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The Postembryonic Development of Exocrine Cephalic Glands
of Formica pratensis Retz. and Apis mellifica L. (Ins., Hym.)

Abstract. The postembryonic development of pro-pharyngeal glands, maxillary
glands, mandibular glands, post-pharyngeal glands, and labial glands of the
Formicine ant Formica prafensis and of (hypo)pharyngeal glands, mandibular
glands, and labial (post-cerebral and thoracic) glands of the honey bee, Apis
mellifica is described. A revision of the nomenclature of Formicide exocrine
cephalic glands is proposed.
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A. Einleitung

Die im Kopf miindenden sekretorischen Driisen spielen im sozialen
Leben der staatenbildenden Hymenopteren eine bedeutsame Rolle. Thre
Sekrete wirken in vielfdltiger Weise: Als Verteidigungs- und Schreck-
stoffe (RorE und EIsnzer, 1962); als chemische Ausloser typischer
sozialer Verhaltensweisen: Alarmsubstanzen, Schwarmausloser, Sexual-
duftstoffe, Koniginnenduftstoff (Haas, 1952; Pain, 1961; Gary, 1962;
Wirson, 1963; Mascawirz, 1964; HOLLDOBLER und MascEwWITZ, 1965);
als Verdauungsenzyme zur extraintestinalen Verdauung (Smmpson, 1960;
AvrE, 1963); als bestimmende Nahrungsfaktoren bei der Determination
der Kasten (G0sswALD und Bier, 1954; RemBoLDp, 1964; WEAVER,
1966) und bei der Erhaltung spezifischer Kastenmerkmale (BUTLER,
1957).

Zur Aufklirung der physiologischen Zusammenhinge trugen neben
zahlreichen experimentellen Untersuchungen vor allem auch die an
den imaginalen Drilsen gewonnenen anatomischen und histologischen
Befunde bei (ScrrEMENZ, 1883; JANET, 1898, 1905; HusELHATS, 1922,
Buaniow, 1928; KrATEY, 1931; GOsSWALD, 1953 ; BAUSENWEIN, 1960;
NEDEL, 1960; u.a.). Der Aufbau des Gesamtorgans, besonders aber die
Struktur- und die GréBenverdnderungen der verschiedenen Driisen-
gewebe und Zelltypen erlaubten Riickschliisse auf funktionelle Bedeu-
tung, Funktionswechsel und Intensitdt der Sekretproduktion.

Zur funktionellen Deutung der imaginalen Driisenstruktur und
histophysiologischer Befunde erscheint es in vielen Fillen notwendig,
die Entstehungsgeschichte der Driisen und ihrer einzelnen Abschnitte
zu kennen. Im Gegensatz zur Anatomie der imaginalen Organe wurde
die Entwicklung der sekretorischen Kopfdriisen der sozialen Hymeno-
pteren bisher aber nur selten und lickenhaft bearbeitet. ScHIEMENZ
(1883; bei Apis mellifica), Karawatew (1898; bei der Ameise Lasius
flavusy und GLOCKNER (1954; bei der Ameise Solenopsis fugax) unter-
suchten die Entwicklung der Labialdriisen; sie gelangten zu sehr unter-
schiedlichen Ergebnissen, die wiederum nicht mit den Befunden von
KowaLEvsky (1887) an Musciden iibereinstimmen. Die Entwicklung
der den ,Leydigschen Hautdrisen® angehorenden Mandibel- und
Pharyngealdriisen von Apis mellifica wurde von Lukoscuus (1956,
1962a) beschrieben; seine Resultate lassen sich aber nicht mit denen
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vergleichen, die StaBENAU (1952) an den Versonschen Driisen des
Seidenspinners Bombyx mori erhielt.

Diese differierenden Befunde lieBen es im Anschlufl an die histologi-
schen und histochemischen Untersuchungen von Bavsexwrin (1960)
ratsam erscheinen, die Morphogenese einiger sekretorischer Kopfdrisen
neu zu bearbeiten. Hierzu wurde die von BAUSENWEIN verwendete
Wiesenameise Formica pratensis und zum Vergleich die Honigbiene
Apis mellifica gewdhlt. Die vorliegende Arbeit wird -—— nach einer
Revision der Nomenklatur der Formiciden-Kopfdriisen — die Ent-
wicklung einiger Leydigscher Hautdriisen, der tubulésen Formica-
Postpharynxdriisen und der Labialdriisen behandeln; einige entwick-
lungsphysiologische Befunde an der Labialdriise werden anderweitig
mitgeteilt.

Herrn Prof. Dr. K. Gosswarp bin ich fiir stetes Interesse am Fortgang der
Untersuchungen und seine grofziigige Unterstutzung sehr zu Dank verpflichtet,
Herrn Priv.-Doz. Dr. G. H. ScamipT fiir wertvolle Ratschlige. Mein herzlicher
Dank gilt Herrn Prof. Dr. G. Krausz far die Durchsicht des Manuskripts. Ich konnte
Leihapparate der Deutschen Forschungsgemeinschaft benutzen.

B. Material und Methoden

Die Darstellung bezieht sich mit Ausnahme der GréBenangaben in Kap. F, I
(S.31) und der Abb.19—22 auf Arbeiterinnen,; vergleichende Untersuchungen
an den Ameisenminnchen und -weibchen erbrachten nur quantitative Unter-
schiede. Fiir die Angabe des Entwicklungszeitpunkts wurden folgende Abkirzungen
verwendet: D = Deckeln; Sp = Zeit des Kokonspinnens; K = Kotabgabe; P =
Puppenhéutung; I = Imaginalhdutung (z.B.: Sp+ 6k =6 Std nach dem Ende
der Spinnbewegungen; P +4d = 4 Tage nach der Puppenhdutung).

Haltung der Tiere. Die Imagines der untersuchten Ameisenarten Formica
pratensis, Camponotus herculeanus, Lasius niger und Myrmica laevinodis sowie die
Vorpuppen und Puppen von Solenopsis fugax entstammen Freilandnestern der
Umgebung von Wirzburg. Desgleichen wurden die Entwicklungsstadien von
Formica pratensis zusammen mit Nestmaterial und adulten Arbeiterinnen wihrend
der Brutaufzuchtperiode (etwa Mai bis August) den Nesthiigeln entnommen. Im
Laboratorium wurden die Proben in eine beleuchtete Blechwanne eingebracht,
die mit einem feucht gehaltenen, verdunkelten Aquarium verbunden war. Das
Aussammeln der Brut besorgten die §¥ selbst, indem sie Eier, Larven und ,,Kokon-
tiere® stets in das dunkle Gefdfl transportierten. Die eingesponnenen Vorpuppen
und Puppen wurden aus dem Gespinstkokon genommen, der nach ScamipT (1960)
fiir eine vollig normale Weiterentwicklung nicht nétig ist, und unter konstanten
Bedingungen von 84% relativer Luftfeuchtigkeit (BLF) und 28+0,5°C auf-
gezogen. Die Einstellung der RLF erfolgte mittels einer iibersiittigten Losung von
Kaliumchlorid in Hygrostatschalen nach Zworrer (1932), in die Kunststoffplatten
mit ,,Zuchtkammern® fir 1—3 Tiere eingelegt waren (Abb. 1). Geringere (73%)
und hohere Luftfeuchtigkeit (88 %) ergaben eine héhere Sterblichkeitsquote. Unter
den konstanten Bedingungen entwickelten sich 85—90% $¥-Vorpuppen (33:60% ;
QQ: 80%) zu Imagines. Die ¥%-Vorpuppen stofen 16—20 Std nach beendetem
Einspinnen den Kotsack aus; von der Kotabgabe bis zur Puppenhdutung bendtigen
sie im Mittel 3 Tage {(33': 3 Tage 6 Std; 2Q: 3 Tage 3 Std), die Puppenzeit dauert

1*
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durchschnittlich 11 Tage 7 Std (3d: 10 Tage 2 Std; @2: 11 Tage). Um zeit-
bestimmte ¥¥-Vorpuppen und -Puppen von Apis mellifica zu erhalten, wurden
die innerhalb von 2 Std in einem normalen Bienenstock gedeckelten Zellen einer
Brutwabe gezeichnet und die Wabe anschlieBend in einen feuchtigkeitsgesittigten
Thermostaten von 3540,5° C iibertragen. Unter diesen Bedingungen erfolgt die
Puppenhdutung etwa 3,5 Tage nach dem Deckeln; die Puppenzeit betrigt
7,5—8 Tage.

Prdaparationstechnik wund Kerngrofenmessungen. Unfixierte totale Driisen
wurden mit Carmin-Essigsiure, in Carnoyscher Flissigkeit fixierte Organe mit

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

alkoholischer Boraxkarminlosung, Parakarmin, 0,25—1%iger wiillriger Thionin-
l6sung (RomETs, 1948) oder nach FEULGEN gefdrbt. Zur Anfertigung von Paraffin-
Serienschnitten wurden pro Entwicklungsstufe (K, K+ 0,6d etc.) 3—10 Tiere
verwendet. Als Standard-Fixiergemisch fiir alle Stadien eignete sich die Carnoysche
Flussigkeit. Fiir besondere Probleme leisteten 8%iges Formol sowie die Fixierge-
mische nach DuBoscQ-Brasm. und Karw gute Dienste. Als Zwischenmedium diente
Methylbenzoat. Fidrbungen wurden mit Himatoxylin-Eosin (HE), Gallocyanin-
Fosin, Eisenhdmatoxylin (nach HEIDENHAIN), Azan sowie mit dem Feulgenschen
Reagens durchgefiihrt. Schnittdicken: 6—20 p.. Auf simtlichen Abbildungen von
Sagittalschnitten ist das Vorderende nach links orientiert. — Die Kernvoluming
wurden nach UmriBzeichnungen unversehrter, regelméfig geformter Kerne als
Rotationsellipsoide nach der Formel V= 4/37ab? berechnet. Jede Stichprobe
umfaBte 50—100 Kerne, die normalerweise dem Gewebe eines Tieres entstammen.
Lieferte in Ausnahmefillen ein Objekt weniger giinstige Kernumrisse, so wurden
die KerngroBen mehrerer gleichaltriger Tiere verwendet. Die Klasseneinteilung
erfolgte auf logarithmischer Basis (HintzscrE, 1945). Die Mittelwerte m und
deren dreifacher mittlerer Fehler 3 s, wurden nach CAvALLI-SrORZA (1964) berechnet.

C. Die Benennung der Formiciden- Kopfdriisen

Die bisher verwendeten Bezeichnungen fiir die sekretorischen Kopf-
driisen der Ameisen (vgl. Tabelle 1, 8.5) differieren vor allem in
zwei Punkten, in denen die Uberzeugung des jeweiligen Autors hinsicht-
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lich der Miindung dieser Organe zum Ausdruck kommt: 1. Die im
hinteren Kopf liegenden Biischel von Driisenschlduchen werden ent-
weder als Pharyngealdriisen (Miundung ¢» den Pharynx) oder als
Postpharynxdriisen (Miindung hinter dem Pharynx in den Osophagus)
bezeichnet. 2. Fir die am Pharynxvorderende miindenden Driisen
werden die Bezeichnungen Mawillardriisen (dem Maxillensegment
zugehorig) und vordere Pharynxdriisen gebraucht.

MzerverT (1861), der die Hautdriisen und die Postpharynxdriisen der Formiciden
erstmals beschrieb, benannte die finf im Kopf miindenden Sekretdriisen von
Formica rufa nach der anatomischen Lage ihrer Driisenacini. LusBock (1877)
bezeichnet die eine von ihm erwéhnte Kopfdriise (cephalic salivary gland) nach
threr Funktion. Von diesen Autoren unterscheidet sich JANET insofern, als er die
wahrscheinliche morphologische Zugehirigkeit zu den Kopfsegmenten in das Blickfeld
riickt: den Miindungsort der Driisen-Ausfithrkanile, d.h. den Entstehungsort der
Organe im Verlauf der Embryonal- und Postembryonalentwicklung. Neben den
zundchst als Pharyngealdriissen (JANET, 1894a, b), spiter als Postpharyngeal-
driisen (JaNET, 1898, 1899, 1905) bezeichneten Systemen findet er nur drei weitere
Driisen, die den Kiefersegmenten zugeordnet werden. Er gelangt zu der Auffassung,
daBl jedem Kopfsegment eine paarige Gruppe von Hautdriisen zukomme ,,mit
Ausnahme einiger, wo diese nicht 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
Janetsche Driisenterminologie wurde in der Folgezeit von den meisten Autoren
itbernommen (BErNarD, 1951; GdsswaLp, 1953; Orro, 1958a, b; BAUSENWEIN,
1960; u.a.), auBer dall OrTo (1958a) die Labialdriise nach ihrer anatomischen
Lage als ,,Thoraxdriise’ bezeichnet. Nach Buexton (1927) gehdren die Janetschen
,»Maxillardriisen‘ allerdings dem Pharynx an.

Wegen der Brauchbarkeit bei Homologievergleichen hat die Janet-
sche Benennung der Driisen nach ihrer morphologischen Zugehorigkeit
zu einem bestimmten Segment zweifellos Vorziige gegeniiber einer
Benennung nach der anatomischen Lage (z.B. ,,Brustdriisen”, ,,Thorax-
driisen), die bei den verschiedenen Insektengruppen stark variieren
kann, oder nach der physiologischen Bedeutung (z.B. ,,Speichel-
driisen‘), die vielfach nicht bekannt ist.

Von den Kopfdriisen der Formiciden tragen demnach die Labialdriisen,
die mit dem unpaaren Ausfithrgang auf dem hinteren Abschnitt des
Labiums miinden, ihren Namen zu Recht. Dasselbe gilt fiir die Mandibel-
driisen, die an der inneren Basis der Mandibel nach auBen fithren.

Anders verhilt es sich mit den Janetschen ,, Maxillardriisen‘. Weder
die Miindungsstelle ihrer Ausfithrkanélchen, die iiber ein eingebuchtetes
Cribellum unmittelbar vor dem Pharynxvorderende seitlich in die
Mundhohle fihven (Abb. 2, PrPhDr), noch die Lage der Driisenacini
(Abb. 3; wor den Driisenzellen der Mandibeldriise, MdDr) berechtigen
dazu, diese Driise dem Maxillensegment zuzurechnen. Auf Grund der
vergleichend-anatomischen Befunde von Otro (1958b) an Imagines
von Formica rufa und Apis mellifica, die durch die unten dargestellte
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Entwicklungsgeschichte bestdtigt werden konnten, sind diese Driisen
den (Hypo-)Pharyngealdrisen der Honigbiene (und der tibrigen Apiden;
Buexow, 1928) homolog. Deshalb, und weil sie vor dem Pharynx-
vorderende miinden, werden sie in Ubereinstimmung mit BuaNiow
wohl am treffendsten als Propharynadriisen bezeichnet.

Abb. 2. Die sekretorischen Kopfdriisen einer imaginalen Arbeiterin von Formica
pratensis. Gedffneter Kopf und Prothorax in Dorsalansicht. Muskulatur, Osophagus
und linke Propharynxdriise entfernt. Leicht schematisiert. 35 x

Die Bezeichnung ,,Maxillardriisen’ 166t sich nur aus der Auffassung JangzTs
von einer segmentalen Driisenanordnung verstehen. Wie eigene Nachuntersuchungen
an den von JaNET (1898, 1905) bearbeiteten Ameisen Myrmica laevinodis (Syn.:
Myrmica rubra) und Lasius niger bestitigten, ist bei diesen Arten neben den Labial-
und den Mandibeldriisen kein drittes Kieferdriisenpaar entwickelt. Die bei Formica
auftretenden ,,Kehldriisen* (MEINERT) fehlen. Dementsprechend kamen fir JANET
als Driisen des Maxillensegments nur die Propharynxdriisen in Frage; ihre
Miindungsstelle wird dem Maxillensegment zugerechnet.

Als eigentliche Mawillendriisen kénnen nur die Meinertschen ,,Kehl-
driisen* angesehen werden. Die Kanélchen dieser paarigen Gruppe von
Driisenzellen miinden auf einer siebférmig durchlécherten Platte am
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duBeren Hinterrand der Mandibeln, ,,.an der dorsoventralen Gelenk-
membran des maxillaren Stipes” (Brcx, 1959). In Kopf- Querschnitten
liegen die Driisenacini hinter der Infrabuccaltasche (Abb. 3), zwischen
dem unpaaren Ausfilhrgang der Labialdriisen und den Acini der
Mandibeldriisen.

SchlieBlich bedarf noch das Problem der Miindung der ,hinteren
Pharynxdrisen® (BuenioN, 1927) einer Klirung.

