hervor, die den kleins~en Kern aufweist, spgter apikalwgrts 
wandert und zur Kanalzelle wird; eine zweite differentielle Teilung der anderen 
Toehterzelle mit ebenfalls senkrecht gestellter Spindelachse sondert Driisen- und 
Sehaltzelle voneinander. Naeh STABElgAU zeigen sieh deutlieh Parallelen zur 
Entwieklung der Sehuppenapparate (STossBERO, 1938) und der Borstenapparate 
(HE~I~E und RS~scI~, 1951) des Insektenfliigels. Die H~utungsdriisen der pupalen 
Triehopteren-Fliigel bestehen naeh RS~scI~ (1954) ebenfalls aus drei Zellen, der 
Driisen-, Sehalt- und Kanalzelle. Demgegeniiber werden die Drfisenelemente der 
Hautdrfisen (,,Einzeldriisen") bei Rhodnius prolixus aus vier Zellen gebildet 
(WmoLESWORTI~, 1959): Neben der grol3en Driisenzelle ist eine sehr kleine Zelle 
vorhanden, die wahrscheinlieh die Driisenhiille bildet; zwei weitere Zellen stehen 
zur Ausbildung des Ausfiihrkanglchens in Beziehung. In der Entwieklung der 
Pharynxdrfisen (HypopharyngeMdrfisen: S?¢ODOaASS, 1956; Futtersaf~drtisen), der 
Mandibel-, Tergit- und Duftdriisen yon Apis melli/ica sollen nach LVKOSCHVS 
(1956, 1962a) aus jeder Stammzelle des Driisenelements im Verlauf yon vier 
differentiellen Zellteilungen fiinf Zellen gebildet werden: eine degenerierende Zelle, 
die Driisen-, Schalt- und Kanalzelle sowie eine Epithelzelle. Das yon Lvi~osei~vs 
erarbeitete Entwieklungssehema, das aueh die Epithelzellen als Abk6mmlinge 
yon Driisenstammzellen ansieht, stimmt Mlerdings nieht mit dem yon ST~B~AV 
dargelegten iiberein; vielmehr zeigt es eine Bildungsverwandtsehaft mit dem yon 
HnNKn und PogL~¥ (1952) experimentell bewiesenen Ablauf der Schuppenbildung 
bei Ephestia ~i~hniella. 

Aus diesen sehr unterschiedl ichen Befunden  ergeben sich ffir die 
im folgenden darges te l l te  Entwicklungsgeschichte  der  Kopfdrf isen  vom 
Leydigschen Dr~isentyp eine Reihe yon F rage n :  Wieviele  verschiedene,  
di f ferenzierbare  Ze l l typen  en ts tehen  aus einer Imagina l -  oder  S t a m m -  
zelle ? Tre ten  verschiedene Spindels te l lungen auf, kann  ihre Abfolge 
mi t  der  Bi ldung bes t immte r  Ze l l typen  in E ink lang  gebrach t  werden ? 
Wie  differenzieren sich die einzelnen Zel l typen  zu den sp/iteren Teilen 
der  Drf isenelemente ? W e r d e n  eigene Ausf i ihrsys teme der  Gesamtdrf ise  
(gemeinsamer Ausff ihrkanal ,  Reservoir ,  Cribellum) durch  , ,Epi thel-  
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zellen" gebildet, die sich aus den Stammzellen absondern, oder durch 
Epidermiszellen, die zwischen den Stammzellen eingelagert sind ? 

I. Die Entwiclclung der Formica- Propharynxdri~sen 
Die imaginale, paarige Propharynxdri~se I besteht aus etw~ 150--300 rundlichen, 

locker zusammenliegenden Drfisenzellen (Abb. 2, 3), deren grol3er Kern und d~s 
rein vakuolisierte Cytoplasma eine starke Basophilie zeigen. Das intraze]lul~re 
Sekretkan~lchen jeder Drfisenzelle geht in ein langes, sehr dfinnes extr~zellul~res 
Ausffihrkan~lchen fiber, das meist noch die kleinen Kerne der ,,M~trixzellen" 
erkennen li~13t. Es mfindet auf einem, vom seitlichen )/[undrand keulenfSrmig 
eingebuchteten Cribellum. 

I m  Verlauf der Mitosenperiode der Vorpuppe, also zwischen der 
Kotabgabe (K) und K ~ - 2 d  treten in der Epidermis der spi~teren 
Pri~oralhShle und des Pharynx eine grol~e Zah] yon Mitosen mit ver- 
schieden gerichteten, vorwiegend tangentia]en Spindelachsen auf. Die 
Anlage der Propharynxdrfise hebt sich erstmals bei K ~- 2 d vom iibrigen 
Epithel ab: als abgegrenzter Bereich kleiner, leicht radial angeordneter 
Zellen mit  ellipsoiden Kernen (Abb. 4a), im hintersten, ~u~ersten 
Winkel des ventralen Blatts der Mundanlage. W~hrend die Zellkerne 
der umliegenden Epidermiszellen bis zur Puppenh~tutung (P) eine 
schmal-l~ngliche Form annehmen, bleiben die Kerne der Drfisenanlage 
weiterhin rundlich-ellipsoid, ihr Volumen vergrSl~ert sich nicht (Abb. 8). 
Unmittelbar nach der Puppenhi~utung dagegen (bis P ~- 0,5d) nimmt 
die Zell- und KerngrSl~e der kompakter  gewordenen Drfisen-Imaginal- 
scheibe sprungha~t zu (Abb. 4b, 8); die Kerne sehen vSllig gleichartig 
aus, lassen also weder GrSl~en- noch Strukturunterschiede erkennen. 
Mit Beginn der Puppen-Mitosenperiode wenige Stunden nach P inva- 
giniert das Anlagenepithel zu einem halbkugelfSrmigen S~ckehen mit 
innerem Hohlraum. Bei P -~  l d sind aus zahlreichen Mitosen mit 
senkrechter Spindelstellung - -  deren di~ferentieller Charakter sich an 
den bereits in der Telophase unterschiedlich grol~en Tochterkernen 
zeigt - -  verschiedene Kernsorten hervorgegangen: Neben l~nglich- 
ellipsoiden Normalkernen mit  vielen Chromozentren im mittleren 
Epithe]bereich haben sich basalw~rts kleine, globul£re, intensiv basophil 
gefi~rbte Kerne abgegliedert (Abb. 4 e; Kkl); sie liegen am (dem KSrper- 
innern zugewandten) Innenrand des S£ckchens. Etwas sp~ter treten 
daneben eine Reihe kleinerer, basophiler ,,Chromatinkugeln" auf, die 
stets zu mehreren zusammenliegen und yon anliegenden Phagocyten 

1 Die imaginale Anatomie der Propharynx-, der Maxillen- und der Mandibel- 
driisen yon Formica pratensis und anderen Ameisenarten ist bei JA~T (1894b, 
1898, 1905), GSSSWAnD (1953), OTTO (1958a, b), BECK (1959), BAUSENWEI~ (1960), 
FORBES und McF~RLA~E (1961) u.a. eingehend beschrieben. Sie soll bier nur soweit 
dargestellt werden, als dies zum Verst~ndnis der Driisenentwicklung notwendig 
erscheint. 
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aufgenommen werden: die Degenerationsprodukte der kleinen Kerne! 
Gleiehzeitig erscheinen nun neben den senkrechten in geringerer Zahl 
aueh waagerechte Spindelstellungen, aul3erdem vereinzelte schri~ge 
Spindeln. Bei P ~-1,5d iiberwiegen die sehr/~g gestellten Spindelachsen 
gegenfiber den tangentialen; senkreehte Spindeln shad nur noch ver- 
einzelt vorhanden. Bei P-k  2d sind keine Mitosen mehr zu sehen. 

Pyk 

Abb. 4a--d. Frfihe Entwieklung der Formica-Propharynxdrflse (~). Sagittal- 
schnitte durch die Anlage bei: a K~-2,5d, b P~-0,5d, c P + l d ,  d P+2d .  
Grenzen des Anlagenbereichs durch / /  markiert. Bei P~-2d k6nnen bereits 

4 Kerntypen unterschieden werden. Zeichn. nach Galloc.-Eosin gef~rbten 
Pr~paraten. Ca. 450 × 

Diese Spindelverteilung in den ersten beiden Tagen naeh der Puppenh~iutung 
(Abb. 5) entsprieht etwa der von LuxoscRvs (1962a) in der Entwicklung der 
Pharyngeal- und der 3landibeldrfisen von Apis melli]ica gefundenen. In jeder 
Entwicklungsstufe (P, P-~0,5d etc.) yon Formica pratensis wurden vier Driisen- 
anlagen ausgez~hlt; infolge der geringen Zellzahl der Anlage ist auch die Mitosenzahl 
nur klein. 

Bis P + 2d 1/iBt das Anlagenepithel verschiedene Schiehten erkennen 
(Abb. 4d): a) eine kernlose Apikalzone, b) eine mittlere Zone mit 
kleinen, langgestreckten Kernen, unter die auch gro6e Kerne verstreut 
sind und c) eine basale ,,Rindenzone" mit mehreren Kernsehichten. 
Zwischen P ~ - 2 d  und P - k 3 d  heben sich die Zellen der Rindenzone 
yon denen der mittleren Zone ab (Abb. 6): Die kernlose Apikalzone 
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P P÷Q5d P+Id P+1,5d P+2d 

Abb. 5. Verteilung der Spindelstellungen in der Anlage der Formica-Propharynx- 
driise yon ~-Puppen. Die punktierte Fl~che deutet das zeitliche Auftreten 
degenerierender Kerne an. - -  senkrecht, - - -  tangential (waagrecht), - . - .  schr~g 

zur Oberfl$che des Anlagenepithels stehende Mitosespindeln 

Abb. 6. Sagittalschnitt durch die Anlage der Formica-Propharynxdrfise (~) bei 
P-~3d. Basal-, Drfisen-, Schalt-, Kanal- und Epithelzellen sind durch Lage, 
GrSBe und F~rbung charakterisiert. Kanal- und Epithelzellen bilden die Cribellum- 

an]age. Galloc.-Eosin. 500 × 

erweist sich nunmehr  als hohes Epithel  schmaler Zellen, in deren 
Bgs~labschnitt  die kleinen und die groBen Kerne der vorherigen Mittel- 
zone liegen, als Anl~ge des Cribellums. Die Zellen der ngehst inneren 
Schicht haben sich voneinander  getrennt  und stark verlg~ngert - -  ihre 
Aktivit/ i t  bei P ~ - 3 d  pragt  sich in einem Gipfe] der Kernvolumen- 
entwieklung ~us (Abb. 8) - - ,  so daB sie als dfinne, paralle] gerichtete 
Plasm~f&den die Verbindung zwisehen Cribellum~nlage und ehemaliger 
Rindenzone herstellen. Diese l~l~t drei Kernschichten unterscheiden: 
~) GroBe ellipsoide, nu t  gering fgrbbare (helle) Kerne ira basalen Zell- 
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absehnitt  der f~dig verl/~ngerten Zellen; b) groge ellipsoide basophile 
Kerne der unmittelbar ansehlieBenden Zellsehieht und e) kleinere, 
ebenfalls dunkle Kerne am Innenrand der Driisenanlage. 

Die Anlage der Propharynxdrfisen zeigt also [iin] Kerntypen.  Es 
erhebt sieh die Frage, inwieweit diese den drei (STABE~AU, R6?CSCH) 
bzw. vier (LvKoSCHUS, WmGL~SWORT~) Zelltypen der besehriebenen 
Drfisenelemente homologisiert und damit  entspreehend benannt werden 
kSnnen. Als Driisenzellen erweisen sieh bereits bei P d -4d  die mittleren 
Zellen der I~indenzone (vgl. Abb. 7a, DZ). Ihr  Cytoplasma enth/~lt nun 
eine bis mehrere groge Sekretgranula, die im histologisehen Sehnitt 
als Vakuolen erseheinen; ihre grogen dunklen Kerne sind nieren- bis 
siehelf6rmig, im Gegensatz zur rundliehen bis ellipsoiden Kernform der 
anderen Zelltypen. Die in Riehtung zum Cribellum ansehliegenden 
Zellen des Drfisenelements wgren dann als kanalbildende Zellen anzu- 
sehen. Dem Beispiel yon S T A ~ A U ,  RS~SCI~ und Lv~osc~us  folgend 
mfigte der erste der drei in Frage kommenden Zelltypen als Schaltzellen 
(Kanalzellen I) bezeiehnet werden; sie sind dureh Jhren grogen hellen 
Kern und dureh das langgestreekte Cytoplasma eharakterisiert (Abb. 6, 
SZ). Ein zweiter, am Aufbau des Ausfiihrkan/~lehens mitbeteiligter 
Zelltyp, die im Miindungsbereieh des Kan/tlehenbfindels auftretenden 
Kanalzellen (Kanalzellen II, KZ) wi~ren ebenso in der Cribellum- 
anlage zu suehen wie die Epithelzellen (EZ). 

Eine Entseheidung, weleher der beiden Zelltypen der Cribellumanlage als Kanal- 
zelle anzuspreehen ist, l~13t sieh auf Grund der Lage der Zellkerne nieht treffen. Auch 
die Zahl der Zellen gibt keine Hinweise, denn das Verhgltnis yon groBkernigen zu 
kleinkernigen Cribellumzellen zu Driisenzellen ist etwa 1 : 1 : 1. Ein Vergleieh mit der 
Entwieklung der Apis-PharyngeM- und -Mandibeldriise zeigt jedoeh, dab die den 
Ausfiihrkaniilehen anliegenden Kerne der Kan~lzellen stets kleiner sind als die der 
,,Epithelzellen" (vgl. Abb. 14). Entspreehend diirften ~ueh die kleineren Cribellum- 
kerne der Formica-Propharynxdrfise den Kanalzellen, die grSl~eren den Epithelzellen 
angehSren. 

Uberrasehend ist das Auftreten eines bisher nieht besehriebenen 
ZeUtyps, der den Driisenzellen basal anliegt. Er ist auger dutch seine 
Lage noeh dureh sein stets einheitlieh strukturiertes, leieht basophiles 
Cytoplasma und den kugeligen Kern eharakterisiert. Naeh seiner 
basalen Lage, die eine Beteiligung an der Ausbildung des extrazellul~ren 
Ausfiihrkan/~lehens aussehliel3t, soll er als Basalzelle (BZ) bezeichnet 
werden. 

Im Verlauf des vierten Tages naeh der Puppenhgutung werden die 
Sehaltzellen aueh basalw£rts verlgngert, so dab die hellen Kerne etwa 
in die Mitte der nun str/~hnig erseheinenden Zellf/~den riieken (Abb. 7). 
Sie entwiekeln sieh zu den extrazellul/~ren Ausffihrkan/~lehen. Aueh 
die Kanalzellen lassen L/ingsversteifungen erkennen: Sie differenzieren 
sieh im spgten Puppenstadium zu den apikalen Enden der Ausffihr- 
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Abb. 7a--c. Sp~itentwicklung der Formica-Propharynxdrfise (~). Sagittalschni~te 
durch die basalen Zellschiehten bei: a P q- 4d, b P q- 5 d, c P q- 6 d. Zeichn. nach 

GMloc.-Eosin gefiirbten Pr~iparaten. Ca. 900 × 

kaniilchen, zu einem Paket lest miteinander verschmolzener kurzer 
RShrchen. Ihre Kerne werden bis zur Imaginalh~utung immer undeut- 
licher, ohne jedoch v611ig zu versehwinden. 

Anders als bei den Kanal- und Schaltzellen nimmt das Volumen der 
Drfisenzellen, die eine enge Bindung an umgebende Trophocyten zeigen 
(Abb. 7), in tier spi~ten Puppenentwicklung m~chtig zu; gMchzeitig 
w~chst ihr Kernvolumen durch Endomitosen (zunehmende Nucleolen- 
zah]) etwa auf das 16fache an (Abb. 8). Ihr  Cytoplasma enthglt welter- 
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Abb. 8. Kernvolumeniinderungen der einzelnen Zelltypen in der Entwicklung 
der Propharynx-, Maxillen- und Mandibeldriise von Formica pratensis (~). Mittel- 
werte aus 50 60 Kernvolumina. 3facher mittlerer Fehler, Iiir Mle Mittelwerte 
etw~ gleich groB, der L?bersichtlichkeit wegen nur fiir die Stamm- und die Driisen- 
zellen angegeben. Driisen-Stammzellen, - . - .  B a s a l z e l l e n , -  Driisenzellen, 

- - -  Schaltzellen, . . .  Kanalzellen, e . .  Reservoirzellen 

h in  grSl~ere S e k r e t g r a n u l a ,  wi rd  a b e r  kurz  v o r  de r  Imag ina lh /~u tung  
s e h a u m i g  u n d  z u n e h m e n d  basophi l .  
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Besonders anffMlend ist die Bindung der BasMzellen an die Drfisen- 
zellen. Konnten bereits bei P d-3 d mitunter Zellverbindungen zwisehen 
den beiden Zelltypen beobaehtet werden, so treten diese bei P - ~ 4 d  
deutlieh in Erscheinung: Die leieht yon den Driisenzellen abgerfiekten 
Basalzellen entsenden ans ihrem zugespitzten, apikalen Pol einen 
kr£ftigen Plasmastrang, der dureh eine basale 0Ifnung der Drfisen- 
zellmembran in deren Cytoplasma his in unmittelbare Kernn/~he vor- 
dringt (Abb. 7a); bei P d- 5d zeigt diese Plasmabriieke eine deutliche 
Begrenzung, aus ihrem Innern seheint sie ein feines Kan/~lehen in die 
Driisenzelle zu entlassen (Abb. 7b). Bei P - ~ 6 d  zeigt sieh folgendes 
(Abb. 7 e): Das yon der zunehmend reduzierten BasMzelle ausgesandte 
Kan/~lehen zieht naeh dem Eindringen in die Drfisenzelle in einer 
leiehten Biegung am Zellkern vorbei. Es erweitert sich in diesem Bereieh 
etwas, erh/~lt eine kn6tehenf6rmige Struktur und durehdringt eine 
hellere, dem Zellkern anliegende Plasmazone; unter leiehter Biegung 
verengt es sieh im apikMen Absehnitt der Drfisenzelle und verl~gt diese 
alsbMd als extrazellul/~res Kanglehen. In den letzten Tagen der Puppen- 
entwieklung erhalt das intrazellulgre Kanalehen seine imaginMe Struktur, 
wie sie yon STEI¢~ (1962) an den Mandibeldrfisen von Bombus besehrieben 
wurde. Zur Zeit der Imaginalhgutung k6nnen die BasMzellen nut  noeh 
selten als winzige, untereinander dutch feine F~den in Verbindung 
stehende AnMngsel der Driisenzellen gefunden werden. 

Die Funlction der [iin/ Zelltypen im Verlauf der Entwicklung der 
Driisenelemente I/iBt sich also folgendermal3en umgrenzen: 

Die Driisenzellen wachsen unter starker Zunahme ihres Volumens 
und ihrer Basophilie sowie unter Ver~nderung ihrer Plasmastruktur  
m/ichtig an. Die Basalzellen geben nahezu ihr gesamtes Cytoplasma 
fiber einen breiten Plasmastrang an die Drfisenzellen ab, ohne von 
diesen vollstgndig resorbiert zu werden. Sie entfMten ihre grSgte 
Aktiviti~t in der Mitre der Puppenperiode (Abb. 8 ; gr6gtes Kernvolumen 
bei P @ 5 d ) .  Wahrscheinlich sind sie am Aufbau des intrazellul~ren 
Driisenkan~lchens beteiligt. Die SchaltzelIen, von verschiedenen Autoren 
als ,,Matrixzellen" bezeichnet, bauen den proximalen, weitaus gr6gten 
Abschnitt des extrazelluli~ren Kanglchens auf und verbinden so die 
Drfisenzellen mit dem Cribellum. Die Kanalzellen bilden den distalen 
Abschnitt des Sekretkan/~lchens. I m  Fall der Formica-Propharynxdrfisen 
lagern sie sich mit den Epithelzellen zum keulenfSrmigen Cribellum 
zusammen. 

II .  Die Entwic]clung der Formica-Maxillendriisen 

Die imaginale, paarige Maxillendri~se unterseheidet sich yon der Propharynx- 
driise einerseits durch die geringere Anzah] yon Driisenelementen (50--100), 
andererseits dadurch, dab das Cribellum nicht eingesttilpt ist. 
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Erst wenige Stunden nach der Puppenhiutung lggt sich der Anlage- 
bereieh der Driisen v o n d e r  umgebenden Epidermis dadurch abgrenzen, 
da6 erste Mitosen mit senkreehter Spindelstellung auftreten. Wie in 
der Entwieklung der Propharynxdriisen wandert einer der zwisehen 
P @ 0,5d und P 4-1 d entstehenden Toehterkerne zum basalen Zellpol, 
zerfallt und wird yon anliegenden Phagocyten aufgenommen; die 

! Pyk Kgr I 

!:;~ ?i~:~. : ~!~:i:~ ~:'~:~c, , ~ : " i  ~:!~{ 

~ . ~ . : ~ ~ ~ ~  , ~!:, 

C ~ z ~ " ~ ' ~ Z  EZ "~'~,~i~ ;°~°" 
E 

Abb. 9a d. l~riihe Entwicklung der Formica-Maxillendrf~se (~). Sagittalschnitte 
durch die Anl~ge bei: a F~-0,5d, b P+2d,  c P-~3d, d P-F5d. Anl~genbereieh 
dutch ~/~/ markiert. Bei P-t-2d lassen sich die einzelnen Zelltypen noch nicht 

eindeutig identifizieren. Zeichn. nach Galloc.-Eosin gefgrbten Prgparaten. 
Ca. 350 x 

anderen abgegliederten, gro6en Tochterkerne bleiben im mittleren 
Epithelbereich liegen (Abb. 9a). Die Abfolge der Teilungsspindeln 
zwischen P und P 4 - 2 d  entspricht etwa der in Abb. 5 (S. 12) dar- 
gestellten (Propharynxdrfise). Bei P _L 1,5d fallen neben den vorwiegend 
schr/~g gestellten Mitosen eine Reihe yon eng anein~nder liegenden, 
ebenfalls schr/~g zueinander stehenden Kernpaaren auf, die sich often- 
sichtlich in der Metaphase der Kernteilung befinden. Diese ,,Zwillings- 
kerne" differieren nach GrSge und F/irbung: Die iiuBeren sind kleiner 
und dichter strukturiert;  sie diirften die Kanalzellen darstellen. Die 
grSgeren inneren Kerne wgren dann als Schaltzellkerne anzusprechen. 

2 Z.  M o r p h .  T ie re ,  ]3d. 63 
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Bei P d-3d lassen sieh die fiinf differenzierbaren Zelltypen deuthch 
erkennen: Die Schaltzellen als diinne, im apikalen Zellabschnitt von- 
einander gel6ste Plasmastr/~nge mit sehwaeh fKrbbaren groBen Kernen 
(Abb. 9@ Die basophilen Kerne der basalw/~rts anliegenden Driisen- 
zellen und besonders die der randst/~ndigen Basalzellen sind zu dieser 
Zeit wesentlich kleiner (Abb. 8). Der Miindungsbereich der Driisen- 
anlage enth/~lt entspreehend der Propharynxdriise zwei Kerntypen:  

Abb. 10. Sagittalsehnitt duroh die Anlage der Formica-Maxillendriise (~) bei 
P + 7 d. Die kleinen BasMzellen hiingen den Driisenzellen an. Galloe.-Eosin. 500 × 

a) Kleine stark basophile Kerne, die aneinander gereiht fast unmittelbar 
am Epithelrand liegen; sie diirften den Kanalzellen zugehSren ; b) gr6Bere 
hellere Kerne, die sieh weiter innen, zwisehen den Plasmastr/ingen der 
Sehaltzellen linden und als Kerne der Epithelzellen zu deuten sind. 
Besonders auffallend in dieser Entwieklungsstufe ist das Auftreten 
einer groBen Zahl yon pyknotisehen Kernen; deren basophile Chromatin- 
reste werden yon Phagoeyten aufgenommen, die mitunter sogar zwisehen 
die Plasmastrgnge der Sehaltzellen eindringen (Abb. 9e). Ein ent- 
spreehender Kernzerfall im Miindungsbereieh der sp/~teren Ausfiihr- 
kanalehen ist in den anderen untersuehten Driisen ohne Parallele. Es 
seheint eine direkte Beziehung zu der in der Entwieklung der Maxillen- 
driisen fehlenden Ausbildung eines eigenen, den einzelnen Drtisen- 
elementen iibergeordneten Ausfiihrsystems der Gesamtdriise (z.B. 
Cribellum-Einstfilpung, Reservoir) zu bestehen: Die nieht mehr ben6- 
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tigten Zellen - -  und dies betrifft in erster Linie die Epithelzellen - -  
degenerieren. Ffir diese Erkl£rung spricht, dal~ a) die Pyknosen im 
Bereich der gr613eren Epithelzellen auftreten, b) die Epithelzellkerne 
weit nach innen, zwischen die Plasmaf/iden der Schaltzellen gewandert 
sind, und c) dab die kleinen Kerne der Kanalzellen auch spgter noch 
gefunden werden (Abb. 9d), wenngleich auch sie dann vereinzelt 
pyknotisch erscheinen. 

I m  Verlauf des sp~teren Puppenstadiums wird der Mfindungsbereich 
des Kan£]chenbiindels immer mehr yon Epidermiszellen eingehfillt. Die 
bis P ~ - 8 d  st~ndig verl£ngerten Schaltzellen bilden die extrazelluli~ren 
Sekretkan~lchen. Das Volumen der Drfisenzellen und ihrer Kerne n immt 
betriichtlich zu (Abb. 8); ihr Cytoplasma reagiert bis zur Imaginal- 
hi~utung nur wenig basophil, wodurch die Bildung des intrazellulgren 
Kan~lchens besonders gut verfolgt werden kann. Die zunehmend 
reduzierten Basalze]len (Abb. 10) sind bis I zu finden. 

I I I .  Die Entwic]dung der Formica-Mandibeldri~sen 
Gegeniiber den beiden bisher untersuchten Hautdrfisen sind die imaginalen 

Mandibeldri~sen durch den Besitz eines weitr~umigen, birnenfSrmigen Reservoirs 
ausgezeichnet, das sich nach vorn zu einer engen, an der Innenseite der ~andibel- 
basis ausfiihrenden Mfindungs61fnung verschm~lert. Aul~erdem sind die groBen 
kubischen Driisenzellen zu einer einschichtigen Zellplatte zusammengeriickt, die 
dem t~eservoir yon der ~uBeren und hinteren Seite des Kopfes anliegt. Es tritt hier 
besonders die Frage nach der Herkunft der Reservoirzellen in den Vordergrund: 
Sind sie ,,Epithelzellen" oder Epidermiszellen ? 

Die Anlage der paarigen Drfise hebt sich bereits bei K H 2 d  als 
kleine Einbuchtung am inneren basalen Ansatz der Mandibelanlage ab. 
I m  Gegensatz zu den An]agen der Propharynx- und Maxillendrfisen, 
die ausschlieBlich aus gleich groBen Stammzellen zusammengesetzt sind, 
l~$t sich die Mandibeldrfisenanlage zur Zeit der PuppenMutung in 
mindestens drei Bereiche mit  verschiedenen Kernformen untergliedern 
(Abb. l l a ) :  Hinter  einem Biindel langgestreckter, faserf6rmiger Zellen 
(M), die sich sp~tter zu Muskelfasern differenzieren, liegen l~tngere Zellen 
mit lang-ellipsoiden Kernen (Bereich I ) ;  hierauf folgen die Zellen des 
mittleren und des hinteren Anlagebereichs (Bereiche I I  und I N )  mit 
rundlich-ellipsoiden Kernen, die im ersteren deutlich gr66er sind. Nach 
hinten wird die Anlage yon einem epidermalen Gewebe kleiner Zellen (E) 
mit  kleinen kuge]igen Kernen eingesi~umt. 

Mit dem Einsetzen der Puppen-Mitosenperiode invaginiert die 
Drfisenanlage dorsMw~rts zu einem S~ckchen mit mehrschichtigem 
Epithel, alas dem Muskelbfindel dorsal aufliegt (P@0,5d ;  Abb. l lb) .  
Die langgestreckten Zellen des Bereichs I bilden nunmehr die ventrale 
Wand des Sgckehens ; dessen vorderste Spitze und der dorsale Abschnitt  
werden yon den Zellen des mittleren Bereichs (II), der dorsale hintere 

2* 
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Abb. 11 a e. Fri ihentwicklung der _Formica-Mz~ndibeldrfise (~). a Sugit talschnit t  
dureh die Anlage zur Zeit der Puppenh~utung;  Begrenzung dureh ~%( markier t ;  
versehiedene Bereiche: I, [[, [ I I  (Erkl~lrung im Text). Feulgen. b Schematischer 
Sagit talschnit t  bei P + 0 , 5 d .  Bereiehe I I  und I I I  kontinuierlich ineinander 
fibergehend, c Aufsicht auf das Driisens~iekchen, mit  einem Schnit t  dureh Epidermis 
und ansetzenden Muskel kombiniert ;  innere Begrenzung des S~ickchens punktier t .  

P~-  1,5d. 400 × 
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Abb. 12. Vertei ]ung der Spinde]ste]lungen in den 3 Absehni t ten der Formica- 
Mandibeldriisenanlage von ~ ~-Puppen. Punkte: Auftreten degenerierender Kerne. 

- -  Senkreeht, - - -  tangential, - . - .  sehrag stehende Nitosespindeln 

Absehnitt  von denen des hingeren Bereichs (III) eingenommen. In  den 
ngehsten Tagen breiten sieh hauptsgehlieh die Zellen des Bereiehs 1 
aus. Aueh die Epidermiszellen (E) beteiligen sieh am Aufbau des S~ek- 
ehens, so dag die Driisenanlage, deren endgiiltige Ausdehnung etwa bei 
P + 2 d  erreieht ist (Abb. l i e ) ,  sehlieglieh vier Epithelsorten umfaBt. 
Welehe Bedeutung kommt  ihnen bei der Differenzierung der Drfise im 
einzelnen zu, werden sie fiir den Aufbau des Reservoirs oder der Dr/isen- 
platte ben6tigt ? 

Unter  diesem Bliekwinkel seheint der Verlauf der Puppen-Mitosen- 
periode bedeutsam: Is t  bei P + 0,5d sehon die groBe Zahl yon Teilungs- 
figuren auffallend (Abb. 12), so ist die Stellung der Spindeln noeh 
fiberrasehender: Nahezu 80% aller Spindelaehsen sind tangential zum 
Lumen, zur Ausbreitungsriehtnng der Drfiseninvagination angeordnet; 
der ventrale (I) und der hintere Anlagebereieh ( I I I  + E) lassen - -  aueh 
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Abb. 13aM. Differenzierung der einzelnen Zelltypen im Bereich H der Formica- 
Mandibeldriise (~). Sagittalschnitte durch die Anlage bei: a P + 1,5d, b P + 2d, 
c P+3d ,  d P+4d ,  e P+6d ,  f Imaginalhgutung. Zwisehen P+4~d und P + 6 d  
riieken die Basalzellen ~n den apikalen Polder Driisenzellen. Zeiehn. a--e naeh 

Feulgen, d--f nach Galloe.-Eosin gefgrbten Pr~paraten. Ca. 900 × 

sp~terhin - -  ausschlieNich tangentiale Spindelstellungen erkennen. 
Itieraus muB gesehlossen werden, dab die Mitosen in diesen beiden 
Bereiehen Vermehrungsteilungen darstellen, tiler werden keine Drfisen- 
elemente gebildet; die Zellen dienen nur dem Aufb~u des sp~teren 
Reservoirepithels. Anders [iegen hingegen die Verh~ltnisse im Bereieh I I :  

Zwar treten aueh in diesem Anlagenteil fiber die ganze Mitosenperiode 
hinweg viele tangentiale Mitosen hervor; doeh werden sehon bei P + 0,5 d 
aueh senkreehte und sehr~ge Spindelaehsen gefunden. Die Spindel- 
verteilung (Abb. 12 , / / )  und die eytologisehen Ver~nderungen (Auf- 
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iI 
IS7 

Abb. 13d--f 

treten groger Kerne, pyknotischer Kernfragmente) sind den in der 
Entwieklung der Propharynx- und Maxillendriisen besehriebenen sehr 
/~hnlieh: I m  Bereieh I I  werden aus Stammzellen Drtisenelemente 
gebildet. Aus dem I~ahmen f~llt nut  die grol3e Zahl tangengialer Spindeln 
wghrend der gesamten Mitosenperiode. Sie l~gt sieh, wie in den Berei- 
ehen I und I I I ,  nut  dutch das Auftreten reiner Vermehrungsteilungen 
erklgren, wobei zwei MSgliehkeiten in Betracht zu ziehen sind: a) Die 
Stammzellen liegen inmitten yon ,,Reservoirzellen", die zu differentiellen 
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Teilungen nieht bef~higt sind; dies trifft m6glicherweise f fir den Uber- 
gangsbereich I I / I I I  zu. b) In einem der beiden ersten Teilungssehritte 
der Stammzellen entsteht eine ,,Epithelstammzelle", die sieh unter 
aqualen Teilungen mit tangential liegenden Spindeln zu mehreren 
Epithelzellen weiterteilt; einige Beobachtungen spreehen daffir, daft 
dieser Fall im vorderen Bereich I I  verwirklicht ist. 

Bei P d-1,5d sind die sp/~teren Drfisenelemente im Bereieh I I  als 
,,Nester" versehieden groger Zellen siehtbar (Abb. 13a), die im Quer- 
sehnitt ftinf Zelltypen unterseheiden lassen. Bei P @ 2 d  w61ben sieh 
die ,,Zellnester" in Form yon ,,Zellballen", die aus den Anlagen eines 
bis mehrerer Drfisenelemente zusammengesetzt sind, fiber das S/~ekehen- 
epithel auf (Abb. 13b). Die eytologisehen Charakteristika der Zelltypen 
entspreehen dan bei den Elementzellen der Propharynx- und Maxillen- 
drfisen gefundenen: Die basalen, sehr~g zueinander stehenden Zellen 
mit basophilen Kernen sind als Basal- und Drfisenzellen zu identifi- 
zieren; die apikalw/trts folgenden, hellen, bei P d-2d weitaus gr6gten 
Kerne gehSren den Sehaltzellen an, die ansehlieftenden kleinsten Kerne 
den Kanalzellen. Etwas gr66ere Kerne besitzen die Epithelzellen, die das 
Epithel des spateren Reservoirs im ]~ereieh der Drfisenelemente bilden. 