PrPhDr
' Res-MdDr

el ik

MxDr M UAG-LbDr

Abb. 3. Querschnitt durch den Kopf einer Arbeiterin von Formica pratensis in
Hohe der Infrabuccaltasche (IBT'). Zeichn. nach Galloc.-Eosin gefirbtem Préparat.
Ca. 70 X

Hierzu wurden die Kopfe imaginaler 33, 22 und ¥¥ von Formica pralensis
und Camponotus herculeanus, einer verwandten Formicine, pripariert und histo-
logisch bearbeitet. Es ergab sich ein itbereinstimmendes Bild: Der Pharynx besteht
aus einer kriiftig sklerotisierten, ventralen Grundplatte, die sich vom Vorderende
bis zur Mitte allmihlich verschmilert, 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 Osophagus unterscheiden sich in der histologischen
Struktur). Median reicht die Grundplatte nicht so weit zuriick; an dem ovalen
Ausschnitt setzt der ventralwiirts, leicht schrig abgehende Osophagus an (vgl.
Abb. 17a, 8.29). Das dorsale Pharynxdach wird durch eine kriftige Membran
dargestellt. Sie geht im Bereich der Cuticularspangen lateral nicht mehr direkt
in die Grundplatte {iber, sondern wélbt sich zu einer nach dorsal und median
auslaufenden Falte auf, welche den Miindungsabschnitt des Driisensammelkanals
darstellt.

Die Driisen miinden also in den ,hinteren Pharynx®. Sie sollen
deshalb als ,hintere Pharynxdriisen‘ oder Postpharynxdriisen bezeichnet
werden, obwohl dieser Begriff bisher mit der Vorstellung, die Driise

miinde ,,hinter dem Pharynx‘‘, verbunden war. Durch diese Benennung
kénnen aber am sichersten Verwechslungen mit den Propharynxdriisen
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und Homologisierungen mit den Apis-Pharyngealdriisen vermieden
werden.

D. Die Entwicklung der Leydigschen Hautdriisen

Die Propharynx-, Maxillen- und Mandibeldrisen von Formica
pratensis sowie die zum Vergleich untersuchten Pharynx- und Mandibel-
driisen von Apis mellifica gehoren dem Typ der , Leydigschen Haut-
driisen (Lukoscuus, 1962a) an. Sie stellen aus einzelnen , Driisen-
elementen‘ (WEBER, 1954) zusammengesetzte ,, Komplexdriisen® dar,
deren Driisenzellen je ein ausfithrendes Sekretkanilchen entsenden.

Uber die Entstehung der Leydigschen Hautdriisen existieren bisher nur wenige
Untersuchungen. Sie riicken vor allem die Fragen nach der Zahl der Zellen, die am
Aufbau eines Driisenelements beteiligt sind, nach ihrer Herkunft und spéteren
Differenzierung in den Vordergrund. In der Entwicklung der Versonschen Driisen
von Bombyx mori (STABENAU, 1952) entstehen aus einer Stammzelle drei Element-
zellen: Aus einer ersten differentiellen Mitose mit senkrechter Spindelstellung geht
eine basale Tochterzelle hervor, die den kleinsten Kern aufweist, spiter apikalwirts
wandert und zur Kanalzelle wird; eine zweite differentielle Teilung der anderen
Tochterzelle mit ebenfalls senkrecht gestellter Spindelachse sondert Driisen- und
Schaltzelle voneinander. Nach STABENAU zeigen sich deutlich Parallelen zur
Entwicklung der Schuppenapparate (STosspErG, 1938) und der Borstenapparate
(Hexke und RoxscH, 1951) des Insektenfliigels. Die Hautungsdriisen der pupalen
Trichopteren-Fliigel bestehen nach Rénsca (1954) ebenfalls aus drei Zellen, der
Driisen-, Schalt- und Kanalzelle. Demgegeniiber werden die Driisenelemente der
Hautdriisen (,,Einzeldrisen®) bei Rhodnius prolizus aus vier Zellen gebildet
(WicerEsworTH, 1959): Neben der groBen Driisenzelle ist eine sehr kleine Zelle
vorhanden, die wahrscheinlich die Driisenhiille bildet; zwei weitere Zellen stehen
zur Ausbildung des Ausfithrkanilchens in Beziehung. In der Entwicklung der
Pharynxdrisen (Hypopharyngealdriisen: SNoDarAss, 1956; Futtersaftdriisen), der
Mandibel-, Tergit- und Duftdriisen von Apis mellifica sollen nach Luroscrus
(1956, 1962a) aus jeder Stammzelle des Driisenelements im Verlauf von vier
differentiellen Zellteilungen finf Zellen gebildet werden: eine degenerierende Zelle,
die Driisen-, Schalt- und Kanalzelle sowie eine Epithelzelle. Das von LukoscHUS
erarbeitete Entwicklungsschema, das auch die Epithelzellen als Abkémmlinge
von Dritsenstammzellen ansieht, stimm$ allerdings nicht mit dem von StABENAU
dargelegten iberein; vielmehr zeigt es eine Bildungsverwandtschaft mit dem von
Henke und PoBELEY (1952) experimentell bewiesenen Ablauf der Schuppenbildung
bei Ephestia Eihniella.

Aus diesen sehr unterschiedlichen Befunden ergeben sich fiir die
im folgenden dargestellte Entwicklungsgeschichte der Kopfdrisen vom
Leydigschen Driisentyp eine Reihe von Fragen: Wieviele verschiedene,
differenzierbare Zelltypen entstehen aus einer I'maginal- oder Stamm-
zelle ? Treten verschiedene Spindelstellungen auf, kann ihre Abfolge
mit der Bildung bestimmter Zelltypen in Einklang gebracht werden ?
Wie differenzieren sich die einzelnen Zelltypen zu den spéiteren Teilen
der Driisenelemente ¢ Werden eigene Ausfihrsysteme der Gesamtdrise
(gemeinsamer Ausfithrkanal, Reservoir, Cribellum) durch ,,Epithel-
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zellen® gebildet, die sich aus den Stammzellen absondern, oder durch
Epidermiszellen, die zwischen den Stammzellen eingelagert sind ?

1. Die Entwicklung der Formica- Propharynxdriisen

Die imaginale, paarige Propharynadriise! besteht aus etwa 150—300 rundlichen,
locker zusammenliegenden Driisenzellen (Abb. 2, 3), deren groBer Kern und das
fein vakuolisierte Cytoplasma eine starke Basophilie zeigen. Das intrazellulére
Sekretkanilchen jeder Driisenzelle geht in ein langes, sehr diinnes extrazelluldres
Ausfithrkanilchen iiber, das meist noch die kleinen Kerne der , Matrixzellen‘
erkennen liBt. Es miindet auf einem, vom scitlichen Mundrand keulenfdrmig
eingebuchteten Cribellum.

Im Verlauf der Mitosenperiode der Vorpuppe, also zwischen der
Kotabgabe (K) und K+2d treten in der Epidermis der spéteren
Prioralhdhle und des Pharynx eine groBe Zahl von Mitosen mit ver-
schieden gerichteten, vorwiegend tangentialen Spindelachsen auf. Die
Anlage der Propharynxdriise hebt sich erstmals bei K 4 2d vom {ibrigen
Epithel ab: als abgegrenzter Bereich kleiner, leicht radial angeordneter
Zellen mit ellipsoiden Kernen (Abb.4a), im hintersten, &uBersten
Winkel des ventralen Blatts der Mundanlage. Wahrend die Zellkerne
der umliegenden Epidermiszellen bis zur Puppenhdutung (P) eine
schmal-lingliche Form annehmen, bleiben die Kerne der Driisenanlage
weiterhin rundlich-ellipsoid, ihr Volumen vergroBert sich nicht (Abb. 8).
Unmittelbar nach der Puppenhdutung dagegen (bis P-+0,5d) nimmt
die Zell- und KerngroBe der kompakter gewordenen Driisen-Imaginal-
scheibe sprunghaft zu (Abb. 4b, 8); die Kerne sehen véllig gleichartig
aus, lassen also weder GréBen- noch Strukturunterschiede erkennen.
Mit Beginn der Puppen-Mitosenperiode wenige Stunden nach P inva-
giniert das Anlagenepithel zu einem halbkugelférmigen Sickchen mit
innerem Hohlraum. Bei P+ 1d sind aus zahlreichen Mitosen mit
senkrechter Spindelstellung — deren differentieller Charakter sich an
den bereits in der Telophase unterschiedlich groBen Tochterkernen
zeigt — verschiedene Kernsorten hervorgegangen: Neben lénglich-
ellipsoiden Normalkernen mit vielen Chromozentren im wmittleren
Epithelbereich haben sich basalwirts kleine, globulére, intensiv basophil
gefirbte Kerne abgegliedert (Abb. 4c; Kkl); sie liegen am (dem Korper-
innern zugewandten) Innenrand des Sickchens. Etwas spiter treten
daneben eine Reihe kleinerer, basophiler ,,Chromatinkugeln® auf, die
stets zu mehreren zusammenliegen und von anliegenden Phagocyten

1 Die imaginale Anatomie der Propharynx-, der Maxillen- und der Mandibel-
driisen von Formica pratensis und anderen Ameisenarten ist bei Janmr (1894b,
1898, 1905), Gésswarp (1958), Orro (19584, b), BEck (1959), BAusENwELIN (1960),
ForBES und McFARLANE (1961) u.a. eingehend beschrieben. Sie soll hier nur soweit
dargestellt werden, als dies zum Verstéindnis der Drisenentwicklung notwendig
erscheint.
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aufgenommen werden: die Degenerationsprodukte der kleinen Kerne!
Gleichzeitig erscheinen nun neben den senkrechten in geringerer Zahl
auch waagerechte Spindelstellungen, auBlerdem vereinzelte schrige
Spindeln. Bei P+ 1,5d tberwiegen die schrig gestellten Spindelachsen
gegeniiber den tangentialen; senkrechte Spindeln sind nur noch ver-
einzelt vorhanden. Bei P - 2d sind keine Mitosen mehr zu sehen.

Abb. 4a—d. Frithe Entwicklung der Formica-Propharynxdriise (Y). Sagittal-
schnitte durch die Anlage bei: a K+4+2,56d, b P+0,5d, ¢ P+1d, d P+2d.
Grenzen des Anlagenbereichs durch }/ markiert. Bei P+ 2d konnen bereits
4 Kerntypen unterschieden werden. Zeichn. nach Galloc.-Eosin gefirbten
Priparaten. Ca. 450 x

Diese Spindelverteilung in den ersten beiden Tagen nach der Puppenhiutung
(Abb. 5) entspricht etwa der von Lukoscuus (1962a) in der Entwicklung der
Pharyngeal- und der Mandibeldriisen von Apis mellifica gefundenen, In jeder
Entwicklungsstufe (P, P--0,5d etc.) von Formica pratensis wurden vier Driisen-
anlagen ausgeziihlt; infolge der geringen Zellzahl der Anlage ist auch die Mitosenzahl
nur klein.

Bis P+ 2d 1aBt das Anlagenepithel verschiedene Schichten erkennen
(Abb. 4d): a) eine kernlose Apikalzone, b) eine mittlere Zone mit
kleinen, langgestreckten Kernen, unter die auch groBe Kerne verstreut
sind und c¢) eine basale ,,Rindenzone’ mit mehreren Kernschichten.
Zwischen P+ 2d und P+ 3d heben sich die Zellen der Rindenzone
von denen der mittleren Zone ab (Abb. 6): Die kernlose Apikalzone
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Abb. 5. Verteilung der Spindelstellungen in der Anlage der Formica-Propharynx-

driise von ¥%-Puppen. Die punktierte Fliche deutet das zeitliche Auftreten

degenerierender Kerne an. — senkrecht, ——- tangential (waagrecht), -~ schriig
zur Oberfliche des Anlagenepithels stehende Mitosespindeln

Abb. 6. Sagittalschnitt durch die Anlage der Formica-Propharynxdriise (%) bei

P 4-3d. Basal-, Driisen-, Schalt-, Kanal- und Epithelzellen sind durch Lage,

Gréfe und Farbung charakterisiert. Kanal- und Epithelzellen bilden die Cribellum-
anlage. Galloc.-Eosin. 500 x

erweist sich nunmehr als hohes Epithel schmaler Zellen, in deren
Basalabschnitt die kleinen und die grofien Kerne der vorherigen Mittel-
zone liegen, als Anlage des Cribellums. Die Zellen der néchst inneren
Schicht haben sich voneinander getrennt und stark verlingert — ihre
Aktivitit bei P+ 3d pragt sich in einem Gipfel der Kernvolumen-
entwicklung aus (Abb. 8) —, so daB sie als diinne, parallel gerichtete
Plasmafiaden die Verbindung zwischen Cribellumanlage und ehemaliger
Rindenzone herstellen. Diese 148t drei Kernschichten unterscheiden:
a) GroBe ellipsoide, nur gering farbbare (helle) Kerne im basalen Zell-
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abschnitt der fiddig verlingerten Zellen; b) grofie ellipsoide basophile
Kerne der unmittelbar anschlieBenden Zellschicht und c¢) kleinere,
ebenfalls dunkle Kerne am Innenrand der Driisenanlage.

Die Anlage der Propharynxdriisen zeigt also finf Kerntypen. Es
erhebt sich die Frage, inwieweit diese den dre: (STaABENAU, RONSCH)
bzw. vier (LukoscHUS, WiccLEsSwoRTH) Zelltypen der beschriebenen
Driisenelemente homologisiert und damit entsprechend benannt werden
koénnen. Als Driisenzellen erweisen sich bereits bei P --4d die mittleren
Zellen der Rindenzone (vgl. Abb. 7a, DZ). Thr Cytoplasma enthélt nun
eine bis mehrere grofle Sekretgranula, die im histologischen Schnitt
als Vakuolen erscheinen; ihre groBlen dunklen Kerne sind nieren- bis
sichelférmig, im Gegensatz zur rundlichen bis ellipsoiden Kernform der
anderen Zelltypen. Die in Richtung zum Cribellum anschlieBenden
Zellen des Driisenelements wéren dann als kanalbildende Zellen anzu-
sehen. Dem Beispiel von StaBeENAU, RONscH und LuroscrUs folgend
miilte der erste der drei in Frage kommenden Zelltypen als Schalizellen
( Kanalzellen 1) bezeichnet werden; sie sind durch ihren grofien hellen
Kern und durch das langgestreckte Cytoplasma charakterisiert (Abb. 6,
S8Z). Ein zweiter, am Aufbau des Ausfithrkandlchens mitbeteiligter
Zelltyp, die im Mindungsbereich des Kandlchenbiindels auftretenden
Kanalzellen (Kanalzellen 11, KZ) wiren ebenso in der Cribellum-
anlage zu suchen wie die Epithelzellen (EZ).

Eine Entscheidung, welcher der beiden Zelltypen der Cribellumanlage als Kanal-
zelle anzusprechen ist, 148t sich auf Grund der Lage der Zellkerne nicht treffen. Auch
die Zahl der Zellen gibt keine Hinweise, denn das Verhiltnis von groBkernigen zu
kleinkernigen Cribellumzellen zu Driisenzellen ist etwa 1:1:1. Ein Vergleich mit der
Entwicklung der Apis-Pharyngeal- und -Mandibeldriise zeigt jedoch, daB die den
Ausfithrkanilchen anliegenden Kerne der Kanalzellen stets kleiner sind als die der
»»Epithelzellen® (vgl. Abb. 14). Entsprechend diirften auch die kleineren Cribellum-
kerne der Formica-Propharynxdriise den Kanalzellen, die gréBeren den Epithelzellen
angehdren.

Uberraschend ist das Auftreten eines bisher nicht beschriebenen
Zelltyps, der den Driisenzellen basal anliegi. Er ist auBer durch seine
Lage noch durch sein stets einheitlich strukturiertes, leicht basophiles
Cytoplasma und den kugeligen Kern charakterisiert. Nach seiner
basalen Lage, die eine Beteiligung an der Ausbildung des extrazelluliren
Ausfiihrkanglchens ausschlieBt, soll er als Basalzelle (BZ) bezeichnet
werden.