Bei P d-3d haben sieh die basalen Zellsehiehten der Driisenelemente 
vom Reservoirepithel abgesetzt; sit sind mit diesem nut  noeh dnreh 
mehrere inhomogene Plasmastr/~nge verbunden (Abb. 13e), die sieh in 
der spgten Puppenzeit zu Bfindeln yon kurzen gewundenen Ausffihr- 
kan/~lehen differenzieren. Die Kanalzellen werden znnehmend kleiner 
und undeutlieher. Das Volumen der Sehaltzellkerne bleibt dagegen bis 
zur Imaginalh/tutung etwa konstant (Abb. 8). Die Driisenzellen bilden 
bei P + 4 d  einen noeh loekeren Zellverband (Abb. 13d), rfieken abet 
in den letzten Tagen des Puppenstadiums immer mehr zusammen. Ihr 
Zellvolumen w/tehst nm ein Vielfaehes; ihr Kernvolumen steigert sieh 
unter endomitotiseher Polyploidisierung auf das 30--70faehe. Ihr 
vorfibergehend ausgepr~tgt basophiles Cytoplasma (Abb. 13e) erscheint 
spgter eosinophil und yon vielen kleinen Sekretgranula durehsetzt 
(Abb. 13f). Die Basalzellen, die dutch ihr gleiehm/~ftig grannliertes, 
leieht basophiles Cy4oplasma stets sieher zu identifizieren sind, werden 
(wie ffir die Entwieklung der Propharynxdrfisen besehrieben) von den 
Drfisenzellen fast vollstgndig resorbiert. Darfiber hinaus zeigen die 
Basalzellen eine Besonderheit ; s ie  werden zwisehen P @ 4 d und P d-7 d 
yon der basalen an die apikale Seite der Drtisenzellen verlagert: Noeh 
bei P d-3d liegen sie ausnahmslos am basalen Drfisenrand; bei P d-4d 
sind einige sehon seitlieh (Abb. 13d), andere apikal der Drfisenzellen 
zu finden. Im sp/~ten Puppenstadinm sind sie fast alle in den Raum 
zwisehen Drfisenzellplatte und Reservoirepithel eingedrungen, in den 
Bereieh der Sehaltzellen. 



Kopfdrfisen-Entwicklung von Formica und Apis 25 

IV. Die Entwiclclung der Pharynx- und Mandibeldriisen 
yon Apis melli/ica 

Die Entwicklungsgeschichte der Leydigschen Hautdrfisen yon Formica pratensis 
unterscheidet sich in einigen wesentlichen Punkten yon den Ergebnissen, die 
PAI~T~I~ (1945) und LuKosc~us (1956, 1962a) an HauMriisen yon Apis melli/ica 
erhalten haben: a) Nach PAI~TS, I~ ist in den Pharyngealdriisen-Acini der jungen 
Apis-Puppe jede Driisenzelle in Kontakt mit einer ,,Basalzelle", die der Dr/isenzelle 
jedoch nicht basal sondern apikal anliegt. Diese ,,Basalzelle" hat die Funktion 
einer N~hrzelle; sie wird im spiiten Pul0penstadium vollst~ndig resorbiert, b) Nach 
LVKOSCHVS sind am Aufbau der Duff-, Pharyngeal- und Mandibeldrfisen der 
Honigbiene, wenn man yon den w~ihrend der Puppen-Mitosenperiode degenerie- 
renden Zellen absieht, nur vier Zelltypen beteiligt: Drfisen-, Schalt-, Kanal- und 
Epithelzellen. Basalzellen werden nicht erw~hnt, c) In der Entwicklung der Apis- 
l~[andibeldriisen (LuKoscHus) wird nur ein Gewebetyp angefiihrt; demgegeniiber 
hatte die Anlage der Formica-lVfemdibeldrfisen drei verschiedene Bereiche erkennen 
lassen. 

Sollten diese Entwicklungsunterschiede zwischen den beiden sozialen 
Hymenopteren-Arten tats/~chlich vorhanden sein? Die ~Nachunter- 
suchung einiger Apis-Hautdriisen schien lohnend nicht nur, um die 
Bildungsverwandtschaft der einzelnen Zelltypen vergleiehen zu kSnnen, 
sondern vor allem um die Richtigkeit des ~/ir Formica dargestellten 
Entwicklungsverlaufs zu sichern. 

a) Pharynxdriisen. Wie bereits yon LUKOSC~US beschrieben, werden 
bis zur Puppenh/~utung am latero-ventralen Vorderende des Pharynx 
zwei kleine S~tckchen invaginiert. Diese verl~ngern sich in den n/~chsten 
Tagen zu mehrfach gewundenen, diinnen Schl~uchen. Die Puppen- 
Mitosenperiode l~l~t eine Spindelzahl und -abfolge sowie Kerndegenera- 
tion erkennen, die etwa den Verteilungskurven von LVKOSCHtZS (1962a) 
entspricht; die tangentialen Spindeln treten - -  beim Durchmustern des 
gesamten Drfisenschlauchs - -  allerdings schon wenige Stunden nach P 
und in weir grSBerer Zahl auf. Bei P - k 2 , 5 d  flieBt das mehrschichtige 
Schlauchepithel in einzelne Zellhaufen auseinander, deren Zellen bereits 
geringe Gr513en-, Struktur- und F/~rbungsunterschiede zeigen. Bei 
P d- 4 d lassen die entstehenden Pseudoacini fiinf Zelltypen unterscheiden 
(Abb. 14a), deren Charakteristika sparer noch ausgepr~gter werden: 
a) Den Sammelkanal bildende Zellen mit mittelgroften Kernen, die 
Epithelzellen (EZ); b) kleine Kerne im Miindungsbereich der sich 
differenzierenden Sekretkan/~lchen, die Kanalzellen (KZ); c) mittelgrol3e 
Kerne am basalen Abschnitt  der extrazellul/~ren Kan/ilchen, im Zentrum 
des Pseudoacinus, zweifellos den Sehaltzellen (SZ) angeh6rend ; d) Zellen, 
die wegen ihres stark vakuolisierten Cytoplasmas und ihrer (nach 
Carnoy-Fixierung) geschrumpften, basophilen Kerne auffallen; sie 
erweisen sich im weiteren Verlauf der Entwicklung als Drtisenzellen (DZ) ; 
e) basal den Driisenzellen anh/ingend ein 5. Zelltyp (BZ), der durch 
sein basophiles, gleichm/~13ig gra.nuliertes Plasma gekennzeichnet ist; 
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er en t spr ich t  nach Lage und S t rnk tur ,  al lerdings n ieht  naeh GrSge 
den Basalzel len yon Formica. 

Bei P -~ 5 d bflden die Zellhaufen keulenfSrmige K6pfchen  (Abb. 14 b), 
von denen die Basalzel len naeh augen  abs tehen;  in Quersehni t ten  ~ zeigt 
sich so ein s ternf6rmiges Gebilde (Abb. 14e). J ede r  Dr/isenzelle is t  
eine Basalzelle zugeordne t ;  beide Zel l typen  lassen das intrazellul / i re  

a 

b c 

Abb. 14a--e. Differenzierung der Psendoaeini der Apis-Pharynxdrfse (~). 
a L~ngssetmitt durch ein Driisenpaket bei P ÷ 4 d .  b L~ngssehnitt u n d c  Quer- 
schnitt bei t ) + 5d. Die Basalzellen sind dureh ihr basophiles Cytoplasma, die 

Driisenzellen dutch groge Plasmavakuolen und den gesehrumpften Kern 
gekennzeichnet. Galloe.-Eosin. 400 × 

Kan/~lehen erkennen.  I m  Mtindungsbereieh der  ext razel lu lgren  Kan/~lehen 
l inden sieh Kernf ragmente ,  die da rauf  h indeuten ,  dab  die immer  kleiner  
werdenden  Kanalze l len  degenerieren.  Bei P ~ - 6 d  sind die Drfisen- 
zellen - -  noch immer  mi t  grogen Sekre tvakuolen  und  artefiziell  
gesehrumpf tem K e r n  - -  be t r~eht l ieh  vergrSBert.  Die augen  anl iegenden 

Bei PAI~TE~ liegt im jiingsten untersuchten Stadium ("youngest pupa 
examined") eine Verwechslung vor: Die als "basal cells" besehriebenen Zellen sind 
in Wirkliehkeit die Drfisenzellen, seine "gland cells" entsprechen den in der 
vorliegenden Arbeit Ms Basalzellen bezeichnet, en Zellen. 
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Basalzellen, deren Kerne sieh verkleinert haben, werden zunehmend 
yon den Driisenzellen resorbiert, wie yon PAIX~E~ (1945) ausftihrlieh 
besehrieben. Zur Zeit der Imaginalh/~utung k6nnen nur noeh die 
betrgehtlieh vergr6gerten Drfisenzellen, die von ihnen umseh]ossenen 
Schaltzellen und die stark abgeflaehten Epithelzellen des Sammel- 
kanals gefunden werden. 

b) Mandibeldriisen. Die paarige Imaginalscheibe der Mandibeldrfise 
invaginiert am Ende der Vorpuppenphase zu je einer 1/~ngliehen Blase 
(vgl. LUKOSCIIUS, 1956). Bei P ]£13t sie neben einem grogen zentralen 
Bereich noeh zwei kleine Randbereiche erkennen, die allerdings im 
Verlauf der Drtisendifferenzierung immer mehr aus der Driisenanlage 
herausrfieken und sehlieBlich nicht einmal am Aufbau der Reservoir- 

Abb. 15. SagittMschnitt durch das Epithel der Apis-~Iandibeldriise (~) bei P ~ 4d. 
Epithelzellkerne sind nicht getroffen. Feulgen, Phasenkontrast. 950 × 

miindung betefligt sind. Differentielle Zellteilungen und degenerierende 
Kerne treten im gesamten zentralen Bereich auf. Am Ende der Puppen- 
Mitosenperiode (Pd-2,5d) wird das Anlagenepithel in kleinere Zell- 
gruppen unterteflt, die bei P - / 4 d  die bei den anderen Driisen besehrie- 
benen fiinf Zelltypen mit ihren typischen Charakteristika erkennen 
lassen (Abb. 15): Die Drtisenzellen mit grogen Sekretvakuolen und 
geschrumpftem Kern; die Schaltzellen mit mittelgrol3en Kernen am 
basalen Absehnitt, die kleineren Kerne der Kanalzellen am Miindungs- 
abschnitt der gebtinde]ten Sekretkan~lehen. Basal ist jede Drtisenzelle 
mit einer gleiehm/~gig strukturierten Basalzelle verbunden. Das Pla~ten- 
epithe] des Reservoirs wird von den Epithelzellen gebildet. 

In den letzten Tagen der Puppenzeit werden die Sehaltzellen ver- 
kleinert, die Basal- nnd die Kanalzellen abgebaut; die vergr6Berten 
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Driisenzellen rficken zu e inem gleichfSrmigen Ep i the l  zusammen,  
welches das  Reservoir  hi i l lend umgibt .  

E. Die Entwicklung der Postpharynxdriisen 
Die a m  Hin te rende  des P h a r y n x  anse tzenden Pos tpharynxdr f i sen  

l inden  sich un te r  den s t aa t enb i ldenden  H y m e n o p t e r e n  nur  bei den 

Abb. 16. Miindungsbereieh der imaginalen Postpharynxdrfise yon F. pratensis (~). 
tIalbsehematiseh. Sammelrohr (PSr) und Pharynx (Ph) angesehnitten, nur ein 

Driisensehlaueh (DrS) vollstgndig eingezeiehnet. 70 × 

Formic iden .  Hier  scheinen sie jedoch al lgemein ve rbre i t e t  zu sein, denn 
sie wurden bisher  bei  allen daraufh in  un te r such ten  Ar ten  beschr ieben 
(vgl. Fol~BS, s und  MCI~ARLANE) nnd  hinsicht l ich ihres ana tomisch-  
histologischen Aufbaus  sehr /~hnlich dargestel l t .  Die Entwicklungs-  
geschichte dieser Sehlauchsys teme wurde meines Wissens bisher  n icht  
untcrsucht .  Es in teress ier t  vor  allem, wie die beiden Regionen:  Ausfi ihr-  
system,  Driisenschl/~uche, en ts tehen und  sich differenzieren. 

Die imaginale Kop/dri~se wurde yon JANET (1894a, b, 1898, 1905), OTTO 
(1958a, b), BECK, BAUSE~NWEIN sowie FORBES und MCFARLANE nur unvollst~ndig 
beschrieben. Bei Formica pratensis und Camponotu8 herculeanus, die zum Vergleich 
untersucht wurde, besteht das paarige Drfisensystem aus einer grSBeren Zahl 
einschichtiger Driisentubuli. Die unterschied]ich langen Schlauche, deren blind 
endende Spitzen fiber dem Gehirn bis in Ocellenn~he vordringen, vereinigen sich 
an ihrer Basis beiderseits des 0sophagus zu je einem weitlumigen Rohr, das schon 
nach kurzem Weg das Hinterende des Pharynx erreicht. Von bier an liegen die 
nunmehr dorso-ventral abgeplatteten Sammelrohre (Abb. 16, PSr) dem Pharynx 
dorsal auf. Sie laufen zwischen den beiden lateralen Cuticularspangen, an Breite 
st~ndig abnehmend, noch eine Strecke nach vorn und enden schliel]lich blind. 
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Lateral treten sie dureh eine sehlitzf6rmige 0ffnung auf ihrer ganzen L~nge mit 
dem Pharynxlumen in Verbindtlng; ihr ventrales Blatt geht in die Deckenplatte, 
ihr dorsales in die Bodenplatte des Pharynx fiber. 

Kurz  vor  der  K o t a b g a b e  fgll t  der  h in tere  P h a r y n x a b s e h n i t t  dureh 
eine erh6hte  Mi tosenak t iv i tg t  auf, die seine beiden Augenrgnder  umfaBt  
und  leicht  auf die Deekenp la t t e  i ibergreif t .  Die s ta rke  Zel lvermehrung 

a 

P+Id, ~,A 

b .,~ I 

Abb. 17 a--d.  Entwieklung der Formica-Postpharynxdriise (~). ~ P d- 1 d: Anlagen 
als paarige Einfaltungen des hintersten, seitliehen Pharynxabsehnitts; vordere 
und hintere Region (VR, HR) untersehiedlieh gefgrbt. Sehr/~g yon dorsal, b Schema: 
Umkippen der Anlagen auf das Pharynxdaeh und Auswaehsen der Drasensehl~uehe 
zwisehen P @ 1 d und P d- 3 d.7/* : Drehriehtung der Anlage; I,  H,  i f / :  Reihenfolge 
und Riehtung der Sehlauehinvagination. e Anl~gen bei P @ 2d; die Mfindung der 
Drfise zeiehnet sieh Ms helle Zone innerhalb des Bereiehs der spgteren Cutieular- 
spangen ab. d P d-3d. b - -d  Dorsalansiehten. a - -d  naeh Parakarmin gefgrbten 

Totalpr~p. a, e, d 90 × ; b ca. 70 × 

ffihrt  in diesem Bereieh zungehs t  zu paar igen  Wfilsten.  Aus  ihnen 
entwiekeln  sieh bis zur P u p p e n h g u t u n g  aufw&rts ger iehtete ,  naeh vorn  
niedr iger  werdende,  hohle Lappen ,  deren inneres Lumen  auf der  ganzen 
L/~nge mi t  dem P h a r y n x l u m e n  in Verb indung  s teh t :  Die paar igen  
Drf isenanlagen stellen la~erale Invag ina t ions fa l t en  des h in teren  P h a r y n x  
dar  (Abb. 17a). Die Anlagezellen,  die bei  K noeh klein und  k o m p a k t  
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waren, haben sieh unterdessen stark gestreckt; ihr basaler Tell ist nun 
yon Sekretgranula durehsetzt. Das Kernvolumen zeigt zwisehen K 
und K d-2d  eine auffallende Verminderung um die Hali te (Abb. 18). 

Naeh der Puppenhautung wird der dorsale Bereieh der Anlage dutch 
die wieder einsetzende Mitosenaktivitat fiber das Hinterende des 
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Abb. ]8. I~2ernvo]umina in der Ent- 
wieklung der Formica-Postpharynx- 
driise (~). K bis K•2d:  Kerne der 
gesamten Anlage; P bis I: Kerne 
der schlauchbildenden hinteren Re- 
gion (HR, Abb. 17a) bzw. der 
Drfisensehlauche; auBerdem: bei P : 

- - - Kerne der vorderen Region (I/R) ; 
bei P + 4~ d: - -  Kerne der Sehlauch- 

basis, • . .  der Schlauchspitze 

lieh mit  ihrer vorherigen Innen- 

Pharynx hinaus verlangert, ohne 
dabei ventral mit  dem 0sophagus in 
Kontak t  zu treten. Die paarigen 
Lappen lassen sieh nunmehr in 
zwei Absehnitte unterteilen: a) Die 
vordere Region (Abb. 17a, b; VR) 
umfagt  den grSBten Teil der Invagi- 
nationsfalte ; ihre Zellen zeigen deut- 
liche Differenzierungserscheinungen : 
Sie sind langgestreekt, ihr Cy~o- 
plasma ist basal nnd apikal dureh 
Sekretgranula aufgelockert, das 
Kernvolumen hat  betraehtlieh zu- 
genommen (Abb. 18; P, gestrichelte 
Kurve).  b) die hintere Region 
(Abb. 17a, b; HR) umfaBt nut  den 
intensiver gefarbten Randstreifen; 
die Zellen dieses Absehnitts sind 
dieht gelagert, ihr Plasma enthalt  
keine Sekretgranula, die Kerne sind 
gegenfiber K - ~  2d nut  wenig an- 
gesehwollen (Abb. 18; P, ausgezo- 
gene Kurve). 