Im Verlauf des vierten Tages nach der Puppenhiutung werden die
Schaltzellen auch basalwérts verlingert, so daB die hellen Kerne etwa
in die Mitte der nun strahnig erscheinenden Zellfiden riicken (Abb. 7).
Sie entwickeln sich zu den extrazelluliren Ausfithrkanilchen. Auch
die Kanalzellen lassen Langsversteifungen erkennen: Sie differenzieren
sich im spidten Puppenstadium zu den apikalen Enden der Ausfiihr-
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Abb. 7a—c. Spiatentwicklung der Formica-Propharynxdriise (¥). Sagittalschnitte

durch die basalen Zellschichten bei: a P4-4d, b P+5d, ¢ P4 6d. Zeichn. nach
Galloc.-Eosin gefiarbten Priparaten. Ca. 900 X

kanédlchen, zu einem Paket fest miteinander verschmolzener kurzer
Rohrchen. Thre Kerne werden bis zur Imaginalhdutung immer undeut-
licher, ohne jedoch voéllig zu verschwinden.

Anders als bei den Kanal- und Schaltzellen nimmt das Volumen der
Driisenzellen, die eine enge Bindung an umgebende Trophocyten zeigen
(Abb.7), in der spiten Puppenentwicklung méchtig zu; gleichzeitig
wichst ihr Kernvolumen durch Endomitosen (zunehmende Nucleolen-
zahl) etwa auf das 16fache an (Abb.8). Thr Cytoplasma enthilt weiter-
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Abb. 8. Kernvolumenénderungen der einzelnen Zelltypen in der Entwicklung

der Propharynx-, Maxillen- und Mandibeldriise von Formica prafensis (3). Mittel-

werte aus 50—60 Kernvolumina. 3facher mittlerer Fehler, fir alle Mittelwerte

etwa gleich groB, der Ubersichtlichkeit wegen nur fiir die Stamm- und die Driisen-

zellen angegeben. —— Driisen-Stammezellen, —-—- Bagalzellen, —— Driisenzellen,
——- Schaltzellen, « . « Kanalzellen, o @ @ Reservoirzellen

hin groBere Sekretgranula, wird aber kurz vor der Imaginalhautung
schaumig und zunehmend basophil.
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Besonders auffallend ist die Bindung der Basalzellen an die Driisen-
zellen. Konnten bereits bei P+ 3d mitunter Zellverbindungen zwischen
den beiden Zelltypen beobachtet werden, so treten diese bei P4 4d
deutlich in Frscheinung: Die leicht von den Driisenzellen abgeriickten
Basalzellen entsenden aus ihrem zugespitzten, apikalen Pol einen
kriftigen Plasmastrang, der durch eine basale Offnung der Driisen-
zellmembran in deren Cytoplasma bis in unmittelbare Kernnidhe vor-
dringt (Abb. 7a); bei P+ 5d zeigt diese Plasmabriicke eine deutliche
Begrenzung, aus ihrem Innern scheint sie ein feines Kandlchen in die
Driisenzelle zu entlassen (Abb.7b). Bei P-+6d zeigt sich folgendes
(Abb. 7¢): Das von der zunehmend reduzierten Basalzelle ausgesandte
Kandlchen zieht nach dem Eindringen in die Driisenzelle in einer
leichten Biegung am Zellkern vorbei. Es erweitert sich in diesem Bereich
etwas, erhilt eine knotchenférmige Struktur und durchdringt eine
hellere, dem Zellkern anliegende Plasmazone; unter leichter Biegung
verengt es sich im apikalen Abschnitt der Driisenzelle und verlafit diese
alsbald als extrazellulidres Kanédlchen. In den letzten Tagen der Puppen-
entwicklung erhalt das intrazelluldre Kandlchen seine imaginale Struktur,
wie sie von STEIN (1962) an den Mandibeldriisen von Bombus beschrieben
wurde. Zur Zeit der Imaginalhdutung kénnen die Basalzellen nur noch
selten als winzige, untereinander durch feine Faden in Verbindung
stehende Anhdngsel der Driisenzellen gefunden werden.

Die Funktion der finf Zelliypen im Verlauf der Entwicklung der
Driisenelemente 1453t sich also folgendermalien umgrenzen:

Die Driisenzellen wachsen unter starker Zunahme ihres Volumens
und ihrer Basophilie sowie unter Verdnderung ihrer Plasmastruktur
méchtig an. Die Basalzellen geben nahezu ihr gesamtes Cytoplasma
iiber einen breiten Plagmastrang an die Drilisenzellen ab, ohne von
diesen vollstindig resorbiert zu werden. Sie entfalten ihre grofite
Aktivitdt in der Mitte der Puppenperiode (Abb. 8; grofites Kernvolumen
bei P-+5d). Wahrscheinlich sind sie am Aufbau des intrazelluliren
Driisenkanilchens beteiligt. Die Schalizellen, von verschiedenen Autoren
als ,,Matrixzellen*‘ bezeichnet, bauen den proximalen, weitaus grofiten
Abschnitt des extrazelluliren Kanilchens auf und verbinden so die
Driisenzellen mit dem Cribellum. Die Kanalzellen bilden den distalen
Abschnitt des Sekretkanilchens. Im Fall der Formica-Propharynxdriisen
lagern sie sich mit den Epithelzellen zum keulenférmigen Cribellum
zusammen.

I1. Die Entwicklung der Formica-Maxillendriisen

Die imaginale, paarige Mawxillendriise unterscheidet sich von der Propharynx-
driise einerseits durch die geringere Anzahl von Driisenelementen (50—100),
andererseits dadurch, daB das Cribellum nicht eingestiilpt ist.
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Erst wenige Stunden nach der Puppenhdutung la8t sich der Anlage-
bereich der Driisen von der umgebenden Epidermis dadurch abgrenzen,
daB erste Mitosen mit senkrechter Spindelstellung auftreten. Wie in
der Entwicklung der Propharynxdrisen wandert einer der zwischen
P+0,5d und P+ 1d entstehenden Tochterkerne zum basalen Zellpol,
zerfallt und wird von anliegenden Phagocyten aufgenommen; die

Abb. 9a—d. Frithe Entwicklung der Formica-Maxillendriise (¥). Sagittalschnitte
durch die Anlage bei: a P+0,5d, b P+2d, ¢ P-1-3d, d P+ 5d. Anlagenbereich
durch %/ markiert. Bei P4 2d lassen sich die einzelnen Zelltypen noch nicht
eindeutig identifizieren. Zeichn. nach Galloc.-Eosin gefirbten Praparaten.
Ca. 350 x

anderen abgegliederten, groBen Tochterkerne bleiben im mittleren
Epithelbereich liegen (Abb.9a). Die Abfolge der Teilungsspindeln
zwischen P und P--2d entspricht etwa der in Abb.5 (S.12) dar-
gestellten (Propharynxdriise). Bei P 4-1,5d fallen neben den vorwiegend
schrig gestellten Mitosen eine Reihe von eng aneinander liegenden,
ebenfalls schrig zueinander stehenden Kernpaaren auf, die sich offen-
sichtlich in der Metaphase der Kernteilung befinden. Diese ,,Zwillings-
kerne* differieren nach Grofe und Farbung: Die duBleren sind kleiner
und dichter strukturiert; sie dirften die Kanalzellen darstellen. Die
groBeren inneren Kerne wéren dann als Schaltzellkerne anzusprechen.

2 Z. Morph. Tiere, Bd. 63
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Bei P 4 3d lassen sich die fiinf differenzierbaren Zelltypen deutlich
erkennen: Die Schaltzellen als diinne, im apikalen Zellabschnitt von-
einander geloste Plasmastrange mit schwach farbbaren grofien Kernen
(Abb. 9¢). Die basophilen Kerne der basalwérts anliegenden Driisen-
zellen und besonders die der randstédndigen Basalzellen sind zu dieser
Zeit wesentlich kleiner (Abb. 8). Der Miindungsbereich der Driisen-
anlage enthilt entsprechend der Propharynxdriise zwei Kerntypen:

& :
- :
Wl " :"'
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“

Abb. 10. Sagittalschnitt durch die Anlage der Formica-Maxillendriise (%) bei
P 4 7d. Die kleinen Basalzellen héngen den Driisenzellen an. Galloc.-Eosin. 500 x

a) Kleine stark basophile Kerne, die aneinander gereiht fast unmittelbar
am Epithelrand liegen ; sie durften den Kanalzellen zugehdren ; b) groBere
hellere Kerne, die sich weiter innen, zwischen den Plasmastringen der
Schaltzellen finden und als Kerne der Epithelzellen zu deuten sind.
Besonders auffallend in dieser Entwicklungsstufe ist das Auftreten
einer groBen Zahl von pyknotischen Kernen; deren basophile Chromatin-
reste werden von Phagocyten aufgenommen, die mitunter sogar zwischen
die Plasmastringe der Schaltzellen eindringen (Abb.9c). Ein ent-
sprechender Kernzerfall im Mitndungsbereich der spéteren Ausfithr-
kanélchen ist in den anderen untersuchten Driisen ohne Parallele. Es
scheint eine direkte Beziehung zu der in der Entwicklung der Maxillen-
driisen fehlenden Ausbildung eines eigenen, den einzelnen Driisen-
elementen iibergeordneten Ausfilhrsystems der Gesamtdrise (z.B.
Cribellum-Einstiilpung, Reservoir) zu bestehen: Die nicht mehr bend-
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tigten Zellen — und dies betrifft in erster Linie die Epithelzellen —
degenerieren. Fir diese Erklarung spricht, dal a) die Pyknosen im
Bereich der groferen Epithelzellen auftreten, b) die Epithelzellkerne
weit nach innen, zwischen die Plasmafaden der Schaltzellen gewandert
sind, und ©) dal} die kleinen Kerne der Kanalzellen auch spater noch
gefunden werden (Abb.9d), wenngleich auch sie dann vereinzelt
pyknotisch erscheinen.

Im Verlauf des spateren Puppenstadiums wird der Miindungsbereich
des Kanélchenbitindels immer mehr von Epidermiszellen eingehillt. Die
bis P --8d sténdig verldngerten Schaltzellen bilden die extrazelluliren
Sekretkanédlchen. Das Volumen der Driisenzellen und ihrer Kerne nimmt
betrichtlich zu (Abb. 8); ihr Cytoplasma reagiert bis zur Imaginal-
hdutung nur wenig basophil, wodurch die Bildung des intrazelluldren
Kanélchens besonders gut verfolgt werden kann. Die zunehmend
reduzierten Basalzellen (Abb. 10) sind bis I zu finden.

111. Die Entwicklung der Formica-Mandibeldriisen

Gegeniiber den beiden bisher untersuchten Hautdriisen sind die imaginalen
Mandibeldriisen durch den Besitz eines weitrdumigen, birnenférmigen Reservoirs
ausgezeichnet, das sich nach vorn zu einer engen, an der Innenseite der Mandibel-
basis ausfithrenden Mindungsbffnung verschmélert. AuBerdem sind die groBen
kubischen Driisenzellen zu einer einschichtigen Zellplatte zusammengeriickt, die
dem Reservoir von der dulleren 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 Driise hebt sich bereits bei K +2d als
kleine Einbuchtung am inneren basalen Ansatz der Mandibelanlage ab.
Im Gegensatz zu den Anlagen der Propharynx- und Maxillendriisen,
die ausschlieBlich aus gleich groBen Stammzellen zusammengesetzt sind,
a8t sich die Mandibeldriisenanlage zur Zeit der Puppenhiutung in
mindestens drei Bereiche mit verschiedenen Kernformen untergliedern
(Abb. 11a): Hinter einem Biindel langgestreckter, faserformiger Zellen
(M), die sich spater zu Muskelfasern differenzieren, liegen lingere Zellen
mit lang-ellipsoiden Kernen (Bereich I); hierauf folgen die Zellen des
mittleren und des hinteren Anlagebereichs (Bereiche II und IIT) mit
rundlich-ellipsoiden Kernen, die im ersteren deutlich groBer sind. Nach
hinten wird die Anlage von einem epidermalen Gewebe kleiner Zellen (E)
mit kleinen kugeligen Kernen eingesdumt.

Mit dem FKEinsetzen der Puppen-Mitosenperiode invaginiert die
Driisenanlage dorsalwérts zu einem Sadckchen mit mehrschichtigem
Epithel, das dem Muskelbiindel dorsal aufliegt (P+0,5d; Abb. 11b).
Die langgestreckten Zellen des Bereichs I bilden nunmehr die ventrale
Wand des Séckchens; dessen vorderste Spitze und der dorsale Abschnitt
werden von den Zellen des mittleren Bereichs (I7), der dorsale hintere

2%
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Abb. 11a—ec. Frithentwicklung der Formica-Mandibeldriise (¥). a Sagittalschnitt

durch die Anlage zur Zeit der Puppenhiutung; Begrenzung durch »)/ markiert;

verschiedene Bereiche: I, II, IIT (Erklirung im Text). Feulgen. b Schematischer

Sagittalschnitt bei P4 0,5d. Bereiche I I und IIT kontinuierlich ineinander

iibergehend. ¢ Aufsicht auf das Driisensidckchen, mit einem Schnitt durch Epidermis

und ansetzenden Muskel kombiniert; innere Begrenzung des Sickchens punktiert.
P+1,5d. 400 x
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Abb. 12. Verteilung der Spindelstellungen in den 3 Abschnitten der Formica-
Mandibeldriisenanlage von $%-Puppen. Punkte: Auftreten degenerierender Kerne.
—— Senkrecht, ——— tangential, — - schrig stehende Mitosespindeln

Abschnitt von denen des hinteren Bereichs (11]) eingenommen. In den
néchsten Tagen breiten sich hauptséchlich die Zellen des Bereichs 1
aus. Auch die Epidermiszellen (E) beteiligen sich am Aufbau des Sick-
chens, so daf} die Driisenanlage, deren endgiiltige Ausdehnung etwa bei
P--2d erreicht ist (Abb. 11¢), schlieilich vier Epithelsorten umfafBt.
Welche Bedeutung kommt ihnen bei der Differenzierung der Driise im
einzelnen zu, werden sie fir den Aufbau des Reservoirs oder der Driisen-
platte bendtigt ?

Unter diesem Blickwinkel scheint der Verlauf der Puppen-Mitosen-
periode bedeutsam: Ist bei P+ 0,5d schon die grofie Zahl von Teilungs-
figuren auffallend (Abb. 12), so ist die Stellung der Spindeln noch
itberraschender: Nahezu 80% aller Spindelachsen sind tangential zum
Lumen, zur Ausbreitungsrichtung der Driiseninvagination angeordnet;
der ventrale (I) und der hintere Anlagebereich (I11 + E) lassen — auch
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Abb. 13a—1. Differenzierung der einzelnen Zelltypen im Bereich II der Formica-
Mandibeldrise (¥). Sagittalschnitte durch die Anlage bei: a P+ 1,5d, b P+ 2d,
¢ P43d,dP+4d, e P+ 6d, f Imaginalhdutung. Zwischen P +44d und P 4 6d
riicken die Basalzellen an den apikalen Pol der Driisenzellen. Zeichn. a—c¢ nach
Feulgen, d—f nach Galloc.-Eosin gefirbten Priaparaten. Ca. 900 X

spaterhin — ausschlieBlich tangentiale Spindelstellungen erkennen.
Hieraus mull geschlossen werden, dal die Mitosen in diesen beiden
Bereichen Vermehrungsteilungen darstellen. Hier werden keine Driisen-
elemente gebildet; die Zellen dienen nur dem Aufbau des spéiteren
Reservoirepithels. Anders liegen hingegen die Verhéltnisse im Bereich I7:
Zwar treten auch in diesem Anlagenteil iiber die ganze Mitosenperiode
hinweg viele tangentiale Mitosen hervor; doch werden schon bei P - 0,5d
auch senkrechte und schrige Spindelachsen gefunden. Die Spindel-
verteilung (Abb. 12, IT) und die cytologischen Verdnderungen (Auf-
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L5

Abb.13d—f

treten grofler Kerne, pyknotischer Kernfragmente) sind den in der
Entwicklung der Propharynx- und Maxillendriisen beschriebenen sehr
dhnlich: Tm Bereich I7 werden aus Stammzellen Driisenelemente
gebildet. Aus dem Rahmen fallt nur die grofe Zahl tangentialer Spindeln
wahrend der gesamten Mitosenperiode. Sie 18t sich, wie in den Berei-
chen [ und I1I, nur durch das Auftreten reiner Vermehrungsteilungen
erkliren, wobei zwei Moglichkeiten in Betracht zu ziehen sind: a) Die
Stammzellen liegen inmitten von ,,Reservoirzellen‘, die zu differentiellen
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Teilungen nicht befihigt sind ; dies trifft moglicherweise fiir den Uber-
gangsbereich II/III zu. b) In einem der beiden ersten Teilungsschritte
der Stammzellen entsteht eine ,,Epithelstammzelle”, die sich unter
dqualen Teilungen mit tangential liegenden Spindeln zu mehreren
Epithelzellen weiterteilt; einige Beobachtungen sprechen dafiir, daf3
dieser Fall im vorderen Bereich 11 verwirklicht ist.

Bei P+ 1,5d sind die spateren Driisenelemente im Bereich 17 als
,»Nester” verschieden groBler Zellen sichtbar (Abb. 13a), die im1 Quer-
schnitt funf Zelltypen unterscheiden lassen. Bei P 4-2d wolben sich
die ,,Zellnester’ in Form von ,,Zellballen®, die aus den Anlagen eines
bis mehrerer Driisenelemente zusammengesetzt sind, {iber das Séckchen-
epithel auf (Abb. 13b). Die cytologischen Charakteristika der Zelltypen
entsprechen den bei den Elementzellen der Propharynx- und Maxillen-
drisen gefundenen: Die basalen, schrig zueinander stehenden Zellen
mit basophilen Kernen sind als Basal- und Driisenzellen zu identifi-
zieren; die apikalwérts folgenden, hellen, bei P+ 2d weitaus groBten
Kerne gehoren den Schaltzellen an, die anschlieenden kleinsten Kerne
den Kanalzellen. Etwas groflere Kerne besitzen die Epithelzellen, die das
Epithel des spateren Reservoirs im Bereich der Driisenelemente bilden.

Bei P+ 3d haben sich die basalen Zellschichten der Driisenelemente
vom Reservoirepithel abgesetzt; sie sind mit diesem nur noch durch
mehrere inhomogene Plasmastringe verbunden (Abb. 13¢), die sich in
der spiten Puppenzeit zu Biindeln von kurzen gewundenen Ausfihr-
kandlchen differenzieren. Die Kanalzellen werden zunehmend kleiner
und undeutlicher. Das Volumen der Schaltzellkerne bleibt dagegen bis
zur Imaginalhdutung etwa konstant (Abb. 8). Die Driisenzellen bilden
bei P+ 4d einen noch lockeren Zellverband (Abb. 13d), riicken aber
in den letzten Tagen des Puppenstadiums immer mehr zusammen. Thr
Zellvolumen wichst um ein Vielfaches; ihr Kernvolumen steigert sich
unter endomitotischer Polyploidisierung auf das 30—70fache. Thr
voriibergehend ausgeprigt basophiles Cytoplasma (Abb. 13e) erscheint
spiter eosinophil und von vielen kleinen Sekretgranula durchsetzt
(Abb. 13f). Die Basalzellen, die durch ihr gleichmédfig granuliertes,
leicht basophiles Cytoplasma stets sicher zu identifizieren sind, werden
(wie fiir die Entwicklung der Propharynxdriisen beschrieben) von den
Driisenzellen fast vollstdndig resorbiert. Dariiber hinaus zeigen die
Basalzellen eine Besonderheit; sie werden zwischen P4-4d und P+ 7d
von der basalen an die apikale Seite der Driisenzellen verlagert: Noch
bei P-+3d liegen sie ausnahmslos am basalen Drisenrand; bei P44d
sind einige schon seitlich (Abb. 13d), andere apikal der Driisenzellen
zu finden. Im spiten Puppenstadium sind sie fast alle in den Raum
zwischen Driisenzellplatte und Reservoirepithel eingedrungen, in den
Bereich der Schaltzellen.
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1V. Die Entwicklung der Pharynz- und Mandibeldriisen
von Apis mellifica

Die Entwicklungsgeschichte der Leydigschen Hautdriisen von Formica pratensis
unterscheidet sich in einigen wesentlichen Punkten von den Ergebnissen, die
PAarNTER (1945) und LuroscaUs (1956, 1962a) an Hautdrisen von Apis mellifica
erhalten haben: a) Nach PAINTER ist in den Pharyngealdriisen-Acini der jungen
Apis-Puppe jede Driisenzelle in Kontakt mit einer ,,Basalzelle*, die der Driisenzelle
jedoch nicht basal sondern apikal anliegt. Diese ,,Basalzelle” hat die Funktion
einer Nahrzelle; sie wird im spiten Puppenstadium vollstdndig resorbiert. b) Nach
Lukoscrus sind am Aufbau der Duft-, Pharyngeal- und Mandibeldriisen der
Honigbiene, wenn man von den wihrend der Puppen-Mitosenperiode degenerie-
renden Zellen absieht, nur vier Zelltypen beteiligt: Drisen-, Schalt-, Kanal- und
Epithelzellen. Basalzellen werden nicht erwéhnt. ¢) In der Entwicklung der Apis-
Mandibeldriisen (LukoscHUS) wird nur ein Gewebetyp angefiihrt; demgegeniiber
hatte die Anlage der Formica-Mandibeldriisen drei verschiedene Bereiche erkennen
lassen.

Sollten diese Entwicklungsunterschiede zwischen den beiden sozialen
Hymenopteren-Arten tatséchlich vorhanden sein? Die Nachunter-
suchung einiger Apis-Hautdriisen schien lohnend nicht nur, um die
Bildungsverwandtschaft der einzelnen Zelltypen vergleichen zu kénnen,
sondern vor allem um die Richtigkeit des fiir Formica dargestellten
Entwicklungsverlaufs zu sichern.

a) Pharynxdrisen. Wie bereits von LukoscrUS beschrieben, werden
bis zur Puppenhdutung am latero-ventralen Vorderende des Pharynx
zwei kleine Séckchen invaginiert. Diese verlingern sich in den nichsten
Tagen zu mehrfach gewundenen, dinnen Schliuchen. Die Puppen-
Mitosenperiode 148t eine Spindelzahl und -abfolge sowie Kerndegenera-
tion erkennen, die etwa den Verteilungskurven von Lukoscuus (1962a)
entspricht; die tangentialen Spindeln treten — beim Durchmustern des
gesamten Driisenschlauchs — allerdings schon wenige Stunden nach P
und in weit grofBerer Zahl auf. Bei P +2,5d flieBt das mehrschichtige
Schlauchepithel in einzelne Zellhaufen auseinander, deren Zellen bereits
geringe Orofen-, Struktur- und Farbungsunterschiede zeigen. Bei
P + 4d lassen die entstehenden Pseudoacini fiinf Zelltypen unterscheiden
(Abb. 14a), deren Charakteristika spéter noch ausgeprigter werden:
a) Den Sammelkanal bildende Zellen mit mittelgroBen Kernen, die
Epithelzellen (EZ); b) kleine Kerne im Mindungsbereich der sich
differenzierenden Sekretkanilchen, die Kanalzellen (KZ); ¢) mittelgroBe
Kerne am basalen Abschnitt der extrazelluliren Kanilchen, im Zentrum
des Pseudoacinus, zweifellos den Schaltzellen (SZ) angehérend ; 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 Drisenzellen (DZ);
e) basal den Driisenzellen anhidngend ein 5. Zelltyp (BZ), der durch
sein basophiles, gleichmaBig granuliertes Plasma gekennzeichnet ist;
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er entspricht nach Lage und Struktur, allerdings nicht nach GroéBe
den Basalzellen von Formica.

Bei P + 5d bilden die Zellhaufen keulenférmige Kopfchen (Abb. 14 b),
von denen die Basalzellen nach aulen abstehen; in Querschnitten? zeigt
sich so ein sternférmiges Gebilde (Abb. 14¢). Jeder Driisenzelle ist
eine Basalzelle zugeordnet; beide Zelltypen lassen das intrazellulire

b

Abb. 14a—c. Differenzierung der Pseudoacini der Apis-Pharynxdrise (¥).
a Léngsschnitt durch ein Driisenpaket bei P+ 4d. b Léngsschnitt und ¢ Quer-
schnitt bei P+ 5d. Die Basalzellen sind durch ihr basophiles Cytoplasma, die
Driisenzellen durch grofie Plasmavakuolen und den geschrumpften Kern
gekennzeichnet. Galloc.-Eosin. 400 x

c

-

Kanélehen erkennen. Im Miindungsbereich der extrazelluliren Kanilchen
finden sich Kernfragmente, die darauf hindeuten, daf} die immer kleiner
werdenden Kanalzellen degenerieren. Bei P +6d sind die Driisen-
zellen — mnoch immer mit groBen Sekretvakuolen und artefiziell
geschrumpftem Kern — betrachtlich vergréBert. Die auBen anliegenden

2 Bei PAINTER liegt im jingsten untersuchten Stadium (“youngest pupa
examined”) eine Verwechslung vor: Die als “basal cells” beschriebenen Zellen sind

in Wirklichkeit die Driisenzellen, seine ¢“gland cells” entsprechen den in der
vorliegenden Arbeit als Basalzellen bezeichneten Zellen.
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Basalzellen, deren Kerne sich verkleinert haben, werden zunehmend
von den Drisenzellen resorbiert, wie von PAINTER (1945) ausfiihrlich
beschrieben. Zur Zeit der Imaginalbdutung koénnen nur noch die
betrachtlich vergroBerten Driisenzellen, die von ihnen umschlossenen
Schaltzellen und die stark abgeflachten Epithelzellen des Sammel-
kanals gefunden werden.

b) Mandibeldriisen. Die paarige Imaginalscheibe der Mandibeldriise
invaginiert am Ende der Vorpuppenphase zu je einer linglichen Blase
(vgl. Luroscaus, 1956). Bei P laft sie neben einem grofen zentralen
Bereich noch zwei kleine Randbereiche erkennen, die allerdings im
Verlauf der Driisendifferenzierung immer mehr aus der Driisenanlage
herausriicken und schlieflich nicht einmal am Aufbau der Reservoir-

v ovore - %
.'-h" jﬁ : ‘.‘
B ] < f

Abb. 15. Sagittalschnitt durch das Epithel der 4pis-Mandibeldriise (¥) bei P +4d.
Epithelzellkerne sind nicht getroffen. Feulgen, Phasenkontrast. 950 X

miindung beteiligt sind. Differentielle Zellteilungen und degenerierende
Kerne treten im gesamten zentralen Bereich auf. Am Ende der Puppen-
Mitosenperiode (P-+2,5d) wird das Anlagenepithel in kleinere Zell-
gruppen unterteilt, die bei P -}- 4d die bei den anderen Driisen beschrie-
benen finf Zelltypen mit ihren typischen Charakteristika erkennen
lassen (Abb. 15): Die Driisenzellen mit groBen Sekretvakuolen und
geschrumpftem Kern; die Schaltzellen mit mittelgroBen Kernen am
basalen Abschnitt, die kleineren Kerne der Kanalzellen am Mindungs-
abschnitt der gebiindelten Sekretkandlchen. Basal ist jede Driisenzelle
mit einer gleichméBig strukturierten Basalzelle verbunden. Das Platten-
epithel des Reservoirs wird von den Epithelzellen gebildet.

In den letzten Tagen der Puppenzeit werden die Schaltzellen ver-
kleinert, die Basal- und die Kanalzellen abgebaut; die vergréferten
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Driisenzellen riicken zu einem gleichformigen Epithel zusammen,
welches das Reservoir hiillend umgibt.

E. Die Entwicklung der Postpharynxdriisen

Die am Hinterende des Pharynx ansetzenden Postpharynxdriisen
finden sich unter den staatenbildenden Hymenopteren nur bei den

Abb. 16. Miindungsbereich der imaginalen Postpharynxdriise von F. pratensis (3).
Halbschematisch. Sammelrohr (P8r) und Pharynx (Ph) angeschnitten, nur ein
Driisenschlauch (DrS) vollstindig eingezeichnet. 70 X

Formiciden. Hier scheinen sie jedoch allgemein verbreitet zu sein, denn
sie wurden bisher bei allen daraufhin untersuchten Arten beschrieben
(vgl. ForBEs und McFarLaNE) und hinsichtlich ihres anatomisch-
histologischen Aufbaus sehr &hnlich dargestellt. Die Entwicklungs-
geschichte dieser Schlauchsysteme wurde meines Wissens bisher nicht
untersucht. Es interessiert vor allem, wie die beiden Regionen: Ausfiihr-
system, Driisenschliduche, entstehen und sich differenzieren.

Die imaginale Kopfdrise wurde von JaNET (1894a, b, 1898, 1905), Orro
(1958a, b), BECK, BAUSENWEIN sowie ForBES und McFARLANE nur unvollstindig
beschrieben. Bei Formica pratensis und Camponotus herculeanus, die zum Vergleich
untersucht wurde, besteht das paarige Driisensystem aus einer gréferen Zahl
einschichtiger Driisentubuli. Die unterschiedlich langen Schlduche, deren blind
endende Spitzen iiber dem Gehirn bis in Ocellennihe vordringen, vereinigen sich
an ihrer Basis beiderseits des Osophagus zu je einem weitlumigen Rohr, das schon
nach kurzem Weg das Hinterende des Pharynx erreicht. Von hier an liegen die
nunmehr dorso-ventral abgeplatteten Sammelrohre (Abb. 16, PSr) dem Pharynx
dorsal auf. Sie laufen zwischen den beiden lateralen Cuticularspangen, an Breite
stiindig abnehmend, noch eine Strecke nach vorn und enden schlieBlich blind.
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Lateral treten sie durch eine schlitzformige Offnung auf ihrer ganzen Linge mit
dem Pharynxlumen in Verbindung; ihr ventrales Blatt geht in die Deckenplatte,
ihr dorsales in die Bodenplatte des Pharynx iiber.

Kurz vor der Kotabgabe fillt der hintere Pharynxabschnitt durch
eine erhohte Mitosenaktivitit auf, die seine beiden AuBenrinder umfalt
und leicht auf die Deckenplatte tbergreift. Die starke Zellvermehrung

Al

Abb. 17a—d. Entwicklung der Formica-Postpharynxdrise (¥). a P+ 1d: Anlagen
als paarige Einfaltungen des hintersten, seitlichen Pharynxabschnitts; vordere
und hintere Region (VR, HR) unterschiedlich gefiarbt. Schrig von dorsal. b Schema:
Umkippen der Anlagen auf das Pharynxdach und Auswachsen der Drisenschliuche
zwischen P+ 1d und P 4+ 3d. 7 : Drehrichtung der Anlage; I, I1, 47 : Reihenfolge
und Richtung der Schlauchinvagination. ¢ Anlagen bei P+ 2d; die Mindung der
Driise zeichnet sich als helle Zone innerhalb des Bereichs der spéteren Cuticular-
spangen ab. d P-+3d. b—d Dorsalansichten. a—d nach Parakarmin gefirbten
Totalprip. a, ¢, d 90 X ; b ca. 70 X

filhrt in diesem Bereich zundchst zu paarigen Wildsten. Aus ihnen
entwickeln sich bis zur Puppenhéutung aufwérts gerichtete, nach vorn
niedriger werdende, hohle Lappen, deren inneres Lumen auf der ganzen
Lange mit dem Pharynxlumen in Verbindung steht: Die paarigen
Driisenanlagen stellen laterale Invaginationsfalten des hinteren Pharynx
dar (Abb. 17a). Die Anlagezellen, die bei K noch klein und kompakt
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waren, haben sich unterdessen stark gestreckt; ihr basaler Teil ist nun
von Sekretgranula durchsetzt. Das Kernvolumen zeigt zwischen K
und K 42d eine auffallende Verminderung um die Halfte (Abb. 18).

Nach der Puppenhdutung wird der dorsale Bereich der Anlage durch
die wieder einsetzende Mitosenaktivitdt tber das Hinterende des
Pharynx hinaus verlingert, ohne

p éo /\\ dabei ventral mit dem Osophagus in
20 Kontakt zu treten. Die paarigen
K+id 5 Lappen lassen sich nunmehr in
K+2d ™ zwei Abschnitte unterteilen: a) Die
:ZZ . vordere Region (Abb.17a, b; VR)
P o k LS umfallt den grofiten Teil der Invagi-
$ | Pe1d 20 / nationsfalte ; ihre Zellen zeigen deut-
'f paog [20 liche Differenzierungserscheinungen :
% pead 12| AN Sie sind langgestreckt, ihr Cyto-
2 20 / plasma ist basal und apikal durch
| Peéd 5 Sekretgranula  aufgelockert, das
P+5d / Kernvolumen hat betrichtlich zu-
pe6d [2° /\\ genommen (Abb.18; P, gestrichelte
pe7d [0 Kurve). b) die hintere Region
ANA (Abb. 17a, b; HR) umfalt nur den

P+6d A . . . .
20 \ intensiver gefarbten Randstreifen;
P+3d / S die Zellen dieses Abschnitts sind
J [20 J N dicht gelagert, ihr Plasma enthilt

25 50 100 200 ¢

keine Sekretgranula, die Kerne sind
Kernvolumen

gegenitber K +2d nur wenig an-

Abb. 18. Kernvolumina in der Ent-
wicklung der Formica-Postpharynx-
driise (¥). K bis K+2d: Kerne der
gesamten Anlage; P bis I: Kerne
der schlauchbildenden hinteren Re-
gion (HER, Abb. 17a) bzw. der
Drusenschlduche; auBlerdem: bei P:
———Kerne der vorderen Region (VR);
bei P+ 4d: —— Kerne der Schlauch-
basis, » . « der Schlauchspitze

geschwollen (Abb. 18; P, ausgezo-
gene Kurve).