Zwischen P - -  l d  und P - ~ 2 d  er- 
fahrt der hintere Pharynx,  beson- 
ders abet seine ventrale Grund- 
platte, eine allmahliehe Verbreite- 
rung. Hierdureh neigen sieh die 
Drfisenanlagen immer mehr gegen- 
einander (Abb. 17b), bis sie sehlieg- 
bzw. jetzigen Unterseite waagrecht 

auf das dorsale Daeh des Pharynx zu liegen kommen. Damit  wird die 
weitere EntwicMung der beiden Regionen klar : Die vordere Region wird 
zum Sammelrohr; die hintere Region stellt den driisenbildenden Ab- 
schnitt dar. Der laterale Rand der hinteren Region, der schon bei P T ] d 
leicht gefurcht ersehien, laBt bei P @ 2d die nach der Seite und nach 
vorn auswachsenden Driisensch]auche erkennen (Abb. 17b I ,  17c). Erst  
bei P @ 3 d zeigt auch der zentrale Bereich eflue beginnende, nach hinten 
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und zur Mitre gerichtete Schlauchbildung (Abb. 17b I I ,  17d). Die Aus- 
prggung des Schlauchsystems der sp£teren Drfise erfolgt somit in zwei 
zeitlich aufeinander folgenden Phasen. 

W~hrend der Schlauchbildungsphase f~llt das Volumen der Schlauch- 
zellkerne allm£hlich ab (Abb. 18). Nachdem die Drfisenschl~uche bei 
P ~ 3 , 5 d  ihre endgfiltige Lgnge nahezu erreicht haben und die Zell- 
teilungsfiguren verschwunden sind, zeigen die Zellkerne der Schlauch- 
basis (Abb. 18, P~-4d ,  ausgezogene Kurve) einen rapiden Volumen- 
anstieg; augerdem werden die Zellen dieses Schlauchabschni~ts nun 
yon grogen Sekretgranula durchsetzt. Hingegen sind die Zellen der 
Schlauchspitzen kaum vakuolisiert, ihre Kerne basophiler und kleiner 
(Abb. 18, P~-4d ,  punktierte Kurve). Etwas sp/~ter greift die Welle 
der KernvergrSBerung auch auf sie fiber; bei P ~- 5 d lassen Schlauchbasis 
und Schlauchspitze auch hinsichtlich ihrer Cytoplasmastruktur keine 
Unterschiede mehr erkennen. Mit den Strukturver/~nderungen und 
Kernschwe]lungen, die eine Sekretproduktion der Drfisenzellen anzeigen, 
erfahren die Schlguche eine v o n d e r  Basis ausgehende, allm/~hlich auf 
die Schlauchspitzen iibergreifende Erweiterung. Parallel hierzu tr i t t  im 
Lumen der jeweiligen Schlauchabschnitte ein im histologischen Bild 
eosinophiles, rein netzartiges Sekret auf. Diese Befunde lassen sich am 
wahrscheinlichsten so erkl/iren, dab ein in den Schlauchzellen produ- 
ziertes, in das Schlauchlumen eingepreBtes Sekret die v o n d e r  Basis 
ausgehende Auftreibung der Drfisenschl/~uche bewirkt. 

Bei P ~-5d hat die Drfise ihre imaginale Ausbildungsform erreicht. 
Ihre Zellkerne zeigen nun h/~ufig ein- bis mehrfache tiefe Einkerbungen, 
die his sp£t in die Puppenzeit erhalten bleiben. Das einschichtige, vSllig 
gleichartige Drfisenepithel wird zwischen P-~ 8,5d und I betr/ichtlich 
verdickt ; ebenso wird das Volumen der Schlauchkerne vor der Imaginal- 
h/~utung deutlich vergrSBert. 

F. Die Entwicklung und Umgestaltung der Labialdriisen 

Die larva]en Labialdrfisen, die bei den Hymenopteren m/~chtig 
entwickelt sind (vgl. BACCETTI, 1958), degenerieren im Verlauf der 
Metamorphose und werden durch kleinere, imaginale Organe ersetzt. 

1. Die larvalen Labialdri~sen yon Formica pratensis 

iNuch STRI~D]3ER¢ (1913) entstehen die larvalen Labialdriisen yon Formica ru/a 
im Verlauf der Embryonalentwicklung wie die der anderen Insekten: Einer ersten 
paarigen, el~todermalen Einsti~Ipung am ttinterende der 2. Maxillen, die sp~ter die 
wellenfSrmig gebogenen Driisenschl~uche und das saekf5rmig erweiterte Reservoir 
liefert, folgt nach dem Verwachsen der 2. Maxillen zum Labium eine zweite 
unpaare, ektodermale Invagination, die den unpaaren Ausfiihrg~ng entstehen l~13t. 

Eine rein ektodermale Herkunft s~mtlicher Drfisenteile wird ~uch ffir die 
Wespen (LozI~sKI, 1924), die Blattwespe Pontania capreae (IVANOVA-KASAS, ]959) 
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und fiir weitere Hymenopteren angegeben (vgl. IVANOVA-KASAS). Die Auffassung 
von PFLUGFELDER (1934; Blattwespe Pontania salicis), BERNARD (1951 ; Formieiden) 
und GL('JCKNEI~ (1954; Formicide Solenopsis /ugax), nur der Driisenausffihrgang 
werde ektodermal angelegt, die Drfisenschl~uehe selbst seien mesodermal, diirfte 
demnach wider]egt sein. 

a) Anatomie. Die Larvaldriisen wurden bisher bei allen untersuchten Formiciden 
gefunden; sie zeigen bei den einzelnen Unterfamilien typische Untersehiede 
(ATmAs-HE~RrOT, 1947; B E R ~ D ,  1951). 

Bei Formica pratensis gabelt sich der krMtige mediane, unpaare Ausffihrgang 
(UAG) unter dem Unterschlundganglion in zwei kugelfSrmige Gebilde, die als 

dOrS 

} 

vOrS 

) 
v DrS 

dDrS 

Abb. 19a u. b. Anatomie der larvalen Formica-Labialdrfise (~). a Lage der Drfise 
im LarvenkSrper. 13 ×.  b Driisenabschnitte im Schema 

Bulbi (Bb) bezeichnet werden sollen (Abb. 19). An deren Hinterende steigen die 
diinneren, paarigen Ausfiihrg~nge (PAG) beiderseits der Nervenkette und des 
0sophagus nach oben; sie gehen schon nach kurzem Verlauf in je ein Reservoir 
(Res) fiber. Dieses verengt sich an seinem Hinterende zu einem kriiftigen Schlauch, 
der sich wiederum in zwei Schenkel gabelt. Wi~hrend der eine Schenkel in waag- 
reehter Richtung welter nach hinten verl~uft, dem Mi~teldarm ventrolateral 
anliegend (ventraler Drfisenschlaueh, vDrS), erstreckt sich der andere zun~ehst bis 
in HShe des Reservoirvorderendes nach vorn, um nun nach oben, anschlieBend 
wieder nach hinten abzubiegen (dorsaler Driisenschlaueh, dDrS). 

b) Histologie und Entwic]clung der einzelnen Dri~senabschnitte wghrend des 
Larvenwachstums. Die Zahlenangaben dieses Kapitels beziehen sich auf ~-Larven, 
die durch ihre KSrpergr58e gekennzeichnet werden (vgl. P]~REZ, 1903); ~- und 
~-Larven zeigten keine qualitativen Unterschiede. Es bedeuten: L1,5: Larven 
yon 1,5 mm KSrperl~nge, wahrscheinlich zu Beginn des 2. Larvenstadiums; 
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L 2,5: Larven von 2,5 mm Lgnge; L 6,5: Mittelgrol3e Larven yon 6,5 ram, wahr- 
scheinlich zu Beginn des Altlarvenstadiums; L 8: Spinnbereite Altlarven. 

A n a t o m i s c h e  B e s c h a f f e n h e i t  u n d  P r o p o r t i o n e n  der  La rva ld r f i s e  

/ indern  sich k a u m  i m  Ver l au f  de r  L a r v a l p e r i o d e .  D a g e g e n  ze igen  die 

Zel len  s~mt l i che r  D r / i s e n a b s c h n i t t e  e in  betr /~cht l iches  W a c h s t u m .  

Unpaarer Aus/i~hrgang (UAG). Der vordere ,,epidsrmale Tell" umfaBt etwa 
1/6 der Gesamtl~nge des UAG; die Zellen seines einschichtigen Epithels entsprechen 
nach Struktur und Entwicklung etwa den Epidermiszellen. Eine kurze Obergangszone 
leitet in den ,,eigentlichen UAG" fiber, der sich nach hinten in die paarigen Bulb~: 

Vk 

Abb. 20. Sagittalsehnitt durch Bulbus (Bb), paarigen Ausffihrgang (PAG) und 
Reservoir (Res) der Formica-Labialdrfise (~_). Mittelgrol3e Altlarve (L 6,5). Grenze 
Vorderzellen--Hinterzellen dutch / angedeutet. Zeichn. nach HE gefgrbtem Priip. 

Ca. 200 × 

(Bb) aufspaltet. Histologisch stimmen Ausfiihrgang und Bulbi v611ig iiberein; sie 
stellen also nur verschiedene Abschnitte eines Gewebes dar. Das Cytoplasma der 
zylindrischen Zellen ist l~ingssLrukturiert (Abb. 20); die Kerne des Bulbus sind 
etwas kleiner (Abb. 21). - -  Epithelstgrke (yon L 1,5 bis L 8:20--25 ~ bis 40--50 ~) 
und Kerngr613e (ira Durchschnitt yon 180 his 1600 ~ )  nehmen in der Larval- 
entwicklung betrgchtlich zu. Der UAG enthglt in allen untersuchten Altersstadien 
ein Sekret, das sich im histologischen Schnitt als rosa gefS~rbtes, feines, weit- 
masehiges Netz darbietet (HE-Fgrbung). 

Imaginalring (IR). Dieser schmale Ring kleiner, hochzylindriseher Primordial- 
zellen mit langgestreckten Kernen (Abb. 20) liegt zwischen Bulbus und paarigem 
Ausfiihrgang. Die Kerne dieser Zellgruppe vergrSBern sich wghrend des Larven- 
wachstums auf das Vierfache (12 ~x a bei L 1,5; 51 ~x a bei L 8). 

Paariger Aus/i~hrgang (PAG). Seine Wgnde werden yon einem basophilen 
Pflasterepithel mit rundlichen Kernen gebildet (Abb. 20). Der PAG der spinn- 
bereiten Altlarve 15~Bt bei genauerer Untersuchung drei Zonen mit unterschiedlichen 
Zelltypen feststellen. Die Zellen der vorderen Zone, ,, Vorderzellen" (VZ), zeigen 
ein ziemlich homogenes, minimal aufgelockertes Plasma; ihre rundlichen, unter- 
schiedlich groBen Kerne sind stets kleiner und dichter strukturiert als die der 
hinteren Zone. Die Zellen der mittleren Zone, ,,Mittelzellen" (MZ), sind in Kernn~he 
etwas starker vakuolisiert als die Vorderzellen. Die ,,HinterzeUen" (HZ) nehmen 
die hintere Hglfte des PAG ein. Sie sind stark vakuolisiert, ihre Kerne sind gr6Ber 
und aufgelockerter als die tier vorderen PAG-Hiilfte. - -  Der Durchmesser des 
PAG wi~chst w~ihrend der Larvenzeit yon 20 tz (L 1,5) auf 85--100 ~x (L 8). Das 

3 Z. 5lorph. Tiere, Bd. 63 
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Kernvolumen der Vorder- und Hinterzellen ist zun~chst gleich, durehschnittlich 
105 F3 bei L 1,5, unterscheidet sich bei L 8 aber deut]ich: Vorderzellen 2300 Fs, 
Hinterzellen 5380 F3. Zahlreiehe Vakuolen in den Hinterzellen, aber vereinzelte, 
kleinere Sekretvakuolen in den Vorderzellen werden in allen Stadien gefunden; 
das Ganglumen enth~It stets das rosa gefgrbte Sekret. 

Reservoir (Res). Die Zellen des leicht gewellten Plattenepithels entsprechen 
hinsiehtlich Plasmastruktur und Kerngr5Be (Abb. 21) ganz den Zellen der Driisen- 
sehl~uche. Ihr peripheres Cytoplasma l~l~t grol]e Sekretvakuolen erkennen 
(Abb. 20). - -  Die Aufloekerung der Zellen ist in allen Stadien zu finden; das durch- 
sehnittliche Kernvolumen w~chst yon 400F s (L1,5) auf 16100[~ s (L8). Das 
Reservoirlumen wird immer yon dem eosinophilen Sekret angefiillt. 

Epidermis 
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Abb. 21. KerngrSSenverh~ltnisse der Formica-Labialdriise (9). Mittelgro$e Altlarve 
(L 6,5) 

Dri~sensehliiuehe (vDrS, dDrS). Ventraler und dorsaler Driisenschlauch stimmen 
nieht nur in Zell- und Kerngr5Be (Abb. 21), sondern auch strukturell in ihrem 
ganzen Verl~uf iiberein. - -  Durch das Anwachsen der Drtisenzellen vergr5•ern 
sich die Sekretschl~uche im Verlauf der L~rvalentwicklung betr~ehtlich (Tabelle 2). 
Das basale Cytoplasma ist in allen Larvenstadien yon vielen kugeligen bis spindel- 
f5rmigen Sekretgranula durchsetzt. Das Lumen der Schl~uche l~13t an giinstig 
gelegenen Schnitten stets das sp~r]ieh vorhandene rosa Sekret erkennen. 

Wic bei Myrmica laevinodis (KRAM]~R, 1959) kSnnen auch bei 
Formica pratensis nu r  zu Beginn des ersten Larvens tad iums  noch 
vereinzelte Mitosen in den Labialdrfisen beobachtet  werden. Das sp~tere 
Wachs tum des Organs beruht  auf einer s tarken Zell- und  Kernvergr51~e- 
rung,  die wiederum auf endomitotische Polyploidisierung (RISLEt~, 1950; 
KnA~[v,~, 1959) zurtickzuffihren sein diiffte. Erstaunlicherweise wird 
auch das Kernvo lumen  der Imaginalzel len deutl ich vergr6Bert. 

Dus Auftreten zah]reicher Sekretvakuolen in den Zellen der Driisenschl~uche, 
des Reservoireplthels und der paarigen Ausffitu'g~nge sowie das Vorkommen eines 
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Tabelle 2. Wachstum der Driisenschl5uche der Labialdri~se yon Formica pratensis (9_) 
im Verlau/ der Larvalentwicldung 

Untersuehte Durchmesser (~x) Kern- 
Larven volumen 

Drfisenschlauch Driisenepithel Driisenlumen (~3) 

L 1,5 25--30 8--10 8--12 
L 2,5 50--65 20--30 12--25 
L 6,5 130--150 55--70 10--30 
L8  

275 

61700 

rosa gef~rbten Sekrets (HE-Fiirbung) in den Lumina s~mtlicher Driisenabsehnitte 
lassen darauf schliegen, dag die Driise, zumindest die Driisenschl~uche w~hrend 
der gesamten Larvalperiode ein ,,larvales Sekret" produzieren. Ein entsprechendes, 
nicht mit dem Spinnsekret identisches Sekret beschreiben auch JODLOWSKI (1930; 
bei Formiciden]arven), LOZII(ISKI (1927 ; Wespenlarvcn) und GAY (1956 ; Drosophila). 
Es stellt mit Sicherheit das Speichelsekret dar; darfiber hinaus diirfte es bei den 
sozialen Hymenopteren aueh fiir die TrophMlaxis und die Ern~hrung der Soziet~t 
bedeutsam sein (JANET, 1898; L~ MASNE, 1951; 3~ASC~rWITZ, 1966). 

C) Produktion des Spinnsel~rets und Abbau der Larvaldriise. Gegen Ende des 
Altlarvenstadiums sezernieren die Driisenschl~uche, Reservoire und paarigen 
Ausffihrgi~nge mehrere Sekretarten, offensichtlich verschiedene Komponenten des 
Seidensekrets. Zun~chst fallen sich die Schl~uchlumina mit einer grogen 5{enge 
eines weinroten, grob strukturierten Sekrets (HE-Fgrbung), dem wenig spgter ein 
hellblaues, rein strukturiertes Sekret beigemischt wird. 

Nach  dem Ende  der  Spinnbewegungen (Sp) sind die geschrumpf ten  
Dri isen mancher  Vorpuppen  noch teilweise von Sekre t  erfiillt .  Bei 
S p + 6 h  1/~13t sich die beginnende Auto lyse  der  Drfisenzellen an dem 
leicht  gek lumpten  Chromat in  der  Zel lkerne e rkennen;  ak t iv  eingreifende 
Phagocy ten  werden erst  nach K beobachte t .  Das Dr/ isengewebe wird 
also au to ly t i sch  abgebaut ,  der  A b t r a n s p o r t  du tch  Phagocy ten  is t  
sekund/~rer Na tu r .  Dieser  Befund s t i m m t  mi t  den Ergebnissen  von 
KARAWAIEW (1898) i iberein,  s teh t  aber  im Gegensatz  zur  Ansicht  

yon P~REZ (1903). 

I I .  Der Au/bau der imaginalen Formica-Labialdriisen 

Nach SCItIEMENZ (1883) soll sich die imaginale Labialdrfise bei Apis melli/ica 
yon der Epidermis her bilden; das Mte L~rvenmaterial wird fiir die neue Drfise 
vermutlich nicht verwendet. Demgegeniiber ist nach KARAWAIEW (1898) bei der 
Ameise Lasius/lavus der Abbau des larvMen unpaaren Ausfiihrgangs ungewiB; die 
Sekretschl~uehe degenerieren. Bei Solenopsis /ugax (CrL(?)CKNER, 1954) bleibt der 
Ausfiihrgang yore Abbau verschont; aus ihm sollen sieh die imaginalen, paarigen 
Ausfiihrg/inge entwiekeln, die allm~hlich naeh hinten an die aus dem Mesoderm 
entstehenden Driisen heranwachsen. Bei den Musciden fiihrt KOWALEVSKY (1887) 
die Entstehung der Imaginaldrtisen auf einen Ring kleiner Primordialzellen 
(,,ImaginMring") zuriiek, der an der Miindung der degenerierenden larvalen Driisen- 
sehl~uehe in den paarigen Ausfiihrgang liegt. Naeh Ross (1939) und BODENSTEIN 

3* 
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(1950) verl~ingern sich bei Drosophila nach der Degeneration der larvalen Ausfiihr- 
ggnge die ImaginMringe nach vorn und nach hinten; nach vorn sollen so die 
imaginMen paarigen und durch deren Verschmelzung der unpaare Ausfiihrgang, 
nach hinten die sezernierenden Schl~iuehe der ImaginMdriise gebildet werden. Nach 
EL SI~ATOUg¥ und WADDINGTON (1957) sollen die ImaginMzellen yon Drosophila 
im Verlauf der L~rvenperiode aus abgesonderten Lymphzellen entstehen oder 
dureh solehe wenigstens vermehrt werden. 

a) Aus/i~hrgiinge. Unmitte]bar nach beendetem Kokonspinnen erfahrt 
die Kopfanlage der Formica-Vorpuppe eine betraehtliche Verlangerung. 
Hierdureh wird auch der larvale UAG der Labialdrfise verandert:  
a) Die Mfindungs6ffnung wird etwas in das KSrperinnere, an den Grund 
einer kleinen H6hlung, der Anlage des Salivariums eingesenkt ; an dessen 
Aufbau ist neben der hier mehrsehichtigen Epidermis auch der vordere, 
epidermale Tell des UAG beteiligt, b) Der Ausftihrgang wird verl~tngert, 
seine Epithelstarke verringert ; die Bulbi werden allm/~hlich zu langlichen 
Sehli~uehen. 

Zur Zeit der Kotabgabe k5nnen vereinzelte, wenige Stunden sparer 
eine grSBere Anzahl yon Mitosen vorwiegend mit tangentialer Spindel- 
aehse im UAG-Epithel beobaehtet werden. Eine zeitliche Abfolge 
bestimmter Spindelstellungen, wie sie bei den differentiellen Teilungen 
der Leydigsehen Hautdrfisen auftrat,  ist nicht festzustellen. Vereinzelt 
sind irregulgre, 3--4polige Teilungsspindeln zu finden. Noch im Verlauf 
der Mitosenwelle, die bei K - ~  l d bereits wieder endet, degenerieren 
einzelne Zellen; sic werden entweder an der Basalmembran von Phago- 
eyten aufgenommen oder nach auBen, in das Lumen des Ausfiihrgangs 
abgegeben. Dabei bleibt der Gang in seiner Gesamtheit intakt. 

Eine Vermutung, die degenerierenden Zellen kSnnten im Verlauf 
di/jerentieller Zellteilungen entstanden sein, lieB sich nicht best/~tigen. 
Denn erstens lassen die gebildeten Tochterzellen keine Unterschiede 
erkennen, zweitens treten die Pyknosen vorwiegend im hinteren UAG- 
und im Bulbusabsehnitt, die Mitosen aber im mittleren UAG-Bereich 
auf. Die pyknotisehen Kerne diirften wohl yon degenerierenden, nieht 
mehr ben6tigten Larvalzellen herrfihren. Andererseits lassen sich die 
beobachteten Mitosen, die eine betrachtliche Vermehrung der Kernzahl 
im UAG bewirken, auch nieht als reine Vermehrungsteilungen deuten; 
die UAG-Kerne zeigen n/imlich zwischen K und K ~- 1,5 d eine auffallende 
Volumenreduktion und Strukturvergnderung. Es muBte daher die 
MSgliehkeit somatischer Redulctionsteilungen in Betracht gezogen werden. 

Diese Art yon Zellteilungen wurde erstmals yon BERGER (1938) fiir den Umbau 
des Hinterdarms von Culex pipiens (Diptera) beschrieben und yon RISLER (1950, 
1959) ffir die Larvalentwicklung des FettkSrpers yon Ptyehopoda seriata (Lepi- 
doptera) bzw. die Epidermis yon Aedes aegypti (Diptera) bestatigt. Hierbei laufen 
nacheinander mehrere aquale Kernteilungen mit typischer Spindel ab, welche die 
Ploidiestufe des somatisehen Chromosomensatzes, die ,,Kernwertigkeit", in 
mehreren Schritten reduzieren. Die Bestimmung der Kernwertigkeit erfolgt am 
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besten durch Zghlung der Chromosomen (BERGER). Infolge der Kleinheit und der 
groBen Zahl der Chromosomen bei Formica pratensis (etwa 20--30 im diploiden 
Satz) waren genaue Ausz~hlungen nieht ohne weiteres mSglieh. So wurden Kern- 
grSgenmessungen, Bestimmungen der Nueleolenzahl und an giinstig gelagerten 
iYIitosen in der ~etaphase Messungen des Spindelvolumens durchgefiihrt. Naeh 
l%IsL~a (1954:) ist dieses im Gegensatz zum Kern- und Zellvolumen nut geringen 
Schwankungen unterworfen, da stets Zellen gleichen physiologiseben Zustands 
vorliegen. 

Die Ergebnisse sind in Abb. 22 und 23 zusammengefaBt. Nach einer 
Kernsehwellung bei Sp d-6h, die abet bis zum Beginn der Mitosenwelle 
bei K wieder zurfiekgeht, vermin- '. % 
deft sieh das durch8ehnittliche Kern- Sp -2o j 
volumen der UAG-Zellen (von c?~, ~ -2o 
~ und ~) bis K + 0 , 5 d  etwa .~ Sp+6h j 

auf die H/tlfte (Abb. 22) abgese- ~ K .20 ; ~-/ 
g+O, Sd "20 ,--... hen yon einer neuerliehen geringen ~ _~, " ~  

Sehwellung bei K d- 1 d (Ende der "~ K+ Id -2o ~ /'X 
Mitosenwelle) bleibt die KerngrSBe K+ 1,5d -20 ~ ~ ~ _ 
in der sp~ten Vorpuppenphase er- .20 
halten. Auch die Nucleolenzahl K+2d I _ / - ~ ,  ,~ 

(Abb. 23a) nimmt ab: Bei S p - k 6 h  p -20 I " f f - - ~  
200 400 800 1600 

zeigt die fiberwiegende Zahl der 
Kernvolumen 

Kernevierdeutl iehe,grSgereNueleo- Abb. 22. Kernvolumina in der Ent- 
len; bei K weisen nut  noeh wenige wicklung des ,,eigentlichen UAG" der 
der nieht in Teilung begriffenen larvalenFormica-Labialdrflse ((~) 
Kerne vier, die meisten dagegen zwei 
Nueleolen auf; bei K d - l d  finder man vorwiegend Kerne mit  einem 
einzigen grogen Nueleolus, der wahrseheinlieh einen Sammelnueleolus 
darstellt. Das Spindelvolumen weisC bei K zwei verschiedene Gr6gen- 
klassen auf (Abb. 23b), eine um 350--400 ~z 3 und eine um etwa 800 ~zs; 
bei K - ~ 0 , 5 d  kommen dagegen nut  noeh Mitosen vor, deren Spindel- 
volumen der kleineren Klasse zugeh6rt. Diese Be/unde zeigen siimtlieh 
eine somatische Reduktion an, wobei der erste Teilungssehritt mit  
groger Spindel eine Aquationsteilung, der zweite eine Reduktionsteilung 
mit kleiner Spindel darstellen diirfte (vgl. 1%IsLEt, 1959). 

In  der spgten Vorpuppenphase streekt sieh der ,,eigentliehe UAG" 
zu einem dtinnen langen Sehlaueh, dem imaginalen unpaaren Aus/iihr- 
gang. Der pa~rige Bulbusabschnitt, dessen gr56ere Kerne ihn stets 
deutlich yon den naeh hinten angrenzenden Imaginalzellen unter- 
seheiden ]assen, wird zuln dfinnen paarigen AusJiihrgang der Imaginal- 
driise. 

b) Reservoir und Driisensehliiuche. Anders als der unpaare Ausffihr- 
gang werden die Sekretsehlguehe, Reservoire und paarigen Ausffihr- 
g/~nge, die gemeinsam das Seidensekret produzieren und deshalb als 
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eigentlicher Driisenabschnitt der  Larvaldr / i se  zusammengefaBt  werden 
kSnnen, nahezu v61lig abgebaut .  Ledigl ich der  vordere  Tefl des P A G  
zeigt keine Degenerat ionserscheinungen.  An  den Bu lbusabschn i t t  und  
den Imagina l r ing  ansehl ie6end,  e rwei te r t  er sich zwischen S p ~ - 6 h  
und  K zu e inem S~ckchen (Sacculus, Sac), das nach h in ten  zu einer 
engen RShre  ausgezogen und  dureh  den lumenlosen,  degenera t iven  
Zel ls t rang der  PAG-Hin te rze l l en  (HZ) begrenzt  wird  (Abb. 2 t a ) .  

Sp+6h K K+O,Sd K+ld 

K II, Jl I I I .[llIJl[ I! 

K+O, Sd , I I I II. 
b 200 300 400 5()0 ' 7(10 ' '1000 20'00~_l 3 

Abb. 23a u.b.  Ver/~nderungen a der Kerne (GrSBe, Nucleolenzahl) und b der 
Kernspindelvolumina im UAG der Formica-Labialdriise (~). a Zeiehn. naeh 

HE gefgrbtem Priip. Ca. 600 ×. b Jede Saule stellt das Volumen einer 
Mitosespindel dar 

Bei Vorpupl0en, deren paarige Ausfiihrg~nge, geservoire und Sekretsehli/uche 
noch nach dem Einspinnen grSBere Sekretmengen enthalten, verengt sich der Aus- 
fiihrgang im Bereieh der iKittelzellen (MZ) und sehlieBt so den Sacculus nach hin- 
ten ab. 

Die Wandze l l en  des Sacculus (Vorderzellen, VZ) zeigen zur Zei t  der  
K o t a b g a b e  keine Besonderhei t .  Dagegen lassen die Mit telzel len eine 
s ta rke  Sekre t ions t~ t igke i t  e rkennen:  Ih r  Cy top lasma  is t  durch  kleinere 
und  grSgere Vakuolen  so s t a rk  aufgelockert ,  dab  es nur  noch in F o r m  
dfinner Plasmaf/~den erscheint  (Abb. 24b). Die Sekre tvakuolen  weisen 
mi tun t e r  eosinophile Einschli isse auI. 

Die Aufloekerung dieser ,,Sekretzellen" (SkZ) kann keinesfalls Anzeichen einer 
Degeneration sein; denn erstens erschein~ das Chromatin der Kerne normal und 
nicht geklumpt, wie das der degenerativen I-Iinterzellen, zweitens tr i t t  der Sekret- 
zellring bei allen untersuehten Tieren zur gleiehen Zeit und an derselben Stelle auf. 
Das abgesehiedene Sekret gelangt mit groger Wahrseheinlichkeit in das Lumen des 
Saeculus. Da der Zeitpunkt der Sekretabgabe mit dem Entwieklungsbeginn des 
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im~ginalen Driisensystems aus Imaginab'ing und Vorderzellen zusammenf~llt, 
k6nnten die Sekretzellen diese anfgngliche Entwieklung beeinflussen bzw. steuern. 

Naeh K nimmt die sekretorisehe Aktivitgt  der Mittelzellen ab: Bei 
K + 0,5 d ist ihr Cytoplasma nur noch yon kleineren Vakuolen durehsetzt, 
die bei K + I d vereinzelt oder gar nieht mehr vorhanden sind. Naeh 
beendeter Sekretion degenerieren die Sekretzellen ebenfalls: Ihre Zell- 
kerne warden zunehmend basophil und pyknotiseh. 

a K VZ(->AZ) 

b 

Abb. 24a u. b. Sagittalschnitte dureh einen Tail der larvalen Formica-LabiMdrflse. 
~-Vorpuppe, K. a Schema des vergnderten PAG. Die Vorderzellen (VZ) entsprechen 

den spgteren Apikalzellen (AZ). 150 ×. b Schnitt dureh die sekretoriseh 
aufgelockerten Mittelzellen (Sekretzellring). HE. 250 × 

Somit bleiben von dam paarigen Abschnitt der Larvaldriise im 
Verlauf der Metamorphose nur die Zellen des Imaginalrings (IZ) und 
die PAG-Vorderzellen erhalten. Letztere markieren nun das It interende 
der imaginalen Drtisenanlage; sic sollen deshalb als Apilcalzellen (AZ) 
bezeiehnet warden. Die Unterseheidung der beiden Zelltypen ist auf 
Grund der Gr613e und Struktur ihrer Kerne (Abb. 25) aueh weiterhin 
eindeutig: Die kleinen Kerne (150 ~3 bei K) der primordialen Imaginal- 
zellen besitzen nut  zwei Nueleolen; die je naeh Entwieklungsstadium 
5--15mal  voluminSseren, polyploiden Kerne (1400 ~t 8 bei K) der larval 
an der Bfldung des Seidensekrets beteiligten Apikalzellen zeigen eine 
gr613ere Zahl von Nueleolen. 
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Noeh vor der Kotabgabe werden die Imaginalzellen dureh einzelne 
Mitosen vermehrt, der ImaginMring wird zu einem kurzen Tubus (Tb) 
gestreekt. Naeh K nimmt die Zahl der parallel zum Lumen stehenden 
Teilungsspindeln deutlieh zu; der Tubus wird betr/~ehtheh verlgngert, 
der Saeeulus bis zur Puppenh/~utung weir in den Prothorax hinein- 
gesehoben. AuBerdem dringen sehon bei K ~- 1 d einzelne Imaginalzellen 
in das Innere des Saeeulus ein, vermehren sieh hier welter und legen 
sieh Mlm/~hlieh in mehreren Sehiehten an die ~tugere, einschiehtige, 
yon AZ gebildete Wand an (Abb. 25a). Nit dem Auftreten senkreeht 
stehender Spindeln sprengen die IZ bei K ~- 2 d den zusammenh/~ngenden 
AZ-Verband und gelangen zwischen den grogen Zellen hindureh an die 
Saeeulusoberflgehe. Aus dem Saeeulus wird so eine birnfSrmige, hohle 
Zellagglomeration (Aggl), in deren /~ugerer Sehieht die AZ seheinbar 
wahllos verstreut sind. 

Unmittelbar vor, w/~hrend und nach der Puppenh/iutung fehlen in 
Tubus und Agglomeration die Teilungsspindeln. Bei P ~- ld  l~gt der 
hintere Tubusbereieh eine geringe Lumenerweiterung erkennen, die bis 
P@ 2d  den gesumten Tubus erfaBt und dutch Abgabe des typisehen 
,,Erweiterungssekrets" (vgl. Postpharynxdrfisen-Entwicklung, S. 31) 
verursacht wird. Das dtinne Rohr yon Imaginalzellen wird hierdurch 
zum imaginalen Driisenreservoir umgestMtet (Abb. 25b, c). 