Zwischen P+ 1d und P 2d er-
fahrt der hintere Pharynx, beson-
ders aber seine ventrale Grund-
platte, eine allmahliche Verbreite-
rung. Hierdurch neigen sich die
Driisenanlagen immer mehr gegen-

einander (Abb.17b), bis sie schlief3-
lich mit ihrer vorherigen Innen- bzw. jetzigen Unterseite waagrecht
auf das dorsale Dach des Pharynx zu liegen kommen. Damit wird die
weitere Entwicklung 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+ 1d
leicht gefurcht erschien, 148t bei P-+2d die nach der Seite und nach
vorn auswachsenden Driisenschliauche erkennen (Abb. 17b I, 17¢). Erst
bei P 1~ 3d zeigt auch der zentrale Bereich eine beginnende, nach hinten
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und zur Mitte gerichtete Schlauchbildung (Abb. 17b 11, 17d). Die Aus-
prégung des Schlauchsystems der spateren Driise erfolgt somit in zwei
zeitlich aufeinander folgenden Phasen.

Wihrend der Schlauchbildungsphase fallt das Volumen der Schlauch-
zellkerne allméhlich ab (Abb. 18). Nachdem die Driisenschlduche bei
P+3,5d ihre endgiiltige Lénge 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; aullerdem werden die Zellen dieses Schlauchabschnitts nun
von groBen Sekretgranula durchsetzt. Hingegen sind die Zellen der
Schlauchspitzen kaum vakuolisiert, ihre Kerne basophiler und kleiner
(Abb. 18, P+44d, punktierte Kurve). Etwas spiter greift die Welle
der KernvergroBerung auch auf sie iiber; bei P + 5d lassen Schlauchbasis
und Schlauchspitze auch hinsichtlich ihrer Cytoplasmastruktur keine
Unterschiede mehr erkennen. Mit den Strukturverdnderungen und
Kernschwellungen, die eine Sekretproduktion der Driisenzellen anzeigen,
erfahren die Schlduche eine von der Basis ausgehende, allméhlich auf
die Schlauchspitzen iibergreifende Erweiterung. Parallel hierzu tritt im
Lumen der jeweiligen Schlauchabschnitte ein im histologischen Bild
eosinophiles, fein netzartiges Sekret auf. Diese Befunde lassen sich am
wahrscheinlichsten so erkliren, dall ein in den Schlauchzellen produ-
ziertes, in das Schlauchlumen eingepreBtes Sekret die von der Basis
ausgehende Auftreibung der Drusenschlduche bewirkt.

Bei P+ 5d hat die Driise ihre imaginale Ausbildungsform erreicht.
Ihre Zellkerne zeigen nun hiufig ein- bis mehrfache tiefe Einkerbungen,
die bis spét in die Puppenzeit erhalten bleiben. Das einschichtige, vollig
gleichartige Drisenepithel wird zwischen P+ 8,5d und I betrichtlich
verdickt ; ebenso wird das Volumen der Schlauchkerne vor der Imaginal-
hiutung deutlich vergroBert.

F. Die Entwicklung und Umgestaltung der Labialdriisen

Die larvalen Labialdriisen, die bei den Hymenopteren méchtig
entwickelt sind (vgl. Baccrrri, 1958), degenerieren im Verlauf der
Metamorphose und werden durch kleinere, imaginale Organe ersetzt.

1. Die larvalen Labialdriisen von Formica pratensis

Nach StrINDBERG (1913) entstehen die larvalen Labialdriisen von Formica rufa
im Verlauf der Embryonalentwicklung wie die der anderen Insekten: Einer ersten
paarigen, ektodermalen Einstilpung am Hinterende der 2. Maxillen, die spéter die
wellenférmig gebogenen Driisenschlauche und das sackférmig erweiterte Reservoir
liefert, folgt nach dem Verwachsen der 2. Maxillen zum Labium eine zweite
unpaare, ektodermale Invagination, die den unpaaren Ausfilhrgang entstehen 1aBt.

Eine rein ektodermale Herkunft samtlicher Driisenteile wird auch fir die
Wespen (LozIXski, 1924), die Blattwespe Pontania capreae (Ivanova-Kasas, 1959)
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und fiir weitere Hymenopteren angegeben (vgl. Ivanova-Kasas). Die Auffassung
von PFLUGFELDER (1934 ; Blattwespe Pontania salicis), BERNARD (1951 ; Formiciden)
und GLOCKNER (1954; Formicide Solenopsis fugax), nur der Drisenausfilhrgang
werde ektodermal angelegt, die Driisenschliuche selbst seien mesodermal, diirfte
demnach widerlegt sein.

a) Anatomie. Die Larvaldriisen wurden bisher bei allen untersuchten Formiciden
gefunden; sie zeigen bei den einzelnen Unterfamilien typische Unterschiede
(ArH1AS-HENRIOT, 1947; BERNARD, 1951).

Bei Formica pratensis gabelt sich der kriftige mediane, unpaare Ausfiibrgang
(UAG) unter dem Unterschlundganglion in zwei kugelférmige Gebilde, die als

—
dDrS
)}
vDrsS
5
vDrsS
)]
dDrS

Abb. 19a u. b. Anatomie der larvalen Formica-Labialdrise (3). a Lage der Driise
im Larvenkérper. 13 X . b Driisenabschnitte im Schema

Bulbi (Bb) bezeichnet werden sollen (Abb. 19). An deren Hinterende steigen die
diinneren, paarigen Ausfithrgiinge (PAG) beiderseits der Nervenkette und des
Osophagus nach oben; sie gehen schon nach kurzem Verlauf in je ein Reservoir
(Res) iiber. Dieses verengt sich an seinem Hinterende zu einem kréftigen Schlauch,
der sich wiederum in zwei Schenkel gabelt. Wahrend der eine Schenkel in waag-
rechter Richtung weiter nach hinten verlduft, dem Mitteldarm ventrolateral
anliegend (ventraler Driisenschlauch, vDr8), erstreckt sich der andere zunéchst bis
in Hohe des Reservoirvorderendes nach vorn, um nun nach oben, anschlieBend
wieder nach hinten abzubiegen (dorsaler Drasenschlauch, dDrS).

b) Histologie und Entwicklung der einzelnen Driisenabschnitte wihrend des
Larvenwachstums. Die Zahlenangaben dieses Kapitels beziehen sich auf @-Larven,
die durch ibre KérpergroBe gekennzeichnet werden (vgl. PirEz, 1903); 3- und
g-Larven zeigten keine qualitativen Unterschiede. Es bedeuten: L 1,6: Larven
von 1,5 mm Kérperlinge, wahrscheinlich zu Beginn des 2. Larvenstadiums;
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L 2,5: Larven von 2,5 mm Linge; L 6,5: MittelgroBe Larven von 6,5 mm, wahr-
scheinlich zu Beginn des Altlarvenstadiums; L 8: Spinnbereite Altlarven.
Anatomische Beschaffenheit und Proportionen der Larvaldriise
dndern sich kaum im Verlauf der Larvalperiode. Dagegen zeigen die
Zellen samtlicher Driisenabschnitte ein betrichtliches Wachstum.

Unpaarer Ausfiihrgang (UAR). Der vordere ,,epidermale Teil” umfafit etwa
/. der Gesamtlinge des UAG; die Zellen seines einschichtigen Epithels entsprechen
nach Struktur und Entwicklung etwa den Epidermiszellen. Eine kurze Ubergangszone
leitet in den ,.eigentlichen UAG* {iber, der sich nach hinten in die paarigen Bulbi

Abb. 20. Sagittalschnitt durch Bulbus (Bb), paarigen Ausfithrgang (PAG) und

Reservoir (Res) der Formica-Labialdrise (Q). MittelgroBe Altlarve (L 6,5). Grenze

Vorderzellen—Hinterzellen durch  angedeutet. Zeichn. nach HE geférbtem Prip.
Ca. 200 %

(Bb) aufspaltet. Histologisch stimmen Ausfithrgang und Bulbi vollig iiberein; sie
stellen also nur verschiedene Abschnitte eines Gewebes dar. Das Cytoplasma der
zylindrischen Zellen ist lingsstrukturiert (Abb. 20); die Kerne des Bulbus sind
etwas kleiner (Abb. 21). — Epithelstdrke (von L 1,5 bis L 8: 20—25 u. bis 40—50 w)
und KerngréBe (im Durchschnitt von 180 bis 1600 p®) nehmen in der Larval-
entwicklung betriachtlich zu. Der UAG enthdlt in allen untersuchten Altersstadien
ein Sekret, das sich im histologischen Schnitt als rosa gefdrbtes, feines, weit-
maschiges Netz darbietet (HE-Farbung).

Imaginalring (IR). Dieser schmale Ring kleiner, hochzylindrischer Primordial-
zellen mit langgestreckten Kernen (Abb. 20) liegt zwischen Bulbus und paarigem
Ausfuhrgang. Die Kerne dieser Zellgruppe vergrofern sich wihrend des Larven-
wachstums auf das Vierfache (12 p2 bei L 1,5; 51 p3 bei L §).

Paariger Ausfihrgang (PAG). Seine Winde werden von einem basophilen
Pilasterepithel mit rundlichen Kernen gebildet (Abb. 20). Der PAG der spinn-
bereiten Altlarve 1Bt 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 Kernnihe
etwas stirker vakuolisiert als die Vorderzellen. Die ,,Hinterzellen* (HZ) nehmen
die hintere Halfte des PAG ein. Sie sind stark vakuolisiert, ihre Kerne sind gréBer
und aufgelockerter als die der vorderen PAG-Hilfte. — Der Durchmesser des
PAG wichst wihrend der Larvenzeit von 20w (L 1,5) auf 85—100 u (L 8). Das

3 Z. Morph. Tiere, Bd. 63
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Kernvolumen der Vorder- und Hinterzellen ist zunichst gleich, durchschnittlich
105 43 bei L 1,5, unterscheidet sich bei L 8 aber deutlich: Vorderzellen 2300 u?,
Hinterzellen 5380 u3. Zahlreiche Vakuolen in den Hinterzellen, aber vereinzelte,
kleinere Sekretvakuolen in den Vorderzellen werden in allen Stadien gefunden;
das Ganglumen enthélt stets das rosa gefirbte Sekret.

Reservoir (Res). Die Zellen des leicht gewellten Plattenepithels entsprechen
hinsichtlich Plasmastruktur und KerngréSe (Abb. 21) ganz den Zellen der Driisen-
schlauche. Ihr peripheres Cytoplasma liBit grofle Sekretvakuolen erkennen
(Abb. 20). — Die Auflockerung der Zellen ist in allen Stadien zu finden; das durch-
schnittliche Kernvolumen wichst von 400 p® (L 1,6) auf 16100 p® (L 8). Das
Reservoirlumen wird immer von dem eosinophilen Sekret angefiillt.

Epidermis '2/‘0 fJ \/\
UAG: Epiderm. Teit  [2° | |~
Ubergangszone  [2° L
% Eigentl. UAG [ L
20
E A.9u1bl..ls - A
§ Imaginalring - /\—\
% PAG:Vorderzellen I~
o Hinterzellen 120 //\
Reservoir 20 Nl |
Driisenschlauch, dorsal 20 /\/\/\ N
ventral }2° A M
25 100 400 1600 6400 25600 (.13
Kernvolumen
Abb. 21. KerngréBenverhiltnisse der Formica-Labialdriise ( @). Mittelgrofie Altlarve
(L 6,5)

Driisenschlduche (vDr8, dDrS). Ventraler und dorsaler Driisenschlauch stimmen
nicht nur in Zell- und KerngroBe (Abb. 21), sondern auch strukturell in ihrem
ganzen Verlauf iberein. — Durch das Anwachsen der Driisenzellen vergréfern
sich die Sekretschliuche im Verlauf der Larvalentwicklung betrichtlich (Tabelle 2).
Das basale Cytoplasma ist in allen Larvenstadien von vielen kugeligen bis spindel-
férmigen Sekretgranula durchsetzt. Das Lumen der Schlduche laBt an ginstig
gelegenen Schnitten stets das spirlich vorhandene rosa Sekret erkennen.

Wie bei Myrmica laevinodis (KraMER, 1959) koénnen auch bei
Formica pratensis nur zu Beginn des ersten Larvenstadiums noch
vereinzelte Mitosen in den Labialdriisen beobachtet werden. Das spétere
Wachstum des Organs beruht auf einer starken Zell- und KernvergroBe-
rung, die wiederum auf endomitotische Polyploidisierung (RISLER, 1950;
KraMer, 1959) zuriickzufiihren sein diirfte. Erstaunlicherweise wird
auch das Kernvolumen der Imaginalzellen deutlich. vergréBert.

Das Auftreten zahlreicher Sekretvakuolen in den Zellen der Driisenschliuche,
des Reservoirepithels und der paarigen Ausfithrgiinge sowie das Vorkommen eines
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Tabelle 2. Wachstum der Driisenschlduche der Labialdriise von Formica pratensts (2)
wm Verlauf der Larvalentwicklung

Untersuchte  Durchmesser (@) Kern-

Larven 3 volumen
Driisenschlauch  Driisenepithel Driisenlumen (u®)

LL5 25—30 8—10 8—12 275

L25 50—65 20—30 12—25

L 6,5 130—150 55—70 10—30

L8 61700

rosa gefdrbten Sekrets (HE-Firbung) in den Lumina simtlicher Driisenabschnitte
lassen darauf schlieBen, daB die Driise, zumindest die Driusenschliuche wéihrend
der gesamten Larvalperiode ein ,,larvales Sekret'* produzieren. Ein entsprechendes,
nicht mit dem Spinnsekret identisches Sekret beschreiben auch JopLowskr (1930;
bei Formicidenlarven), LoziNskr (1927; Wespenlarven) und Gay (1956; Drosophila).
Es stellt mit Sicherheit das Speichelsekret dar; dariiber hinaus dirfte es bei den
sozialen Hymenopteren auch fiir die Trophallaxis und die Erndhrung der Sozietit
bedeutsam sein (JaNET, 1898; LE Masng, 1951; Mascawrrz, 1966).

¢) Produkiion des Spinnsekrets und Abbau der Larvaldrise. Gegen Ende des
Altlarvenstadiums sezernieren die Drisenschliuche, Reservoire und paarigen
Ausfiithrginge mehrere Sekretarten, offensichtlich verschiedene Komponenten des
Seidensekrets. Zun#chst fillen sich die Schlauchlumina mit einer grofien Menge
eines weinroten, grob strukturierten Sekrets (HE-Firbung), dem wenig spiiter ein
hellblaues, fein strukturiertes Sekret beigemischt wird.

Nach dem Ende der Spinnbewegungen (Sp) sind die geschrumpften
Driisen mancher Vorpuppen noch teilweise von Sekret erfiillt. Bei
Sp+6h 148t sich die beginnende Autolyse der Driisenzellen an dem
leicht geklumpten Chromatin der Zellkerne erkennen; aktiv eingreifende
Phagocyten werden erst nach K beobachtet. Das Drisengewebe wird
also autolytisch abgebaut, der Abtransport durch Phagocyten ist
sekundérer Natur. Dieser Befund stimmt mit den Ergebnissen von
Karawatew (1898) iberein, steht aber im Gegensatz zur Ansicht
von PfrEz (1903).