Ganz anders verl~uft dagegen die weitere Entwicklung der Agglo- 
meration. Zur Zeit der Puppenh~utung zeigen einige ApikMzellen ein 
yon Sekretvakuolen kurzfristig aufgelockertes Cytoplasma; aul~erdem 
treten im Bereieh der AZ pyknotische Kernfragmente auf. Mit dem 
neuerlichen Auftreten vieler Mitosen bei P-~ l d gruppieren sich die 
Agglomerationszellen so zusammen, dab das bisher einheitliche Lumen 
in 2--4 Hauptriehtungen gespMten wird. Dureh die zunehmende Ver- 
mehrung der IZ entsteht bis P-~2,5d ein unregelm/igig sternf6rmiges 
Gebilde, das aus seinem Zentrum eine I/eihe yon kurzen, mehrsehiehtigen 
Sehl~uehen (,,Prim~rsehli~uehe") entsendet (Abb. 25b). AuffMlender- 
weise befindet sieh in den Kuppen dieser ausstrahlenden Zellhaufen 
stets eine gr6gere Zahl yon ApikMzellen, den Imaginalzellen gewisser- 
maBen vorauseilend. Bis gegen Ende der Mitosenaktivit~t (P~-3,5d) 
verl/~ngern und verzweigen sieh die Prim~rschl/iuehe zu Sekund~r- 
sehl/~uchen, bei denen noeh 2--3 AZ an der Spitze liegen, sp/~ter zu 
Terti~rsehl/iuehen. Gleiehzeitig wird das Seh]auehepithel einschichtig. 
Aus den mehrsehichtigen Prim/trsehl/~uchen ist somit ein verzweigtes 
System diinner Driisenschliiuehe entstanden, an deren blindem Ende 
]eweils eine AZ sitzt (Abb. 25e). Allerdings werden bei der Sehlaueh- 
bildung nicht alle ApikMzellen an die Spitze mitgenommen; einige 
kleinere AZ bleiben im mittleren Schlauehbereich zurfick. 

Bei P-~ 4,5d ist die anatomisehe Ausbildung des imaginMen Dr/isen- 
systems praktiseh abgesehlossen. Im sp/iten Puppenstadium erweitern 
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Abb. 25~ c. Entstehung der im~ginalen Formica-L~bi~ldriise (~). a K + l d :  
Im~ginalzellen dringen in den S~cculus ein; Bildung der Zellagglomeration. 
b P -¢- 2 d: Beginnende AuflSsung der Agglomeration. c P + 4 d : Einschichtige 
mehrf~ch verzweigte Driisenschl~Luche mit endst/~ndigen AZ. Zeichn. n~ch Galloc.- 

Eosin gef~rbten Pr~p. a 280 ×, b--c  250 × 

sich die Endabschn i t t e  der  Drtisenschl~uche zu den Ends~ickchen; die 
Apikalzel len  l iegen bei  P ~ - 9 d  n ich t  mehr  u n m i t t e l b a r  an den Schl~uch- 
spitzen,  sondern  subapik~l  (Abb. 26). 

Beim Vergleich mi t  den Befunden yon BAUSENWEIN (1960) f~ll~ 
~uf, dal~ die Apik~lzel len mi t  dessen , ,basophilen Zel len"  ident isch  s~nd. 
Mit dieser Fes t s te l lung  1/tl3t sich aber  die Auffassung BAUSENWEINs, die 
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,,Ausbildung einer grSBeren Anzahl yon basophilen Zellen mit l~iesen- 
kernen" w/~hrend des imaginalen Lebens sei das ,,cytologisehe Merkmal 
einer gesteigerten Aktivit/~t der Labialdriise", nicht vereinbaren. Denn 
die Entwicklungsgeschichte der Apikalzellen liel3 erkennen, dug die 
,,basophilen Zellen" yon der Larva]driise (PAG-Vorderzellen) in die 
Imaginaldriise iibernommen werden. 

(ili¸ ! 

Abb. 26. Tell des 8chlauchsystems der imaginalen Forrnica-Labialdrflse (~, I). 
IS  AZ in sub~pikaler Stellung; 2t2tAZim mittleren Schlauchbereich. Totalpr/~p. 

Thionin. 95 X 

III .  Die Entwicklung der imaginalen Labialdri~sen 
(Hinterkop/- und Thoraxdri~sen) von A pis mdli/ica 

Bei der Imaginalentwicklung der Formica-Labialdrfisen war vor 
allem die Verwendung polyploider, , larvMer" Zellen (AZ) ffir den 
Aufbau der Drfisenschl/iuche auffMlend. Sollte dies eine Besonderheit 
der Formica-Entwicklung oder ein allgemein verbreitetes Prinzip sein ? 
Ein erneuter Vergleich mit der ttonigbiene schien deswegen besonders 
interessant, weil in den Schlauchenden der Apis-Drtisen bisher keine 
Kerngr61~enuntersehiede gefunden wurden (ScHIEMENZ, 1883; HESEL- 
I~AlrS, 1922; KRATKY, 1931). Andererseits kommen in den Driisen- 
sehl/iuchen anderer Apiden und auch Vespiden mehrere Kern- und 
Zelltypen vor (ScI~I~ME~cz, HESgLHAUS). 

a) Die larvalen Dr~isen. Die Larvaldriise der Honigbiene l~gt zwei gegeneinander 
scharf abgegrenzte, histologiseh deutlich unterschiedene Absehnitte erkennen 
(Abb. 27a), worauf bereits Se~IEVr~lgZ hingewiesen hat: I. Einen vorderen Teil, der 
als AusJi~hrsystem angesprochen werden kann. Er umfaBt neben einem unpaaren 
Ausftihrgang (UAG) einen paarigen Ausfiihrabschnitt (PAA), der verh~ltnismgl~ig 
lang und an seinem Hinterende erweitert ist. Wie die Entwicklung wghrend der 
Metamorphose erkennen lgBt, entsprechen UAG und PAA zusammen dem UAG 
mit Bulbusabschnitt und Imaginalring yon Formica (Abb. 27b). Die Zellkerne des 
Apis-Ausffihrsystems sind allerdings gleiehartig (wahrscheinlich diploid), lassen 
also den Imaginalring nieht hervortreten. 2. Durch eine Einschniirung ist der 
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paarige hintere, stark gewundene Driisenschlauch abgegrenzt. Seine Zellen unter- 
seheiden sich von denen des Ausfiihrsystems durch die auffallende Basophilie 
ihres Cytoplasmas. Nach der KerngrSBe k6nnen sie drei verschiedenen Zonen 
zugeordnet werden: Die vordere Zone (VZo) zeigt kleine kugelige Kerne, deren 
Volumen noch geringer ist als das der Kerne des Ausffihrsystems; die Kerne der 
mittleren Zone (MZo) sind etwas gr6Ber; die Kerne der hinteren Zone (HZo), des 
stark gewundenen weitaus gr56ten Absehnitts des Drfisenschlauchs sind ebenfalls 

E ~ t e r e r  ~ i I 
Tei[ UAG i Abschnitt .~ ' I 

U ~ ~ t [ e r e ~  HiT~tere Zone 
gang(UAG) ~ e m s  Zone Zone l (HZo) 

i (PAA) (VZo) (MZo) 

VORDERER DROSENTEIL: HINTERER DR@SENTE[L: 
AUSF@HRSYSTEM DRUSENSCHLAUCH 

/ / / / / / / / / / / / / / / / ~ ,  : "?~o? 

Vorderze[ten Hinter 
! Imogino[zet[en (-->Apikatze[[en) ze[[en i Reser_iDrC~sen - 

UnpGorer AusfQhr-iBu[bus " i going Paoriger Ausf(Jhrgong :t voir 'sch[c~uch 

ABB. 27. a ~Jbersicht fiber die larvale Apis-Labialdrfise (~, D ÷ i d). Gr66ter Teil 
des Drfisenschlauehs abgeschnitten. Die Punkte deuten die unterschiedliche GrSl3e 
und Dichte der Zellkerne an. Zeichn. nach Feulgen gef~rbtem Totalpr~lo. 35 ×. 

b Larvale Formica-Labialdrfise mit entsprechenden Abschnitten zum Verg]eich 

kugelig, aber wesentlich gr613er. Die Vorderzone kSnnte den PAG-Vorderzellen, 
die Mittelzone den PAG-Mittelzellen, die Hinterzone dem ,,eigentlichen Drfisen- 
abschnitt" (PAG-Hinterzellen, Reservoir und ventraler Drfisenschlauch) yon 
Formica homolog sein; ein dorsaler Driisenschlauch ist bei Apis nicht ausgebildet. 
An der Produktion des Spinnsekrets nehmen wie bei Formica a]le drei Zonen, in 
besonderem MaB die Hinterzone teil. 

b) Imaginale Aus/i~hrgiinge, Hinterkopfdriisen und Thoraxdri~sen- 
Reservoir. Wie bei  Formica ble ib t  auch bei  Apis das Ausf i ih rsys tem im 
Verlauf  der  Metamorphose  vollst&ndig erhal ten.  Das ep idermale  Vorder-  
ende differenzier t  sich zum imaginalen Salivarium. Der eigentl iche U A G  
erf/~hrt durch  das  besondere  W a c h s t u m  des Lab iums  eine m/ichtige 
Ver]/~ngerung; sein gleichm~13iges, einschichtiges Ep i the l  I~13t auf der  
ganzen L~nge keine Kernun te r sch iede  erkennen.  

Bei D - k  2,5 d t r i t t  im hinteren,  noch vor  dem Untersch lundgangl ion  
gelegenen U A G - A b s c h n i t t  eine erhShte Mi tosenakt iv i t~ t  in Erscheinung,  
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in deren Verlauf sich die dicht gedrAngten Zellen zu einem hohen 
Zylinderepithel verl/~ngern, zur Anlage cler Hinterkop/driise. Diese ver- 
grSBert sieh his P ÷ 1 d zu paarigen, seitliehen, flfigelartigen Ausfaltun- 
gen, deren AuBenr/~nder kleine Einbuehtungen erkennen lassen. Der 
dem UAG nahe Teil dieser Ausfaltungen verl/~ngert sieh bis P ÷  3d 
zu einem dfinnen Driisenansfiihrgang; der gugere Teil wgehst ventral, 
dorsal und seitlieh zu verzweigten Drtisensehlguehen aus, deren blinde 

a (PAA) (HZo) 

...... e e o e  '"~,-,,~ ...................... g , , , ~  
o o o ° o ° o  o 

AZ 

Abb. 28a c. Ents~ehung der imaginMen Apis-Thoraxdriise (~). a D~-2d: Die 
Zellen der vorderen und mittleren Zone (AZ) bilden einen mehrsehiehtigen 
Saeeulus. b D +3d:  Imaginalzellen ([Z) dringen in den nunmehr kegelfSrmigen 
Saeeulus ein. e P ~-1,5d (= D ~-5d): Aufspaltung der Agglomeration in Driisen- 

sehl~uehe, eee AZ; ©©© IZ. 130  × 

Enden schlieBlieh zu S~ckehen erweitert werden. Die Zellen der IIinter- 
kopfdriise sind v611ig gleiehartig und entspreehen zun/~ehst denen 
des UAG. 

Der hinterste Teil des UAG und der vordere Absehnitt des PAA 
differenzieren sieh zum imaginalen Ausfiihrsystem hinter der Hinter- 
kopfdriise. Der hintere Absehnitt des PAA, der dem Formica-Imaginal- 
ring entsprieht, erweitert sieh zwisehen P ~ - l d  und P + 2 , 5 d  zum 
imaginalen Reservoir. 

c) Sekretsehliiuche der Thoraxdri~sen. Der gr56te Teil der larvalen 
Drfisensehl£uehe, n~mlieh die hintere Zone, wird bis kurz naeh der 
Puppenh/~utung vollst~ndig abgebaut. Dagegen lassen die Zellen der 
vorderen und mittleren Zone keinerlei Degenerationsmerkmale erkennen. 
Sie rficken bis D~-1 ,5d  hinter der Einsehnfirung eng zusammen; wie 
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in der Labialdrtisenentwieklung yon Formica (vgl. Abb. 24a) entsteht 
ein Sacculu8 (Sac), dessen Wand allerdings 3--5  Kernschichten aufweist 
(Abb. 28a). Mit dem Einsetzen der Mitosenaktivitgt wandern einzelne 
Zellen des hinteren PAA in den Sacculus ein (Abb. 28b), vermehren 
sich hier welter und kleiden schlicl~lieh dessen Inneres in mehrercn 
Schiehten aus. Wie bei Formica wird der Sacculus zu einer Zellagglo- 
meration (Aggl) aus mehreren Zelltypen: Die Zcl]en des hinteren PAA 

II 

Abb. 29. Sehlauehe der imaginMen Apis-Thoraxdrflse (~, P @ 2,5d). Kerne der AZ 
(Z) sind starker gefarbt ~ls die der IZ. Feulgen. 320 × 

entsprechen nach ihrer Lage und ihrer Bedeutung ffir den Aufbau der 
Imaginaldrfise ganz den Imaginalzellen (IZ) yon Formica, die Zellen 
der vorderen und mittleren Zone zusammen den Apikalzellen (Abb. 27, 
28). Wie bei Formica lassen sich aueh bei Apis diese beiden Zelltypen 
(bis etwa P + 4 d )  deutlich unterseheiden: Die Kerne der Apikalzellen 
(AZ) sind zwar nieht polyploid, abet wesentlieh intensiver gef/~rbt 
(besonders deutlieh bei Feulgen-Farbung) als die der Imaginalzellen. 
Sekregzellen, die den Formica-Nittelzellen entspreehen kSnnten, fehlen 
bei A pis. 

In  der sp~ten Vorpuppenphase verl/~ngert sieh die ventrale Wand 
des hinteren PAA starker als die dorsale, wodureh die Zellsehichten der 
Agglomeration dorsalw~rts rtieken und so die Form eines sehr~gen 
Kegels erhalten (Abb. 28b). Die weitere Entwicklung entsprieht der 
Labialdriisenentwieklung yon Formica: Nach P-4-1d weiehen die 
Agglomerationszellen in zwei t Iauptr ichtungen auseinander (Abb. 28e), 
verzweigen sieh zu Prim/~r-, Sekundar- und Tertigrsehl~uehen, die sieh 
um das zentral liegende Reservoir gruppieren. Wiederum sitzen die 
Apikalzellen zun~ehst an der Spitze der Sekregschl/~uche (Abb. 29), 
gelangen sehliel~lich aber in subapikale Stellung. Wie bei Formica 
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treten die Vermehrungsteilungen ~usschlie~lich im Bereich der ImaginM- 
zellen ~uf. Deren Kerne vergr5~ern sich, werden basophiler, sodM~ sie 
nach P ÷ 4 d nioht mehr einwandfrei yon den ApikMzdlen unterschieden 
werden kSnnen. 

G. Diskussion der Ergebnisse 

Die Entwicklung der sekretorischen Kopfdrfisen yon Formica 
pratensis und Apis melli/ica verlguft nach drei verschiedenen Prinzipien : 

1. Im Fall der Leydigschen Hautdri~sen entwickelt sich jede der 
gleichartigen Zellen der ImaginMscheibe durch eine Reihe yon dJfferen- 
tiellen Zellteilungen zu einem selbstgndigen Drfisenelement. I-Iieraus 
resultiert eine aus vielen Einzelelementen zusammengesetzte imaginMe 
Komplexdriise. 

2. Die Imaginalscheibe der Formica-Postpharynxdri~se wird im 
Verl~uf der Entwicklung in mehrere Teilbereiche untergliedert, die sich 
d~nn zu bestimmten Abschnitten des ImaginMorgans differenzieren. 

3. Die ImuginMzellen der Labialdriise bilden - -  unter Verwendung 
eines larvMen Abschnitts - -  nut  das selcretorische System des Imaginal- 
organs. Das imaginale Aus/i~hrsystem entsteht dutch Umwandlung des 
larvalen Ausffihrg~ngs. 

1. Der Entwicklungsgang der Leydigschen Hautdri~sen 

Die Entwicklung der verschiedensten Kleinorgane des Insektenintegu- 
ments (Flfige]schuppen, Borsten, Sinnesborsten, I-Iaare, I-Iautdrfisen des 
Leydigschen Typus; Ubersicht bei HESSE, 1953) erfolgt nach demselben 
Prinzip: Eine Stammzelle wird nach Art des determinativen Entwick- 
lungstypus dutch eine Folge differentieller Zellteilungen, deren Zahl, 
Spindelachse und zeitlicher Ablaut streng festgelegt ist, in SpeziMzellen 
(,Zelltypen") zerlegt; diese fibernehmen nach ihrer I)ifferenzierung 
bestimmte Teilfunktionen im Imaginalorgan. 