11. Der Aufbau der tmaginalen Formica-Labialdriisen

Nach Scuremexz (1883) soll sich die imaginale Labialdriise bei Apis mellifica
von der Epidermis her bilden; das alte Larvenmaterial wird fir die neue Driise
vermutlich nicht verwendet. Demgegeniiber ist nach KarRawatew (1898) bei der
Ameise Lasius flavus der Abbau des larvalen unpaaren Ausfithrgangs ungewil; die
Sekretschlduche degenerieren. Bei Solenopsis fugaxr (GLOCKNER, 1954) bleibt der
Ausfithrgang vom Abbau verschont; aus ihm sollen sich die imaginalen, paarigen
Ausfithrgéinge entwickeln, die allméhlich nach hinten an die aus dem Mesoderm
entstehenden Driisen heranwachsen. Bei den Musciden fiahrt Kowarevsky (1887)
die Entstehung der Imaginaldriisen auf einen Ring kleiner Primordialzellen
(,,Imaginalring*‘) zuriick, der an der Mindung der degenerierenden larvalen Driisen-
schlduche in den paarigen Ausfithrgang liegt. Nach Ross (1939) und BopeNsTEIN

3%



36 W. EMMERT:

(1950) verlingern sich bei Drosophila nach der Degeneration der larvalen Ausfithr-
ginge die Imaginalringe nach vorn und nach hinten; nach vorn sollen so die
imaginalen paarigen und durch deren Verschmelzung der unpaare Ausfithrgang,
nach hinten die sezernierenden Schlduche der Imaginaldriise gebildet werden. Nach
EL SHATOURY und WappinaToN (1957) sollen die Imaginalzellen von Drosophila
im Verlauf der Larvenperiode aus abgesonderten Lymphzellen entstehen oder
durch solche wenigstens vermehrt werden.

a) Ausfiikrginge. Unmittelbar nach beendetem Kokonspinnen erfahrt
die Kopfanlage der Formica-Vorpuppe eine betrachtliche Verlingerung.
Hierdurch wird auch der larvale UAG der Labialdriise verdndert:
a) Die Miundungséffnung wird etwas in das Kérperinnere, an den Grund
einer kleinen Hohlung, der Anlage des Salivariums eingesenkt; an dessen
Aufbau ist neben der hier mehrschichtigen Epidermis auch der vordere,
epidermale Teil des UAG beteiligt. b) Der Ausfithrgang wird verléingert,
seine Epithelstirke verringert; die Bulbi werden allméhlich zu linglichen
Schlauchen.

Zur Zeit der Kotabgabe konnen vereinzelte, wenige Stunden spéter
eine grofere Anzahl von Mitosen vorwiegend mit tangentialer Spindel-
achse im UAG-Epithel beobachtet werden. Eine zeitliche Abfolge
bestimmter Spindelstellungen, wie sie bei den differentiellen Teilungen
der Leydigschen Hautdriisen auftrat, ist nicht festzustellen. Vereinzelt
sind irregulire, 3—4polige Teilungsspindeln zu finden. Noch im Verlauf
der Mitosenwelle, die bei K 4-1d bereits wieder endet, degenerieren
einzelne Zellen; sie werden entweder an der Basalmembran von Phago-
cyten aufgenommen oder nach aullen, in das Lumen des Ausfithrgangs
abgegeben. Dabei bleibt der Gang in seiner Gesamtheit intakt.

Eine Vermutung, die degenerierenden Zellen konnten im Verlauf
differentieller Zellteslungen entstanden sein, lieB sich nicht bestétigen.
Denn erstens lassen die gebildeten Tochterzellen keine Unterschiede
erkennen, zweitens treten die Pyknosen vorwiegend im hinteren UAG-
und im Bulbusabschnitt, die Mitosen aber im mittleren UAG-Bereich
auf. Die pyknotischen Kerne diirften wohl von degenerierenden, nicht
mehr benétigten Larvalzellen herrithren. Andererseits lassen sich die
beobachteten Mitosen, die eine betrichtliche Vermehrung der Kernzahl
im UAG bewirken, auch nicht als reine Vermehrungsteilungen deuten;
die UAG-Kerne zeigen ndmlich zwischen K und K + 1,5d eine auffallende
Volumenreduktion und Strukturverinderung. Es muBte daher die
Méglichkeit somatischer Reduktionsteilungen in Betracht gezogen werden.

Diese Art von Zellteilungen wurde erstmals von BERGER (1938) fiir den Umbau
des Hinterdarms von Culex pipiens (Diptera) beschrieben und von RisLer (1950,
1959) fir die Larvalentwicklung des Fettkorpers von Ptychopoda seriate (Lepi-
doptera) bzw. die Epidermis von Aedes aegypti (Diptera) bestétigt. Hierbei laufen
nacheinander mehrere dquale Kernteilungen mit typischer Spindel ab, welche die
Ploidiestufe des somatischen Chromosomensatzes, die ,,Kernwertigkeit, in
mehreren Schritten reduzieren. Die Bestimmung der Kernwertigkeit erfolgt am
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besten durch Zahlung der Chromosomen (BErRGER). Infolge der Kleinheit und der
groBen Zahl der Chromosomen bei Formica pratensis (etwa 20—30 im diploiden
Satz) waren genaue Auszdhlungen nicht ohne weiteres moglich. So wurden Kern-
groflenmessungen, Bestimmungen der Nucleolenzahl und an giinstig gelagerten
Mitosen in der Metaphase Messungen des Spindelvolumens durchgefithrt. Nach
RisLrr (1954) ist dieses im Gegensatz zum Kern- und Zellvolumen nur geringen
Schwankungen unterworfen, da stets Zellen gleichen physiologischen Zustands
vorliegen.

Die Ergebnisse sind in Abb. 22 und 23 zusammengefalt. Nach einer
Kernschwellung bei Sp 4 6h, die aber bis zum Beginn der Mitosenwelle
bei K wieder zuriickgeht, vermin-

dert sich das durchschnittliche Kern- Sp 20 ,_//\/\
volumen der UAG-Zellen (von 33, E soreh |20 e
Q0 und ¥Y) bis K4+05d etwa = 2o ~
auf die Halfte (Abb.22); abgese- & K -

hen von einer neuerlichen geringen & |_K+Q5d

Schwellung bei K-4-1d (Ende der < | kerg PO /\
Mitosenwelle) bleibt die Kerngrofe Kke15d P° /\/\__\_

in der spiten Vorpuppenphase er- ko2g 20 A\
halten. Auch die Nucleolenzahl 50

(Abb.23a) nimmt ab: Bei Sp-+6h P

200 400 800 1600 y
Kernvolumen

zeigt die Uberwiegende Zahl der
Kerne x.rierdeujoliche,grbﬁereNucl(_ao- Abb. 22. Kernvolumina in der Ent-
len; bei K weisen nur noch wenige wicklung des ,.eigentlichen UAG* der
der nicht in Teilung begriffenen larvalen Formica-Labialdrise (3)
Kerne vier, die meisten dagegen zwei

Nucleolen auf; bei K+ 1d findet man vorwiegend Kerne mit einem
einzigen groflen Nucleolus, der wahrscheinlich einen Sammelnucleolus
darstellt. Das Spindelvolumen weist bei K zwei verschiedene GroBen-
klassen auf (Abb. 23D), eine um 350—400 p? und eine um etwa 800 p3;
bei K+ 0,56d kommen dagegen nur noch Mitosen vor, deren Spindel-
volumen der kleineren Klasse zugehért. Diese Befunde zeigen simitlich
eine somatische Reduktion an, wobei der erste Teilungsschritt mit
grofler Spindel eine Aquationsteilung, der zweite eine Reduktionsteilung
mit kleiner Spindel darstellen dirfte (vgl. Rister, 1959).

In der spiten Vorpuppenphase streckt sich der ,,eigentliche UAG*
zu einem diinnen langen Schlauch, dem imaginalen unpaaren Ausfiihr-
gang. Der paarige Bulbusabschnitt, dessen groBere Kerne ihn stets
deutlich von den nach hinten angrenzenden Imaginalzellen unter-
scheiden lassen, wird zum dinnen paarigen Ausfihrgang der Imaginal-
driise.

b) Reservoir und Driisenschliuche. Anders als der unpaare Ausfiihr-
gang werden die Sekretschliuche, Reservoire und paarigen Ausfiihr-
ginge, die gemeinsam das Seidensekret produzieren und deshalb als
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eigentlicher Driisenabschnitt der Larvaldriise zusammengefaBt werden
kénnen, nahezu vollig abgebaut. Lediglich der vordere Teil des PAG
zeigt keine Degenerationserscheinungen. An den Bulbusabschnitt und
den Imaginalring anschlieend, erweitert er sich zwischen Sp--6h
und K zu einem Sidckchen (Sacculus, Sac), das nach hinten zu einer
engen Rohre ausgezogen und durch den lumenlosen, degenerativen
Zellstrang der PAG-Hinterzellen (HZ) begrenzt wird (Abb. 24a).

S T 111

K+O,5dI| 'IIII, - '
b 200 300 400 500 700 1000 20003

Abb. 23a u. b. Verdinderungen a der Kerne (Grofe, Nucleolenzahl) und b der
Kernspindelvolumina im UAG der Formica-Labialdrise (¥). a Zeichn. nach
HE gefarbtem Prap. Ca. 600 xX. b Jede Siule stellt das Volumen einer
Mitosespindel dar

Bei Vorpuppen, deren paarige Ausfithrgéinge, Reservoire und Sekretschlduche
noch nach dem Einspinnen groBere Sekretmengen enthalten, verengt sich der Aus-
fahrgang im Bereich der Mittelzellen (M Z) und schlieBit so den Sacculus nach hin-
ten ab.

Die Wandzellen des Sacculus (Vorderzellen, VZ) zeigen zur Zeit der
Kotabgabe keine Besonderheit. Dagegen lassen die Mittelzellen eine
starke Sekretionstétigkeit erkennen: Ihr Cytoplasma ist durch kleinere
und groBere Vakuolen so stark aufgelockert, dall es nur noch in Form
dinner Plasmafidden erscheint (Abb. 24b). Die Sekretvakuolen weisen
mitunter eosinophile Einschliisse auf.

Die Auflockerung dieser ,,Sekretzellen (SkZ) kann keinesfalls Anzeichen einer
Degeneration sein; denn erstens erscheint das Chromatin der Kerne normal und
nicht geklumpt, wie das der degenerativen Hinterzellen, zweitens tritt der Sekret-
zellring bei allen untersuchten Tieren zur gleichen Zeit und an derselben Stelle auf.

Das abgeschiedene Sekret gelangt mit groler Wahrscheinlichkeit in das Lumen des
Sacculus. Da der Zeitpunkt der Sekretabgabe mit dem Entwicklungsbeginn des
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imaginalen Driisensystems aus Imaginalring und Vorderzellen zusammenfillt,
kénnten die Sekretzellen diese anfingliche Entwicklung beeinflussen bzw. steuern.

Nach K nimmt die sekretorische Aktivitit der Mittelzellen ab: Bei
K +0,5d ist ihr Cytoplasma nur noch von kleineren Vakuolen durchsetzt,
die bei K+ 1d vereinzelt oder gar nicht mehr vorhanden sind. Nach
beendeter Sekretion degenerieren die Sekretzellen ebenfalls: Thre Zell-
kerne werden zunehmend basophil und pyknotisch.

¥-Vorpuppe, K. a Schema des verinderten PAG. Die Vorderzellen (VZ) entsprechen
den spéteren Apikalzellen (4Z). 150 X. b Schnitt durch die sekretorisch
aufgelockerten Mittelzellen (Sekretzellring). HE. 250 x

Somit bleiben von dem paarigen Abschnitt der Larvaldriise im
Verlauf der Metamorphose nur die Zellen des Imaginalrings (IZ) und
die PAG-Vorderzellen erhalten. Letztere markieren nun das Hinterende
der imaginalen Driisenanlage; sie sollen deshalb als Apikalzellen (AZ)
bezeichnet werden. Die Unterscheidung der beiden Zelltypen ist auf
Grund der GroBe und Struktur ihrer Kerne (Abb. 25) auch weiterhin
eindeutig: Die kleinen Kerne (150 p2 bei K) der primordialen Imaginal-
zellen besitzen nur zwei Nucleolen; die je nach Entwicklungsstadium
5—15mal volumindseren, polyploiden Kerne (1400 p® bei K) der larval
an der Bildung des Seidensekrets beteiligten Apikalzellen zeigen eine
grofere Zahl von Nucleolen.
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Noch vor der Kotabgabe werden die Imaginalzellen durch einzelne
Mitosen vermehrt, der Imaginalring wird zu einem kurzen Twubus (1)
gestreckt. Nach K nimmt die Zahl der parallel zum Lumen stehenden
Teilungsspindeln deutlich zu; der Tubus wird betréchtlich verlingert,
der Sacculus bis zur Puppenhiutung weit in den Prothorax hinein-
geschoben. Auflerdem dringen schon bei K -+ 1d einzelne Imaginalzellen
in das Innere des Sacculus ein, vermehren sich hier weiter und legen
sich allméhlich in mehreren Schichten an die &uBere, einschichtige,
von AZ gebildete Wand an (Abb. 25a). Mit dem Auftreten senkrecht
stehender Spindeln sprengen die IZ bei K 4- 2d den zusammenhéngenden
AZ-Verband und gelangen zwischen den groflen Zellen hindurch an die
Sacculusoberfliche. Aus dem Sacculus wird so eine birnférmige, hohle
Zellagglomeration (Aggl), in deren &dullerer Schicht die AZ scheinbar
wahllos verstreut sind.

Unmittelbar vor, wihrend und nach der Puppenhidutung fehlen in
Tubus und Agglomeration die Teilungsspindeln. Bei P--1d 146t der
hintere Tubusbereich eine geringe Lumenerweiterung erkennen, die bis
P4-2d den gesamten Tubus erfaBt und durch Abgabe des typischen
,, Erweiterungssekrets” (vgl. Postpharynxdriisen-Entwicklung, 8. 31)
verursacht wird. Das dimne Rohr von Imaginalzellen wird hierdurch
zum imaginalen Driisenreservoir umgestaltet (Abb. 25b, c).

Ganz anders verlauft dagegen die weitere Entwicklung der Agglo-
meration. Zur Zeit der Puppenhiutung zeigen einige Apikalzellen ein
von Sekretvakuolen kurzfristig aufgelockertes Cytoplasma; aullerdem
treten im Bereich der AZ pyknotische Kernfragmente auf. Mit dem
neuerlichen Auftreten vieler Mitosen bei P-1d gruppieren sich die
Agglomerationszellen so zusammen, dall das bisher einheitliche Lumen
in 2—4 Hauptrichtungen gespalten wird. Durch die zunehmende Ver-
mehrung der IZ entsteht bis P+ 2,5d ein unregelmiBig sternférmiges
Gebilde, das aus seinem Zentrum eine Reihe von kurzen, mehrschichtigen
Schlauchen (,,Primérschliduche®) entsendet (Abb.25b). Auffallender-
weise befindet sich in den Kuppen dieser ausstrahlenden Zellhaufen
stets eine groBere Zahl von Apikalzellen, den Imaginalzellen gewisser-
maflen vorauseilend. Bis gegen Ende der Mitosenaktivitat (P-4-3,5d)
verlingern und verzweigen sich die Primérschlduche zu Sekundér-
schlduchen, bei denen noch 2—3 AZ an der Spitze liegen, spéter zu
Tertidrschlauchen. Gleichzeitig wird das Schlauchepithel einschichtig.
Aus den mehrschichtigen Primérschlduchen ist somit ein verzweigtes
System diinner Driisenschliuche entstanden, an deren blindem Ende
jeweils eine AZ sitzt (Abb. 25¢). Allerdings werden bei der Schlauch-
bildung nicht alle Apikalzellen an die Spitze mitgenommen; einige
kleinere AZ bleiben im mittleren Schlauchbereich zuriick.

Bei P +4,5d ist die anatomische Ausbildung des imaginalen Driisen-
systems praktisch abgeschlossen. Im spéiten Puppenstadium erweitern
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Abb. 25a——c. Entstehung der imaginalen Formica-Labialdrise (3). a K--1d:

Imaginalzellen dringen in den Sacculus ein; Bildung der Zellagglomeration.

b P+2d: Beginnende Auflésung der Agglomeration. ¢ P-4d: Einschichtige

mehrfach verzweigte Driisenschlinche mit endstindigen AZ. Zeichn. nach Galloc.-
Eosin gefiirbten Prip. a 280 X, b—c 250 X

gsich die Endabschnitte der Driisenschliauche zu den Endsdckchen,; die
Apikalzellen liegen bei P - 9d nicht mehr unmittelbar an den Schlauch-
spitzen, sondern subapikal (Abb. 26).

Beim Vergleich mit den Befunden von BavusENweIn (1960) fillt
auf, daB die Apikalzellen mit dessen ,,basophilen Zellen* identisch sind.
Mit dieser Feststellung 148t sich aber die Auffassung BAUSENWEINs, die
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,,Ausbildung einer grofieren Anzahl von basophilen Zellen mit Riesen-
kernen‘‘ wihrend des imaginalen Lebens sei das ,,cytologische Merkmal
einer gesteigerten Aktivitdt der Labialdriise”, nicht vereinbaren. Denn
die Entwicklungsgeschichte der Apikalzellen lie erkennen, daf} die
,,basophilen Zellen* von der Larvaldriise (PAG-Vorderzellen) in die
Imaginaldriise iibernommen werden.
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Abb. 26. Teil des Schlauchsystems der imaginalen Formica-Labialdrise (%, I).
A7 AZ in subapikaler Stellung; # ¥ AZ im mittleren Schlauchbereich. Totalprip.
Thionin. 95 X

111. Die Entwicklung der imaginalen Labialdriisen
( Hinterkopf- und Thoraxdriisen) von Apis mellifica

Bei der Imaginalentwicklung der Formica-Labialdriisen war vor
allem die Verwendung polyploider, ,larvaler Zellen (4Z) fiir den
Aufbau der Driisenschlduche auffallend. Sollte dies eine Besonderheit
der Formica-Entwicklung oder ein allgemein verbreitetes Prinzip sein ?
Ein erneuter Vergleich mit der Honigbiene schien deswegen besonders
interessant, weil in den Schlauchenden der Apis-Driisen bisher keine
KerngroBenunterschiede gefunden wurden (ScmrEMENz, 1883; HESEL-
HAUS, 1922; KraTtry, 1931). Andererseits kommen in den Driisen-
schlduchen anderer Apiden und auch Vespiden mehrere Kern- und
Zelltypen vor (SCHTEMENZ, HESELHAUS).

a) Die larvalen Driisen. Die Larvaldriise der Honigbiene 1Bt zwei gegeneinander
scharf abgegrenzte, histologisch deutlich unterschiedene Abschnitte erkennen
(Abb. 27a), worauf bereits ScHIEMENZ hingewiesen hat: 1. Einen vorderen Teil, der
als Ausfiihrsystem angesprochen werden kann. Er umfalt neben einem unpaaren
Ausfithrgang (UAG) einen paarigen Ausfithrabschnitt (PA44), der verhaltnismaBig
lang und an seinem Hinterende erweitert ist. Wie die Entwicklung wéhrend der
Metamorphose erkennen laft, entsprechen UAG und PAA zusammen dem UAG
mit Bulbusabschnitt und Imaginalring von Formica (Abb. 27b). Die Zellkerne des
Apis-Ausfithrsystems sind allerdings gleichartig (wahrscheinlich diploid), lassen
also den Imaginalring nicht hervortreten. 2. Durch eine Einschniirung ist der
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paarige hintere, stark gewundene Driisenschlauch abgegrenzt. Seine Zellen unter-
scheiden sich von denen des Ausfihrsystems durch die auffallende Basophilie
ihres Cytoplasmas. Nach der KerngroBe kénnen sie drei verschiedenen Zonen
zugeordnet werden: Die vordere Zone (VZo) zeigt kleine kugelige Kerne, deren
Volumen noch geringer ist als das der Kerne des Ausfiihrsystems; die Kerne der
mittleren Zone (MZo) sind etwas grofler; die Kerne der hinteren Zone (HZo), des
stark gewundenen, weitaus groBten Abschnitts des Driisenschlauchs sind ebenfalls

HKDr- o
! Anlage :g
Epid- Eigentlicher Nord|  Hinterer £
Teil UAG Abschnitt § J
Unpaarer Ausfiihr-{ Paariger Abschnitt 1 Vordere iMittlere Hintere Zone
gang (UAG) des Ausfiihrsystems| Zone | Zone (HZo)
(PAA) (VZo) | (MZo)
VORDERER DRUSENTEIL: HINTERER DRUSENTEIL:
AUSFUHRSYSTEM DRUSENSCHLAUCH
{ Vorderzellen !Hinterf—

Imaginalzellen | (—Apikalzelien) [zellené Reser—%DrUsen—

Unpaarer Austhr—‘Bu[th Paariger Ausfiihrgang | voir ‘_schlctucb

gang

Abb. 27. a Ubersicht iiber die larvale Apis-Labialdriise (3, D+1d). GroBter Teil

des Driwenschlauchs abgeschnitten. Die Punkte deuten die unterschiedliche GroBe

und Dichte der Zellkerne an. Zeichn. nach Feulgen gefirbtem Totalprip. 35 X.
b Larvale Formica-Labialdriise mit entsprechenden Abschnitten zum Vergleich

kugelig, aber wesentlich gréfer. Die Vorderzone konnte den PAG-Vorderzellen,
die Mittelzone den PAG-Mittelzellen, die Hinterzone dem eigentlichen Driisen-
abschnitt (PAG-Hinterzellen, Reservoir und ventraler Driisenschlauch) von
Formica homolog sein; ein dorsaler Driisenschlauch ist bei Apis nicht ausgebildet.
An der Produktion des Spinnsekrets nehmen wie bei Formica alle drei Zonen, in
besonderem Maf die Hinterzone teil.

b) Imaginale Ausfihrginge, Hinterkopfdriisen und Thoraxdriisen-
Reservoir. Wie bei Formica bleibt auch bei Apis das Ausfithrsystem im
Verlauf der Metamorphose vollstiandig erhalten. Das epidermale Vorder-
ende differenziert sich zum imaginalen Salivarium. Der eigentliche UAG
erfahrt durch das besondere Wachstum des Labiums eine méchtige
Verlingerung; sein gleichméBiges, einschichtiges Epithel 148t auf der
ganzen Lénge keine Kernunterschiede erkennen.

Bei D 2,5d tritt im hinteren, noch vor dem Unterschlundganglion
gelegenen UAG-Abschnitt eine erhohte Mitosenaktivitét in Erscheinung,
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in deren Verlauf sich die dicht gedringten Zellen zu einem hohen
Zylinderepithel verlingern, zur Anlage der Hinterkopfdriise. Diese ver-
grofBert sich bis P+ 1d zu paarigen, seitlichen, fliigelartigen Ausfaltun-
gen, deren AuBenrinder kleine Hinbuchtungen erkennen lassen. Der
dem UAG nahe Teil dieser Ausfaltungen verlangert sich bis P +3d
zu einem dimnen Driisenausfithrgang; der duBere Teil wichst ventral,
dorsal und seitlich zu verzweigten Driisenschlduchen aus, deren blinde

Abb. 28a——c. Entstehung der imaginalen Apis-Thoraxdriise (¥). a D4-2d: Die

Zellen der vorderen und mittleren Zone (AZ) bilden einen mehrschichtigen

Sacculus. b D+ 3d: Imaginalzellen (IZ) dringen in den nunmehr kegelférmigen

Sacculus ein. ¢ P+ 1,5d (= D-5d): Aufspaltung der Agglomeration in Driisen-
schliuche. eee 4Z; 000 IZ. 130 X

Enden schliellich zu Sdckchen erweitert werden. Die Zellen der Hinter-
kopfdriise sind vollig gleichartig und entsprechen zunéchst denen
des UAG.

Der hinterste Teil des UAG und der vordere Abschnitt des PAA
differenzieren sich zum imaginalen Ausfithrsystem hinter der Hinter-
kopfdrise. Der hintere Abschnitt des PAA, der dem Formica-Imaginal-
ring entspricht, erweitert sich zwischen P-+1d und P+2,5d zum
imaginalen Reservoir.

c) Sekretschliuche der Thoraxdriisen. Der groBte Teil der larvalen
Driisenschlduche, namlich die hintere Zone, wird bis kurz nach der
Puppenhdutung vollstindig abgebaut. Dagegen lassen die Zellen der
vorderen und miftleren Zone keinerlei Degenerationsmerkmale erkennen.
Sie riicken bis D +1,5d hinter der Einschniirung eng zusammen; wie
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in der Labialdrisenentwicklung von Formica (vgl. Abb. 24a) entsteht
ein Sacculus (Sac), dessen Wand allerdings 3—5 Kernschichten aufweist
(Abb. 28a). Mit dem Einsetzen der Mitosenaktivitdt wandern einzelne
Zellen des hinteren PAA in den Sacculus ein (Abb. 28b), vermehren
sich hier weiter und kleiden schliefllich dessen Inneres in mehreren
Schichten aus. Wie bei Formica wird der Sacculus zu einer Zellagglo-
meration (Aggl) aus mehreren Zelltypen: Die Zellen des hinteren PAA

Abb. 29. Schlduche der imaginalen A4pis-Thoraxdrise (8, P +2,5d). Kerne der 47
() sind stirker gefirbt als die der IZ. Feulgen. 320 X

entsprechen nach ihrer Lage und ihrer Bedeutung fiir den Aufbau der
Imaginaldriise ganz den Imaginalzellen (IZ) von Formica, die Zellen
der vorderen und mittleren Zone zusammen den Apikalzellen (Abb. 27,
28). Wie bei Formica lassen sich auch bei Apis diese beiden Zelltypen
(bis etwa P-+4d) deutlich unterscheiden: Die Kerne der Apikalzellen
(AZ) sind zwar nicht polyploid, aber wesentlich intensiver gefarbt
(besonders deutlich bei Feulgen-Farbung) als die der Imaginalzellen.
Sekretzellen, die den Formica-Mittelzellen entsprechen kénnten, fehlen
bei Apis.

In der spaten Vorpuppenphase verlingert sich die ventrale Wand
des hinteren PAA starker als die dorsale, wodurch die Zellschichten der
Agglomeration dorsalwérts riicken und so die Form eines schrigen
Kegels erhalten (Abb. 28b). Die weitere Entwicklung entspricht der
Labialdrisenentwicklung von Formica: Nach P4-1d weichen die
Aggolomerationszellen in zwei Hauptrichtungen auseinander (Abb. 28¢),
verzweigen sich zu Primér-, Sekundér- und Tertidrschliuchen, die sich
um das zentral liegende Reservoir gruppieren. Wiederum sitzen die
Apikalzellen zundchst an der Spitze der Sekretschlduche (Abb. 29),
gelangen schlieBlich aber in subapikale Stellung. Wie bei Formica



46 W. EMMERT:

treten die Vermehrungsteilungen ausschlieBlich im Bereich der Imaginal-
zellen auf. Deren Kerne vergrofern sich, werden basophiler, sodaf} sie
nach P 4-4d nicht mehr einwandfrei von den Apikalzellen unterschieden
werden konnen.

G. Diskussion der Ergebnisse

Die Entwicklung der sekretorischen Kopfdrisen von Formica
pratensis und Apis mellifica verlduft nach drei verschiedenen Prinzipien:

1. Im Fall der Leydigschen Hautdriisen entwickelt sich jede der
gleichartigen Zellen der Imaginalscheibe durch eine Reihe von differen-
tiellen Zellteilungen zu einem selbstéindigen Driisenelement. Hieraus
resultiert eine aus vielen Einzelelementen zusammengesetzte imaginale
Komplexdriise.

2. Die Imaginalscheibe der Formica-Postpharynadriise wird im
Verlauf der Entwicklung in mehrere Teilbereiche untergliedert, die sich
dann zu bestimmten Abschnitten des Imaginalorgans differenzieren.

3. Die Imaginalzellen der Labialdriise bilden — unter Verwendung
eines larvalen Abschnitts — nur das sekretorische System des Imaginal-
organs. Das imaginale Ausfithrsystem entsteht durch Umwandlung des
larvalen Ausfiihrgangs.

1. Der Entwicklungsgang der Leydigschen Hautdriisen

Die Entwicklung der verschiedensten Kleinorgane des Insektenintegu-
ments (Fligelschuppen, Borsten, Sinnesborsten, Haare, Hautdriisen des
Leydigschen Typus; Ubersicht bei HENKE, 1953) erfolgt nach demselben
Prinzip: Eine Stammzelle wird nach Art des determinativen Entwick-
lungstypus durch eine Folge differentieller Zellteilungen, deren Zahl,
Spindelachse und zeitlicher Ablauf streng festgelegt ist, in Spezialzellen
(,,Zelltypen‘‘) zerlegt; diese iibernehmen nach ihrer Differenzierung
bestimmmte Teilfunktionen im Imaginalorgan.

Die aus entwicklungsgeschichtlichen und experimentellen Befunden
abgeleiteten Entwicklungsginge der verschiedenen Kleinorgane stimmen
jedoch nur in den Grundziigen iiberein. So entstehen beispielsweise bei
der Bildung der Sinmesborsten (mit einer Sinneszelle) von Limnophilus
flavicornis Fabr. (HenkE und RoONscH, 1951; RonscH, 1954) aus der
Borstenstammzelle (1. Ordnung) insgesamt vier Zellen: Nebenzelle,
Sinneszelle, Borstenbildungs- und Ringbildungszelle. Demgegeniiber
wird in der Entwicklung der Fliigelschuppen von Ephestia kihniella 7.
(HENKE, 1946, 1947, 1953) aus der Schuppen-Epithel-Stammzelle
neben dem Schuppenapparat mit degenerierender Zelle, Schuppen- und
Balghildungszelle ein Verband von 2, 4, 8 oder mehr Epithelzellen
gebildet (Abb. 30a). Fiir die Entstehung einer Nebenzelle lassen sich
hier keine Hinweise finden.
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Die bisher nur in wenigen Féllen untersuchte Eniwicklung Leydig-
scher Hautdriisen fihrte zur Darstellung sehr verschiedener Entwicklungs-
schemata. Bei der Bildung der Versonschen Driisen von Bombyx mori
entstehen nach STABENAU (1952) aus der Stammzelle durch zwei
Teilungen nur drei Spezialzellen: Driisen-, Schalt- und Kanalzelle.
Dagegen findet Luxoscrus (1956, 1962a) in der Entwicklung der
Tergit-, Duft-, Mandibel- und Pharyngealdriisen von Apis mellifica

Epirhe,- i -Verband - -+
17 Epithel - Verband :
Schuppen-
Epithel - , Neben-Z 2 ====c-monnoon ?
stz ,
! .
Schuppen- [/ Schuppen- Balg-BiZ
Stz 1 \ stzn X
Y Schuppen—L. Schuppen-BiZ--
stz? T \
a degenerierende Z --------- j
Epithel =2+ 5
Epithel- <
Stz _”—' ‘‘‘‘‘‘
Konal -2 -
Driisen~
Epithel - T~ Sehalt =2 -+ v
Stz Drdsen-
sizn X
Drdsen-_| Driisen=-Z ...........
b stzl T
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Abb. 30. Entwicklungsschemata a der Fligelschuppen von Hphestia Ekihniella
(nach StossBERG, 1938; HunkE, 1953), b der Leydigschen Hautdriisen von Apis
mellifica (nach Luxoscmus, 1962a). Spindelstellungen wie in Abb. 5, 12
schematisiert. BiZ Bildungszelle, StZ Stammzelle, Z Zelle

neben einer degenerierenden Zelle noch vier weitere Zelltypen (Abb. 30b);
hierbei werden auch die Epithelzellen in Anlehnung an die Ergebnisse
von HENKE und seinen Mitarbeitern (Abb. 30a) als Abkémmlinge der
Stammzellen aufgefafit. An dem von LukoscrUS dargestellten Ent-
wicklungsschema fallt auf, daB die Kanalzellen als durch ihre Lage
besonders hervorgehobene Epithelzellen gedeutet werden; sie sollen
den Nebenzellen des Borstenapparats von Limnophilus (RONScH) ent-
sprechen. Gegen eine solche Deutung sprechen indessen die Ergebnisse
von RoOnscH: Er konnte zwischen der Bildung des Borstenapparats
(mit Nebenzelle) und der Entwicklung der Epithelzellen des Schuppen-
Epithel-Verbands von Ephestia keine Beziehung finden. Auch nach
He~NkE (1953) sind die Nebenzellen Abkémmlinge der Organstammzelle
und damit von der Entwicklungslinie des Epithelverbands getrennt.
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Die in dieser Arbeit dargestellte Entwicklung einiger Leydigscher
Hautdrisen von Formica pratensis und Apis mellifica lieB nunmehr
erkennen, dall aus den Stammzellen dieser Kleinorgane nicht nur fiinf,
wie von LukoscHUs angegeben, sondern sechs Zelltypen entstehen.
Neben degenerierenden Zellen, Driisenzellen, kanélchenbildenden Schalt-
und Kanalzellen sowie Epithelzellen konnte ein weiterer Zelltyp beob-
achtet werden: Die den Driisenzellen basalwirts anhidngenden Basal-
zellen. Diese Beobachtung stimmt mit den Angaben von WIGGLESWORTH

. P
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Abb. 31. Entwicklungsschema der Kopfdriisen des Leydigschen Typs von Formica

pratensis und Apis mellifica. Bei den Propharynx- und Maxillendriisen von Formica

entstehen aus der Epithelstammzelle eine, bei den Apis-Pharynxdriisen zwei, bei

den Formica-Mandibeldriisen wahrscheinlich 4 Epithelzellen. Letztere Moglichkeit

ist durch ——— angedeutet. Zum besseren Vergleich mit Abb. 30 wurde auf die
natiirliche Orientierung (wie etwa in Abb. 6, 10) verzichtet

(1959) iiberein, wonach fiir den Aufbau der Hautdriisen von Rhodnius
prolizus — Epithelzellen und degenerierende Zellen werden nicht
erwahnt — vier Zelltypen Verwendung finden: Die Driisenzelle, zwei
Zellen, die zur Ausbildung des Sekretkanilchens in Beziehung stehen
(entsprechend : Schalt- und Kanalzelle), und eine Zelle mit sehr kleinem
Kern, die als Basalzelle gedeutet werden kann.