Die aus entwicklungsgeschichtlichen und experimentellen Befunden 
~bgeleiteten EntwicldungsgSnge der verschiedencn Kleinorgane stimmen 
jedoch nut in den Grundziigen fiberein. So entstehen beispielsweise bei 
der Bildung der Sinnesborsten (mit einer Sinneszelle) yon Limnophilus 
flavicornis Fabr. (H~KE und I~5~scE, 1951; I~SNscK, 1954) aus der 
Borstenstammzelle (1. Ordnung) insges~mt vier Zellen: Nebenzelle, 
Sinneszelle, Borstenbildungs- und l~ingbildungszelle. Demgegenfiber 
wird in der Entwicklung der Fli~gelschuppen von Ephestia lci&niella Z. 
(H~NK~, 1946, 1947, 1953) aus der Schuppen-Epithel-Stammzelle 
neben dem Schuppenapparat mit degenerierender Zelle, Schuppen- und 
BMgbildungszelle ein Verband yon 2, 4, 8 oder mehr Epithelzellen 
gebildet (Abb. 30a). Fiir die Entstehung einer Nebenzelle lassen sich 
hier keine I-Iinweise linden. 
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Die bisher nur in wenigen Fallen untersuehte Entwiclclung Leydig- 
scher Hautdriisen ffihrte zur Darstellung sehr verseh~edener Entwieklungs- 
schemata. Bei der Bildung der Versonsehen Driisen yon Bombyx mori 
entstehen naeh STABENA~7 (1952) aus der Stammzelle dureh zwei 
Teilungen nur drei Spezialzellen: Drfisen-, Schalt- und Kanalzelle. 
Dagegen finder LUKOSCHUS (1956, 1962a) in der Entwicklung der 
Tergit-, Duft-, Mandibel- und Pharyngealdriisen yon Apis melli/ica 
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Abb. 30. Entwicklungsschemata ~ der Fliigelschulopen yon Ephestia Mihniella 
(nach STOSS~RG, 1938; I-IENKE, 1953), b der Leydigschen Hautdriisen yon Apis 

melli/ica (naeh LVKOSeHUS, 1962a). Spindelstellungen wie in Abb. 5, 12 
schematisiert. BiZ Bildungszelle, StZ Stammzelle, Z Zelle 

neben einer degenerierenden Zelle noeh vier weitere Zelltypen (Abb. 30 b); 
hierbei werden aueh die Epithelzellen in Anlehnung an die Ergebnisse 
yon Hv,~KE und seinen Mitarbeitern (Abb. 30a) als Abk6mmlinge der 
Stammzellen aufgefagt. An dem von LVKOSCmrS dargestellten Ent- 
wieklungssehema fgllt auf, dab die Kanalzellen als dureh ihre Lage 
besonders hervorgehobene Epithelzellen gedeutet werden; sit sollen 
den Nebenzellen des Borstenapparats yon Limnophilus (RS~TSCH) ent- 
spreehen. Gegen eine solehe Deutung spreehen indessen die Ergebnisse 
yon I~Ssscg: Er  konnte zwisehen der Bildung des Borstenapparats 
(mit Nebenzelle) und der Entwieklung der Epithelzellen des Sehnppen- 
Epithel-Verbands yon Ephestia keine Beziehung linden. Aueh naeh 
It]~TKS (1953) sind die Nebenzellen Abk6mmlinge der Organstammzelle 
und damit yon der Entwieklungslinie des Epithelverbands getrennt. 
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Die in dieser Arbeit dargestellte Entwicklung einiger Leydigscher 
Hautdrfisen yon Formica pratensis und Apis  melli/ica lieB nunmehr 
erkennen, dab aus den Stammzellen dieser Kleinorgane nicht nur ffinf, 
wie von L v x o s c ~ v s  angegeben, sondern sechs Zelltypen entstehen. 
Neben degenerierenden Zellen, Drfisenzellen, kan/~lchenbildenden Schalt- 
und Kanalzellen sowie Epithelzellen konnte ein weiterer Zelltyp beob- 
achtet werden: Die den Drfisenzellen basalwiirts anhgngenden Basal- 
zellen. Diese Beobachtung s t immt mit den Angaben von WmGLESWO~T~ 

• r - -  ~ F C - -  1 
iEcf~ th°l- + ( ,_2- ~-- Spithol-Z ............... ~ 

/ . . . .  '--+<---J .......... I 
I / o .o l - z  ................ 
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zpith~l- ~ ( / \ sch~tt-z ....................... (~ 
stz - - \  D~O~o~-J_ / "7.. 

\ IStZ++ q- \ /,.:.:; \ 
\ I \ /~o~o~-z ................... /~  

- -  I \ SriJsen- i ~  / ~ ~ 
\ Oriisen- ~_L_~ [ SIZ m - ' 1 [ - - \  ~'~ 

\ A 
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Abb. 31. Entwicklungsschema der Kopfdrfisen des Leydigschen Typs von Formica 
pratensis und Apis melli/ica. Bei den Propharynx- und Maxillendrfisen yon Formica 
entstehen aus der Epithelstammzelle eine, bei den Apis-Pharynxdrfisen zwei, bei 
den Formica-Mandibeldrfisen wahrscheinlich 4 Epithelzellen. Letztere MSglichkeit 
ist durch - - -  angedeu~et. Zum besseren Vergleich mit Abb. 30 wurde auf die 

natiir]iche Orientierung (wie etwa in Abb. 6, 10) verzichtet 

(1959) iiberein, wonach Ifir den Aufbau der Hautdrfisen von Rhodnius 
prolixus - -  Epithelzellen und degenerierende Zellen werden nicht 
erw~hnt - -  vier Zelltypen Verwendung linden: Die Drfisenzelle, zwei 
Zellen, die zur Ausbildung des Sekretkan~lehens in Beziehung stehen 
(entsprechend: Sehalt- und Kanalzelle), und eine Zelle mit  sehr kleinem 
Kern, die als Basalzelle gedeutet werden kann. 

Auf Grund dieser Befunde kann das Entwicklungsschema von 
LvKOSC~US nicht mit  dem tats/ichlichen Entwicklungsverlauf fiber- 
einstimmen. Ein neu entworfenes Schema der Entstehung Leydigscher 
Hautdrfisen (Abb. 31) geht yon der Existenz der Basalzellen aus; 
auSerdem werden folgende Ergebnisse beriicksichtigt : 

a) Die Epithelzellen sind Abh6mmlinge der Stammzellen (,,Driisen- 
Epithel-Stammzellen"). Nur unter dieser Voraussetzung lgBt sich erklgren, 
da8 zur Zeit der Puppenh~u~ung in den scharf abgrenzbaren Imaginal- 
scheiben der Formica-Propharynxdrfisen, der Apis-Pharynxdrf isen und 
der Apis-Mandibeldrfisen (,,zentraler Bereich") nur ein einziger Zelltyp 
zu linden ist, offenbar die Stammzellen. Auch LUKOSCHUS (1962a) 
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schliel~t aus seinen Befunden auf die Abkunft der Epithelzellen yon den 
Stammzellen: Werden in den Apis-Pharyngealdriisen die differentiellen 
Zellteilungen nach der Puppenh/iutung gehemmt, so fallen die normMen, 
,Cuticularsubstanz" bildenden Epithelzellen nahezu vollst/indig aus. 

b) Entsprechend den Verh/~ltnissen bei der Schuppenbfldung 
(HENKE, 1947, 1953) dfirfte die Sonderung einer Epithelstammzelle yon 
der Organstammzelle (,,Driisen-StZI") im ersten Teilungsschritt 
erfolgen. 

c) Im Fall der Propharynx- und der Maxillendriisen yon Formica 
pratensis ist das Verhiiltnis yon Epithelzellen zu Dri~senzellen etwa I:1; 
hieraus 1/il~t sich ableiten, dab die Epithelstammzelle nur zu einer einzigen 
Epithelzelle differenziert wird. Anders liegen die Verh~ltnisse im Drtisen- 
elemente bildenden Bereieh I I  der Formica-Mandibeldrfise: Hier 1/~t 
die grol~e Zahl tangentiMer Mitosen zwischen P und P + 2 d auf mehrere, 
nacheinander ablaufende Vermehrungsteflungen sehlieSen, die wahr- 
seheinlieh der Entwieklungslinie der Epithelstammzelle angehSren. In 
der Tat ist sp/iter in diesem Bereieh die Zahl der Epithelzellen etwa 
viermal so grog wie die der Dr/isenzellen. Entgegen den Angaben yon 
L~xoscHcs (1962a) zeigten die Apis-Pharynxdrfisen - -  beim Durch- 
mustern des gesamten Drilsensehlauehs - -  ein Epithelzellen-Driisen- 
zellen-Verh/~ltnis yon 2 : 1. 

d) Nach HENKE, R6~CSC~ und aueh LUKOSCItUS (vgl. Abb. 30) 
entstammen die degenerierenden Zellen der Entwicklungslinie der Organ- 
stammzelle. Im gleiehen Shine sind die im Rahmen dieser Untersuehun- 
gen gefundenen histologisehen Bflder (Formica-Maxfllendrfisen) zu 
deuten: In einer der ersten differentiellen Mitosen mit senkrechter 
Spindelstellung wird eine degenerative Zelle abgegeben. Aus derselben 
Teilung geht eine zweite Zelle hervor, die durch einen besonders groSen 
Kern auff./illt (Abb. 9a; Kgr); sie dfirfte die Stammzelle der Basal-, 
Drfisen-, SehMt- und KanMzelle (,Driisen-StZ I I " )  darstellen. 

e) Auf einen engen Bildungszusammenhang der Schaltzellen (,,KanM- 
zellen I") und der Kanalzellen (,,KanMzellen II") weisen sowohl der 
Ablauf der differentiellen Mitosen (Formica-Maxillendriisen; P ~ 1,5d), 
Ms aueh die Differenzierung der beiden Zelltypen zum basMen bzw. 
apikMen Absehnitt des extrazellul~ren Sekretkan~lchens hin. Eine 
Entstehung der KanMzellen aus der Epithelstammzelle ist unwahr- 
seheinlieh, da in dieser Entwicklungslinie bisher nur ~quale Vermehrungs- 
teilungen festgestellt wurden (HE~-K~, 1947, 1953). 

f) Entspreehend diirften auch die engen Beziehungen yon Driisen- und 
Basalzellen auf ihre gemeinsame Entstehung zuriickzuf/ihren sein. 

g) Zur Zeit der Puppenh~utung ist in den ImaginMscheiben nut ein 
Zelltyp erkennbar, die S~ammzellen; die Mitosen im Vorpuppenstadium 
diirften folglieh reine Vermehrungsteilungen sein. 

4 Z. Morph. Tiere, Bd. 63 
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Die Epithelzellen tragen in untersehiedlichem AusmaI~ zur Bridung 
der Ausfiihrsysteme bei: In der Entwicklung der Formica-Propharynx- 
driise bilden sie mit den Kanalzellen das keulenf6rmige Cribellum 
(Abb. 6); die Epithelzellen der homologen Apis.Pharynxdrfise lassen 
einen vielfach gewundenen Sammelkanal (Abb. 14) entstehen; beim 
Aufbau des Reservoirs der Formica-MandibeldriJse sind sie neben anderen 
Gewebetypen beteiligt; das Mandibeldrfisenreservoir yon Apis entwickelt 
sich ausschliel~lich aus Epithelzellen; bei den Formica-Maxfllendrfisen 
degenerieren sie zwisehen P + 3 d und P ~- 4 d. 

Hinsich$1ich der Entstehung der Drfisenelemente und der Verwendung 
yon Kanal-, Schalt-, Drfisen- und Basalzellen zeigten alle untersuchten 
Drfisen eine genaue l]bereinstimmung. Dies l~l~t erwarten, dal~ das 
in Abb. 31 dargestellte Entwicklungsschema nicht nur ffir Formiciden 
und Apiden, sondern auch ffir die Leydigschen Hautdriisen anderer 
Insektengruppen grit, wenngleieh die Ergebnisse von STABE~AU (1952) 
vorerst nicht in diesen Rahmen einzuordnen sind. Beim Vergleich mit 
der Entwicklung der Sehmetterlingsschuppen (Abb. 30a) li~l]t sich eine 
volle Bfldungsverwandtschaft erkennen, wenn man zugrunde ]egt, dal3 
im Fall der tIautdrfisen die Organbildungszelle und die den ,,Hilfs- 
apparat" (das Kani~lchen) bildende Zelle nochmals einer Teflung unter- 
liegen. Damit wiirde die Drfisenstammzelle I I I  der Schuppenbildungs- 
zelle, die Kanalstammzelle der Balgbildungszelle entsprechen. 

2. Die Entstehung der _Formica. Postpharynxdriisen 

Die Entwieklung der tubulSsen Postph~rynxdrfisen yon Formica ver- 
l~tuft v611ig anders als die der Leydigschen Hautdrfisen. Die paarige 
Imaginalanlage am hintersten lateralen Pharynxabschnitt, die sich aus 
gleichgestalteten Primordialzellen zusammensetzt und zuni~chst unge- 
gliedert erscheint, wird am Ende der Vorpuppenphase eingefaltet. Erst 
naeh der Puppenhgutung erscheint die Anlage gegliedert : Die Zellen eines 
vorderen Bereichs, der sich zum Aus/iihrsystem (,,Sammelrohr") entwik- 
kelt, lassen sieh naeh XerngrSBe und Plasmastruktur yon denen eines 
hinteren Bereichs unterscheiden; aus diesem differenzieren sich die 
Schl~uche des Driisensystems. Wahrscheinlich sind die Driisenanlagen 
bereits vor ]~eginn der Metamorphose in mehrere Feldbereiche auf- 
geteilt, wie dies beispielsweise ffir die Genitalscheiben yon Drosophila 
melanogaster und andere Imaginalscheiben nachgewiesen werden konnte 
(HADoR~ und GLOOm, 1946 ; HADO~ et al., 1949; U~SP~V~G, 1959 ; u. a.). 

3. Die Entwiclclung der Labialdri~sen 

In l~bereinstimmung mit den an Dipteran gewonnenen Ergebnissen 
(Kow~LEVSKY, 1887; Ross, 1939; BODE~ST~IN, 1950) l~l~t sich die 
Larva~driise yon Formica pratensis in drei grol~e Abschnitte un~erteilen 
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(Abb. 19, 27b): a ) I n  den unpaaren Ausfiihrgang, dem auf Grund 
gleieher histologiseher Struktur noeh die paarigen Bulbi zuzureehnen 
sind; b) den Imaginalring ; e)den ,,eigentlichen Driisenabsehnitt" (paari- 
ger Ausfiihrgang, Reservoir, Driisensehl/~uehe), der im Verlauf des 
letzten Larvenstadiums das Seidensekret liefert, 

Die Larvaldrftse yon Apis melli[ica ist im Prinzip genauso aufgebaut. 
W/~hrend sieh aber bei Formica die genannten Driisenabsehnitte infolge 
versehiedener Kernvolumina und deutlieher Einsclmitte leieht trennen 
lassen, sind bei Apis nnr ein vorderer und ein hinterer Drtisentefl dutch 
eine Einsehniirung gegeneinander abgegrenzt (Abb. 27a). Der hintere 
Driisenteil entsprieht dem ,,eigentlichen Driisenabsehnitt" yon Formica, 
wobei die vordere und mittlere Zone den Vorderzellen, die hintere Zone 
den PAG-Hinterzellen mit Reservoir und Driisensehlguehen gleieh- 
zusetzen ist. Der vordere, auf seiner ganzen L~nge ziemlieh gleiehartig 
gebaute Drtisenteil l~6t erst im Verlauf der Metamorphose die der 
Formisa-Driise homologen Absehnitte identifizieren: Der vordere Ab- 
sehnitt des PAA entsprieht dem Bulbus, der hintere Absehnitt des PAA 
dem Imaginalring. 

Die Entwicklung der Imaginaldriise geht nieht nur, wie von Ross 
und BODE~ST~rN fiir Drosophila beschrieben, yon den Imaginalzellen 
aus; vielmehr sind an ihrem Aufbau bei ~'ormica und Apis alle drei 
larvalen Drfisenabsehnitte beteiligt (Abb. 32). Aus dem larvalen un- 
paaren Ausffihrgang (UAG) mit Bulbusabsehnitt entsteht das gesamte 
imaginale Aus/iihrsystem: Der epidermale Tei] des UAG li~gt zusammen 
mit der umliegenden Epidermis das SMivarinm entstehen, der ,,eigent- 
liche UAG" wird zum imaginalen unpaaren Ausfiihrgang, der Bulbus- 
absehnitt streekt sieh zum paarigen Ausfiihrgang der Imaginaldrfise. 
Der Imaginalring bildet in Verbindung mit dem vorders~en Teil des 
,,eigentliehen Driisenabsehnitts" (Vorderzellen bzw. vordere und hintere 
Zone) das imaginale sekretorische System (Reservoir und Drfisenschl~uehe). 
Der restliche, weitaus grSi3te Tell des larvalen ,,eigentlichen Drfisen- 
absehnitts", n/imlich Mittel- und Hinterzellen, Reservoir, Drfisen- 
sehlguehe bzw. I{interzone, degeneriert dureh Autolyse. 

Das imaginale Ausffihrsystem und das sekretorische System ent- 
stehen nach sehr verschiedenen Entwicklungsprinzipien, die wiederum 
nicht mit den bei der Bildung der Leydigschen Hautdrfisen und der 
Postpharynxdrfisen dargestellten fibereinstimmen. Der larvale unpaare 
Ausfiihrgang wird nicht abgebaut, sondern umgebaut ; seine polyploiden 
Zellen werden dureh somatische Redul~tionsteilungen verkleinert und 
vermehrt. Ein soleher Teilungsmodus wurde bei Labialdrfisen bisher 
nicht beobaehtet, ftir andere Gewebe holometaboler Insekten indessen 
mehrfaeh besehrieben (Bv~Gs,~, 1938 ; G~LL, 1946 ; RISL~, 1950, 1959). 
Beim Aufbau des imaginalen sekretorischen Systems dureh mitotisehe 

4* 
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Abb. 32. Entwicklung der imaginalen Formica-Labialdriise aus dem Larvalorgan. 
Schematisch. Paarige Abschnitte gr58tenteils weggelassen./~2r Entwicklungslinie 
der Drfisen~bschnitte. / ,~ MSglicher bzw. wahrscheinlicher Einflu8 uuf die Entwick- 
lung. ~Teu gebfldete Driisenteile sind umrandet. Verzeichnis der Abkiirzungen S. 57 

Vermehrung der Imaginalzellen werden typisch ,,larvale", polyploide 
Zellen, die A pikalzellen ( P A G- Vorderzellen ) mitverwendet. Diese Zellen, 
die an exponierten Stellen, n~mlich an der Spitze der ~uswachsenden 
Drfisenschli~uche sitzen, sind fiir die Bildung des imaginalen Schlauch- 
systems unbedingt efforderlich (EMMw~T, 1966). Die Gestaltung des 
sekretorisehen Systems erfolgt in vier ~ufeinander folgenden Stufen 
(Abb, 32). 

Die Entwicklung der Apis-Labialdri~se (Thoraxdri£se) unterseheidet 
sich yon der Morphogenese der Formica-Drfise in zwei Punkten:  
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a) Es werden infolge der gr6J~eren Zahl von Imaginal- und Apikalzellen 
wesentlioh mehr Driisensehl~tuehe gebildet; b) wegen der geringen 
Struktur- und Gr61~endifferenzen k6nnen die Apikal- und die Imaginal- 
zellen schon im spaten Puppenstadium nicht mehr untersehieden 
werden. 

Die Verwendung yon histologisoh differenzierten, evtl. polyploiden, 
,,larvalen" Zellen fiir den Aufbau der imaginalen Labialdriise dtirfte 
zumindest bei Ameisen, Bienen und Wespen allgemein verbreitet, ver- 
mutheh aber aueh bei anderen holometabolen Insekten zu iinden sein. 
Zu dieser Annahme bereehtigt das Vorkommen yon ,,Riesenzellen" 
(,,Apikalzellen") in den Imaginaldrtisen einer Reihe yon Apiden und 
Vespiden (tt~S~,T.HAVS, 1922; DEL~VRA~CE, 1955). 

Da die Labialdriisen-Entwicklung von Formica so genau mit der yon 
Apis fibereinstimmt, waren die Ergebnisse yon G L 6 c K ~  (1954) um so 
erstaunlicher. Danaeh sollen bei der Ameise Solenopsis/ugax nieht nur 
die Driisensehl~uehe, wie yon BErnArD (1951) vermutet, sondern aueh 
das Reservoir wahrend der Metamorphose aus mesodermalem Gewebe 
gebildet werden. I)iese Besohreibung sohien fiir die Beurteilung der an 
Formica erhaltenen Befunde yon erheblicher Bedeutung, sodal~ Vor- 
puppen und junge Puppen yon Solenopsis ]ugax histologisch nach- 
untersueht wurden, mit folgendem Ergebnis: Die Labialdriisen- 
Entwioklung yon Solenopsis entsprieht genau der yon Formica (vgl. 
Abb. 25). Somit muB die Feststellung, einzelne Driisenabschnitte seien 
mesodermaler Herkunft, zuriiekgewiesen werden, zumal auch die 
Embryonalentwieklung der Hymenopteren hierfiir keine Anhaltspunkte 
liefert (s. S. 31). Entspreehend lieBen sich ffir die These yon ~L SHA- 
TOU~¥ und WADDINGTO~ (1957), wonach die Imaginalzellen bei 
Drosophila aus Lymphzellen entstehen oder dureh solehe vermehrt 
werden, bei Formica keine Hinweise finden; aueh A~D~Rso~ (1964) 
konnte bei Dacus tryoni (Diptera) keine Beziehungen zwisohen Lymph- 
und Imaginalzellen feststellen. 

Wie die Entwicklungsgesehiehte erkennen liel~, sind die Vorderzellen 
des paarigen Ausfiihrgangs identisch mit den ApikalzeUen der im 
Umbau beg~iffenen Driisen und den ,,Riesenzellen" (BAvs~w~I~, 1960) 
der imaginalen Driisensehlauehe. Sie iiberdauern die Metamorphose 
ohne Zellteilungen und ohne strukturelle bzw. Gr5Benveranderungen, 
wenn man von kurzfristigen Kernschwellungen (E~E~T,  1966) absieht. 
Dabei unterliegen sie aber einem Funktionswechsel: Ms ,,Vorderzellen" 
sind sie an der Produktion des Seidensekrets beteiligt, als ,,Apikal- 
zellen" sind sic ffir die Sehlauchbildung der Imaginaldriise unentbehrlich; 
als ,,Riesenzellen" geben sie im Adulttier ein Sekret ab, das yon dem 
der iibrigen Schlauehzellen verschieden ist (BAvs~w~ZN). Wie die 
Entwicklungsgesehichte zeigt, k6nnen sie aber keinesfalls als ,,aktivierte 
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Zellen" eines vorher einheitliehen Schlauchepithels der Imaginaldrfise 
aufgefaSt werden; ihre Existenz stellt somit keineswegs das ,,cytologi- 
sche Merkmal einer gesteigerten Aktivit~t der Labialdrfise" (BAvsEN- 
WEIr) dar. Da auch die jahreszyklisehen Aktivit~tsschwankungen nieht 
auf die Labialdrfise beschr/~nk~ sind (BAUSE~WEX~), erschein~ es nach 
wie vor ungekl/~rt, welehe der sekretorischen Kopfdrfisen yon Formica 
den kastendeterminierenden Futtersaft produzier~. 

Zusammenfassung 
1. Die an~tomischen und entwicklungsgeschichtlichen Be~unde 

~fihrten zu einer Revision der Nomenklatur der Formiciden-Kopfdrfisen 
(Tabelle 1, S. 5): Die ,,Maxillenbasis-" oder ,,Zungendrfisen" werden 
nun als Maxillendri~sen, die bisherigen ,,Maxillendrfisen" als Pro- 
pharynxdri~sen (den Apis-Pharyngealdrfisen homolog) bezeichnet. Die 
in den hinteren Pharynxabschnitt mfindenden Organe sollen weiterhin 
als Postpharynxdri~sen benannt werden. 

2. Nach Imaginalstln~ktur und Morphogenese sind drei Drfisentypen 
zu unterscheiden: a) Die ,,Leydigschen Hautdrfisen" (LuKoSCHUS, 
1962a); hierzu gehSren die Formica-Propharynx-bzw. die Apis- 
Pharyngealdrfisen, die Maxillen- und die Mandibeldriisen; b) die Formica. 
Postpharynxdriisen; c) die Labialdrfisen. 

3. Die Imaginalscheiben der Leydigschen Hautdri~sen zeigen bereits 
vor Beginn der Imaginalentwicklung einen komplexen Aufbau: Jede 
ihrer gleiehartigen Zellen (vgl. Formica-Propharynxdrfise, P) stell~ die 
Stammzelle eines Drfisenelements dar. 

4. Die Entwicklung der Drfisenelemente verl/~uft bei allen unter- 
suchten Leydigschen Driisen in gleicher Weise. Aus den Stammzellen 
(,,Driisen-Epithel-Stammze]len") entstehen durch differentielle Zell- 
teilungen (Abb. 31) im Verlauf der Puppen-Mitosenperiode seehs 
Zelltypen (,,Spezialzellen"): a) Dri~senzellen; b) Basalzellen, die den 
Drfisenzellen basalw/~rts anh/~ngen; sie werden im Verlauf der Organ- 
differenzierung yon den Driisenzellen nahezu vollst/indig resorbier~. 
Wahrscheinlich wirken sie am Aufbau des intrazellul/~ren Kan/ilchens 
der Drfisenzelle mit. c) Schaltzellen; sie bauen den basalen, weitaus 
grSl~en Tell der extrazellul/~ren Sekretkanalchen auf. d) Kanalzellen; 
sie lassen den apikalen Tefl der extrazellul/~ren Kan/~lchen entstehen. 
e) Degenerierende Zellen. f) Epithelzellen; sie bilden das allen Drfisen- 
elementen einer Komplexdrfise gemeinsame Ausffihrsystem entweder 
teilweise (Reservoir: Formica-Mandibeldrfise) oder vollst/~ndig: Das 
keulenfSrmige Cribellum (Formica-Propharynxdrfise), den Sammelkanal 
(Apis-Pharynxdrfise), das Reservoir (Apis-Mandibeldrfise). Die Epithel- 
zellen der Formica-Maxillendrfise degenerieren. 
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5. Abweichend vom Normalfall umfal~t der Anlagebereich der 
Formi~a-Mandibeldrfisen neben den Stammzellen (zentraler Bereieh/ / )  
weitere Gewebetypen (Bereiche I, III), deren Zellen zum Aufbau des 
Reservoirs beitragen. 

6. Die Entwicklung der Formica.Postpharynxdriisen verl/~uft nach 
einem anderen, ffir die Bildung der ImaginMorgane holometaboler 
Insekten haufigen Modus: Die ImaginMscheibc wird durch Zellvermeh- 
rung vergrSSert, zunehmend geghedert und differenziert. In der Vor- 
puppenphase invaginiert die paarige Driisenanlage zu einem paarigen 
S/~ekchen. Dessen vordere Region bildet das Ausffihrsystem (,,Sammel- 
rohr"), die hintere Region w/~chst zu den Drfisenschl/~uchen aus. 

7. Die larvale Formica-Labialdri~se 1/~$t sich in drei grofte Abschnitte 
unterteilen: a) den unpaaren Ausfiihrgang, der nach hinten zu den 
paarigen Bulbi aufspMtet; b) den ImaginMring; c) den ,,eigentlichen 
Drfisenabschnitt" (paariger Ausfiihrgang, Reservoir, Drfisensehl~uehe), 
der das Seidensekret liefert (Abb. 27). Bei Apis sind Bulbusabschnitt 
und ImaginMring nicht deutlich zu unterscheiden. 

8. Im Verlauf der Metamorphose degeneriert der ,,eigentliche 
Drfisenabsehnitt" mit Ausnahme des vordersten Tells des paarigen 
Ausfiihrgangs (Vorderzellen). 

9. Aus dem larvalen unpaaren Ausffihrgang (UAG) entwickelt sich 
das imaginale Aus/i~hrsystem: Der ,,eigentliche UAG" wird zum imagi- 
nalen UAG, der Bulbusabsehnitt zum paarigen Ausfiihrgang. 

10. Die ImaginMzellen lassen in Verbindung mit den Vorderzellen 
des larvMen paarigen Ausffihrgangs (,,ApikMzellen", ,,Riesenzellen") 
das imaginale Dri~sensystem entstehen (Abb. 32): a) Der Imaginalring 
verl~ngert sich durch mitotisehe Vermehrung seiner Zellen zu einem 
langen Tubus, der schlief~lieh zum Reservoir der Imaginaldriise erweitert 
wird. b) Die Vorderzellen bilden mit einem Teil der Imaginalzellen eine 
,,Zellagglomeration'°; diese w~chst zu den imaginalen Drfisenschliiuehen 
aus, wobei an der Spitze jedes Schlauchs eine Apikalzelle sitzt. 

Summary 
1. Based on anatomical and ontogenetic research the controversal 

nomenclature of the cephalic glands of Formicidae has been revised 
(see table 1, p. 5): The ':maxilla base glands" (BEcx) or "tongue 
glands" (M:nmE~T) are now called maxillary glands, the former 
"maxillary glands" (JANET) are termed pro-pharyngeal glands (they 
are homologous with the hypopharyngeM glands of Apis). Furthermore, 
the organs arising from the posterior end of the pharynx remain the 
post-pharyngeal glands. 
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2. According to imaginal structure and morphogenesis three types of 
glands can be distinguished: (a) "Lcydig's dermal glands" (LvxoscKus, 
1962a); the pro-pharyngeM glands of Formica, the (hypo)pharyngeM 
glands of Apis, the maxillary glands and the mandibular glands belong 
to this; (b) the tubular post-pharyngeal glands of Formica; (c) the labial 
glands. 

3. Even before the beginning of imaginal development the imaginM 
disks of the Leydig's dermal glands show a compound structure: each 
of the uniform cells (see fig. 4b, pro-pharyngeM gland anlage of Formica) 
represents a stem cell (mother cell; Drfisen-Epithel-Stammzelle; fig. 31) 
of a later "glandular element ". 

4. In all examined Leydig's glands the glandular elements develop 
in the same way. Six cell types or special cells originate through a 
sequence of differentiative cell divisions during pupal mitosis period 
from mother cells: (a) Gland cells. (b) "Basal cells", which are basally 
attached to the gland cells; in the course of organ differentiation they 
are almost entirely resorbed by the gland cells. Probably they participate 
in forming the intracellular duct of the gland cell. (e) "Schaltzellen" 
(duct cells I);  they form the basal, by far longest portion of the extra- 
cellular duet. (d) Duct cells (duct cells I I ) ;  they give rise to the apical 
portion of the extraccllular duct. (e) Degenerating cells. (f) Epithelial 
cells; they form the common discharging system of the compound 
gland either in part (Formica mandibular gland : reservoir) or completely : 
the club-shaped cribellum (pro-pharyngeM gland of Formica), the 
collecting duct (pharyngeal gland of Apis), the reservoir (Apis mandibular 
gland). The epithelial cells of the Formica maxillary gland degenerate. 

5. The anlage region of Formica mandibular glands differs from the 
anlagen of other investigated glands: in addition to a central region 
comprising the stem cells (fig. l 1 a, region / / )  it covers two further 
types of tissue (regions I, III), the cells of which participate only in 
developing the reservoir. 

6. The post-pharyngeal glands o[ Formica develop according to an 
other mode frequently observed in organ formation of holometabolous 
insects: The imaginM disk grows by cell multiplication, is more and 
more articulated and differentiated. In the pre-pupal stage the paired 
gland anlage invaginates to a paired little sac, the anterior region of 
which forms the discharging system ("collecting tube", fig. 17) ; the 
posterior region of the sac develops into the gland tubuli. 

7. The larval labial gland o] .Formica is divisible into three different 
regions (fig. 32): (a) the common duct, which posteriorly passes into 
the paired "Bulbus";  (b) the imaginal ring; (c) the "true glandular 
part" (consisting of the paired duct, the reservoir and the glandular 
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tubes), which secretes the silk. In Api s  the Bulbus region and the 
imaginal ring cannot be distinguished clearly. 

8. With the exception of the most anterior region of the paired 
duet ("Vorderzellen"),  the " true  glandular pa r t "  degenerates during 
metamorphosis. 

9. The imaginal discharging system develops from the larval common 
duct (fig. 32): The " t rue  common duc t "  (eigentlicher U A G ) i s  
differentiated to the imaginal common duct, the Bulbus region forms 
the paired duct. 

10. In connection with the "Vorderzellen" ("apical cells", AZ)  of 
the larval paired duct, the imaginal cells give rise to the imaginal 
"glandular system": (a) The imaginal ring grows out into a long tube 
which finally widens and becomes the reservoir of the imaginal gland. 
(b) Together with a lot of imaginal cells, the apical cells form a "cellular 
agglomeration"; this aggregation differentiates to the imaginal glandu- 
lar tubules in such a manner that  an apical cell is situated at the top 
of each proliferating tubule. 

Yerzeiehnis der Abkiirzungen 

Mittels Bindestrieh zusammengesetzte Abkiirzungen sind im Verzeichnis 
getrennt aufgefiihrt. 

Aggl Zellagglomeration IR Imaginalring 
AKex extrazellul/ires Ausfiihrkan~l- IZ Imaginalzelle(n) 

chert KAu Komplexauge 
AKin intrazel]ul~res Ausfiihrkaniil- Kgr groBer Kern 

ehen Kkl kleiner Kern 
Anl Anlage KZ KanMzelle(n) 
AZ Apikalzellen (PAG-Vorder- LbDr Labialdriise 

zellen) M Muskel, Muskulatur 
Bb Bulbus MD Mitteldarm 
BiZ ]~ildungszelle Md Mandibel 
BZ Basalzelle(n) MdDr Mandibeldriise 
Cer Cerebralganglion, Gehirn MH MundhShle 
Cr Cribellum MHD MundhShlendaeh 
CSp Cutieularspange Mit Mitose(n) 
dDrS dorsaler Driisenschlauch MxDr Maxillendriise 
DrMg Driisenmiindung MZ Mittelzellen 
DrS Driisenschlauch, MZo mitLlere Zone 

-schl~uehe Oc Oeellus 
DZ Driisenzelle(n) Os 0sophagus 
E Epidermis PAA paariger Abschnitt des 
EZ Epithelzelle(n) Ausffihrsystems 
HKDr Hinterkopfdriise PAG paariger Ausfiihrgang 
HR hintere Region Ph Pharynx 
HZ Hinterzellen Phc Phagocyte 
HZo hintere Zone Pls Plasmastrang 
IBT  InfrabuceMtasche PoPhDr Postpharynxdriise 
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PrPhDr Propharynxdriise SZ 
PSr abgeplattetes Sammelrohr Tb 
Pyk degenerierende Zellen, Tr 

pyknotische Kerne Tro 
Res Reservoir UAG 
RLF relative Luitfeuchtigkeit vDrS 
RZ Reservoirzelle(n) Vlc 
Sac Sacculus VR 
SK Sammelkanal VZ 
SkZ Sekretzellen VZo 
StZ Stammzelle Z 

Entwic~lungsstu]en 
D Deckeln z.B. : Sp ~- 6 h 
I Imaginalh~utung 
K Kotabgabe P ~- 4d 
P Puppenh~utung 
Sp Zeit des Kokonspinnens 

Schaltzelle(n) 
Tubus 
Trachee(n) 
Trophocyte, ,,Fettzelle" 
unpaarer Ausffihrgang 
ventraler Drfisenschlaueh 
Vakuole(n) 
vordere Region 
Vorderzellen 
vordere Zone 
Zelle 

6 Std nach dem Ende der 
Spinnbewegungen 
4 Tage nach der Puppen- 
h~utung 
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