Auf Grund dieser Befunde kann das Entwicklungsschema von
LuroscHUs nicht mit dem tatsdchlichen Entwicklungsverlauf iber-
einstimmen. Ein neu entworfenes Schema der Entstehung Leydigscher
Hautdrisen (Abb.31) geht von der Existenz der Basalzellen aus;
auBerdem werden folgende Ergebnisse beriicksichtigt:

a) Die Epithelzellen sind Abkémmlinge der Stammzellen (,,Driisen-
Epithel-Stammzellen® ). Nur unter dieser Voraussetzung 143t sich erkléren,
dabB zur Zeit der Puppenhiutung in den scharf abgrenzbaren Imaginal-
scheiben der Formica-Propharynxdriisen, der Apis-Pharynxdrisen und
der Apis-Mandibeldriisen (,,zentraler Bereich®’) nur ein einziger Zelltyp
zu finden ist, offenbar die Stammzellen. Auch Lukoscaus (1962a)
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schlieBt aus seinen Befunden auf die Abkunft der Epithelzellen von den
Stammzellen : Werden in den A pis-Pharyngealdriisen die differentiellen
Zellteilungen nach der Puppenhdutung gehemmt, so fallen die normalen,
,,Cuticularsubstanz® bildenden Epithelzellen nahezu vollstindig aus.

b) Entsprechend den Verhédltnissen bei der Schuppenbildung
(Henks, 1947, 1953) dirfte die Sonderung einer Epithelstammzelle von
der Organstammzelle (,,Driisen-StZ 1) im ersten Teilungsschritt
erfolgen.

¢) Im Fall der Propharynx- und der Maxillendriisen von Formica
pratensis ist das Verhilinis von Epithelzellen zu Driisenzellen etwa 1:1;
hieraus 148t sich ableiten, daf die Epithelstammzelle nur zu einer einzigen
Epithelzelle differenziert wird. Anders liegen die Verhéltnisse im Driisen-
elemente bildenden Bereich II der Formica-Mandibeldriise: Hier lift
die grofle Zahl tangentialer Mitosen zwischen P und P+ 2d auf mehrere,
nacheinander ablaufende Vermehrungsteilungen schlieffen, die wahr-
scheinlich der Entwicklungslinie der Epithelstammzelle angehoren. In
der Tat ist spéter in diesem Bereich die Zahl der Epithelzellen etwa
viermal so groB3 wie die der Driisenzellen. Entgegen den Angaben von
LuxoscHus (1962a) zeigten die Apis-Pharynxdriisen — beim Durch-
mustern des gesamten Drisenschlauchs — ein Fpithelzellen-Driisen-
zellen-Verhaltnis von 2:1.

d) Nach Henkr, RONScH und auch Luroscmus (vgl. Abb. 30)
entstammen die degenerierenden Zellen der Entwicklungslinie der Organ-
stammzelle. Im gleichen Sinne sind die im Rahmen dieser Untersuchun-
gen gefundenen histologischen Bilder (Formica-Maxillendriisen) 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 groBen
Kern auffallt (Abb.9a; Kgr); sie diirfte die Stammszelle der Basal-,
Driisen-, Schalt- und Kanalzelle (,,Driisen-StZ I1°) darstellen.

e) Auf einen engen Bildungszusammenhang der Schalizellen (,,Kanal-
zellen 1) und der Kanalzellen (,,Kanalzellen I1) weisen sowohl der
Ablauf der differentiellen Mitosen (Formica-Maxillendriisen; P --1,5d),
als auch die Differenzierung der beiden Zelltypen zum basalen bzw.
apikalen Abschnitt des extrazelluliren Sekretkanilchens hin. Eine
Entstehung der Kanalzellen aus der Epithelstammzelle ist unwahr-
scheinlich, da in dieser Entwicklungslinie bisher nur dquale Vermehrungs-
teilungen festgestellt wurden (HuxkE, 1947, 1953).

f) Entsprechend diirften auch die engen Beziehungen von Driisen- und
Basalzellen auf ihre gemeinsame Entstehung zuriickzufiihren sein.

g) Zur Zeit der Puppenhidutung ist in den Imaginalscheiben nur ein
Zelltyp erkennbar, die Stammzellen; die Mitosen 9m Vorpuppenstadium
diirften folglich reine Vermehrungsteilungen sein.

4 Z. Morph. Tiere, Bd. 63
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Die Epithelzellen tragen in unterschiedlichem Ausmafl zur Bildung
der Ausfiihrsysteme bei: In der Entwicklung der Formica-Propharynx-
driise bilden sie mit den Kanalzellen das keulenférmige Cribellum
(Abb. 6); die Epithelzellen der homologen Apis-Pharynxdriise lassen
einen vielfach gewundenen Sammelkanal (Abb. 14) entstehen; beim
Aufbau des Reservoirs der Formica-Mandibeldriise sind sie neben anderen
Gewebetypen beteiligt; das Mandibeldriisenreservoir von Apis entwickelt
sich ausschlieBlich aus Epithelzellen; bei den Formica-Maxillendriisen
degenerieren sie zwischen P+ 3d und P+ 4d.

Hinsichtlich der Entstehung der Driisenelemente und der Verwendung
von Kanal-, Schalt-, Driisen- und Bagsalzellen zeigten alle untersuchten
Driisen eine genaue Ubereinstimmung. Dies 1iBt erwarten, daB das
in Abb. 31 dargestellte Entwicklungsschema nicht nur fir Formiciden
und Apiden, sondern auch fiir die Leydigschen Hautdriisen anderer
Insektengruppen gilt, wenngleich die Krgebnisse von STABENAU (1952)
vorerst nicht in diesen Rahmen einzuordnen sind. Beim Vergleich mit
der Entwicklung der Schmetterlingsschuppen (Abb. 30a) 148t sich eine
volle Bildungsverwandtschaft erkennen, wenn man zugrunde legt, dafl
im Fall der Hautdriisen die Organbildungszelle und die den , Hilfs-
apparat” (das Kanilchen) bildende Zelle nochmals einer Teilung unter-
liegen, Damit wiirde die Driisenstammzelle IIL der Schuppenbildungs-
zelle, die Kanalstammzelle der Balgbildungszelle entsprechen.

2. Die Entstehung der Formica- Postpharynxdriisen

Die Entwicklung der tubuldsen Postpharynxdriisen von Formica ver-
lauft vollig anders als die der Leydigschen Hautdriisen. Die paarige
Imaginalanlage am hintersten lateralen Pharynxabschnitt, die sich aus
gleichgestalteten Primordialzellen zusammensetzt und zunichst unge-
gliedert erscheint, wird am Ende der Vorpuppenphase eingefaltet. Erst
nach der Puppenhdutung erscheint die Anlage gegliedert : Die Zellen eines
vorderen Bereichs, der sich zum Awusfihrsystem (,,Sammelrohr) entwik-
kelt, lassen sich nach Kerngrofie und Plasmastruktur von denen eines
hinteren Bereichs unterscheiden; aus diesem differenzieren sich die
Schlduche des Driisensystems. Wahrscheinlich sind die Driisenanlagen
bereits vor Beginn der Metamorphose in mehrere Feldbereiche auf-
geteilt, wie dies beispielsweise fiir die Genitalscheiben von Drosophila
melanogaster und andere Imaginalscheiben nachgewiesen werden konnte
(HADoRN und GLOOR, 1946; HADORN et al., 1949 ; UrRsPRUNG, 1959; u.a.).

3. Die Entwicklung der Labialdriisen

In Ubereinstimmung mit den an Dipteren gewonnenen Ergebnissen
(KowaLevsky, 1887; Ross, 1939; BopeNsteiN, 1950) laft sich die
Larvaldriise von Formica pratensis in drei grofie Abschnitte unterteilen
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(Abb. 19, 27b): a) In den unpaaren Ausfithrgang, dem auf Grund
gleicher histologischer Struktur noch die paarigen Bulbi zuzurechnen
sind; b) den Imaginalring; ¢) den ,,eigentlichen Driisenabschnitt® (paari-
ger Ausfihrgang, Reservoir, Driisenschliuche), der im Verlauf des
letzten Larvenstadiums das Seidensekret liefert.

Die Larvaldriise von Apis mellifica ist im Prinzip genauso aufgebaut.
Wahrend sich aber bei Formica die genannten Driisenabschnitte infolge
verschiedener Kernvolumina und deutlicher Einschnitte leicht trennen
lassen, sind bei Apis nur ein vorderer und ein hinterer Driisenteil durch
eine Einschniirung gegeneinander abgegrenzt (Abb.27a). Der hintere
Driisenteil entspricht dem ,,eigentlichen Driisenabschnitt von Formica,
wobei die vordere und mittlere Zone den Vorderzellen, die hintere Zone
den PAG-Hinterzellen mit Reservoir und Driisenschlduchen gleich-
zusetzen ist. Der vordere, auf seiner ganzen Linge ziemlich gleichartig
gebaute Driisenteil 146t erst im Verlauf der Metamorphose die der
Formica-Drise homologen Abschnitte identifizieren: Der vordere Ab-
schnitt des PAA entspricht dem Bulbus, der hintere Abschnitt des PAA
dem Imaginalring.

Die Entwicklung der Imaginaldriise geht nicht nur, wie von Ross
und BobpENSTEIN fir Drosophile beschrieben, von den Imaginalzellen
aus; vielmehr sind an ihrem Aufbau bei Formica und Apis alle drei
larvalen Drisenabschnitte beteiligt (Abb. 32). Aus dem larvalen un-
paaren Ausfithrgang (UAG) mit Bulbusabschnitt entsteht das gesamte
imaginale Ausfihrsystem: Der epidermale Teil des UAG 146t zusammen
mit der umliegenden Epidermis das Salivarium entstehen, der ,,eigent-
liche UAG* wird zum imaginalen unpaaren Ausfiihrgang, der Bulbus-
abschnitt streckt sich zum paarigen Ausfithrgang der Imaginaldriise.
Der Imaginalring bildet in Verbindung mit dem vordersten Teil des
,,eigentlichen Driisenabschnitts (Vorderzellen bzw. vordere und hintere
Zone) das imaginale sekretorische System (Reservoir und Driisenschlduche).
Der restliche, weitaus grofite Teil des larvalen ,eigentlichen Driisen-
abschnitts‘, ndmlich Mittel- und Hinterzellen, Reservoir, Driisen-
schlduche bzw. Hinterzone, degenetriert durch Autolyse.

Das imaginale Ausfiihrsystem und das sekretorische System ent-
stehen nach sebhr verschiedenen Entwicklungsprinzipien, die wiederum
nicht mit den bei der Bildung der Leydigschen Hautdriisen und der
Postpharynxdriisen dargestellten fibereinstimmen. Der larvale unpaare
Ausfithrgang wird nicht abgebaut, sondern umgebaut; seine polyploiden
Zellen werden durch somatische Redukiionsteilungen verkleinert und
vermehrt. Ein solcher Teilungsmodus wurde bei Labialdriisen bisher
nicht beobachtet, fiir andere Gewebe holometaboler Insekten indessen
mehrfach beschrieben (BERGER, 1938; GRELL, 1946 ; RISLER, 1950, 1959).
Beim Aufbau des imaginalen sekretorischen Systems durch mitotische

4*
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Vermehrung der Imaginalzellen werden typisch ,larvale”, polyploide
Zellen, die Apikalzellen ( PAG-Vorderzellen) mitverwendet. Diese Zellen,
die an exponierten Stellen, ndmlich an der Spitze der auswachsenden
Driisenschlduche sitzen, sind fiir die Bildung des imaginalen Schlauch-
systems unbedingt erforderlich (EmmErT, 1966). Die Gestaltung des
sekretorischen Systems erfolgt in vier aufeinander folgenden Stufen
(Abb, 32).

Die Entwicklung der Apis-Labialdriise (Thoraxdriise) unterscheidet
sich von der Morphogenese der Formica-Driise in zwei Punkten:
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a) BEs werden infolge der groBeren Zahl von Imaginal- und Apikalzellen
wesentlich mehr Driisenschliuche gebildet; b) wegen der geringen
Struktur- und Grofendifferenzen kénnen die Apikal- und die Imaginal-
zellen schon im spiten Puppenstadium nicht mehr unterschieden
werden.

Die Verwendung von histologisch differenzierten, evtl. polyploiden,
slarvalen Zellen fiir den Aufbau der imaginalen Labialdriise diirfte
zumindest bei Ameisen, Bienen und Wespen allgemein verbreitet, ver-
mutlich aber auch bei anderen holometabolen Insekten zu finden sein.
Zu dieser Annahme berechtigt das Vorkommen von ,Riesenzellen‘
(,,Apikalzellen*) in den Imaginaldriisen einer Reihe von Apiden und
Vespiden (HESELHAUS, 1922; DELEURANCE, 1955).

Da die Labialdrisen-Entwicklung von Formice so genau mit der von
Apis tbereinstimmt, waren die Ergebnisse von GLOCENER (1954) um so
erstaunlicher. Danach sollen bei der Ameise Solenopsis fugaz nicht nur
die Drisenschlduche, wie von BERNARD (1951) vermutet, sondern auch
das Reservoir wiahrend der Metamorphose aus mesodermalem Gewebe
gebildet werden. Diese Beschreibung schien fiir die Beurteilung der an
Formica erhaltenen Befunde von erheblicher Bedeutung, soda8 Vor-
puppen und junge Puppen von Solenopsis fugaxr histologisch nach-
untersucht wurden, mit folgendem FErgebnis: Die Labialdriisen-
Entwicklung von Solenopsis entspricht genau der von Formica (vgl.
Abb. 25). Somit mub die Feststellung, einzelne Drisenabschnitte seien
mesodermaler Herkunft, zurtickgewiesen werden, zumal auch die
Embryonalentwicklung der Hymenopteren hierfiir keine Anhaltspunkte
liefert (s. S.31). Entsprechend lieflen sich fiir die These von EL SHa-
TOURY und WappINgTON (1957), wonach die Imaginalzellen bei
Drosophila aus Lymphzellen entstehen oder durch solche vermehrt
werden, bei Formica keine Hinweise finden; auch ANDERsoN (1964)
konnte bei Dacus tryons (Diptera) keine Beziehungen zwischen Lymph-
und Imaginalzellen feststellen.

Wie die Entwicklungsgeschichte erkennen lie8, sind die Vorderzellen
des paarigen Ausfiithrgangs identisch mit den Apikalzellen der im
Umbau begriffenen Driisen und den ,, Riesenzellen® (BAusENWEIN, 1960)
der imaginalen Driisenschlduche. Sie iberdauern die Metamorphose
ohne Zellteilungen und ohne strukturelle bzw. Grofenverdnderungen,
wenn man von kurzfristigen Kernschwellungen (EmMmERT, 1966) absieht.
Dabei unterliegen sie aber einem Funktionswechsel: Als ,,Vorderzellen*
sind sie an der Produktion des Seidensekrets beteiligt, als ,,Apikal-
zellen sind sie fiir die Schlauchbildung der Imaginaldriise unentbehrlich ;
als ,,Riesenzellen geben sie im Adulttier ein Sekret ab, das von dem
der iibrigen Schlauchzellen verschieden ist (BAvusENwriN). Wie die
Entwicklungsgeschichte zeigt, konnen sie aber keinesfalls als ,,aktivierte
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Zellen* eines vorher einheitlichen Schlauchepithels der Imaginaldriise
aufgefaBlt werden; ihre Existenz stellt somit keineswegs das ,,cytologi-
sche Merkmal einer gesteigerten Aktivitdt der Labialdriise” (BAUSEN-
WwEIN) dar. Da auch die jabreszyklischen Aktivitdtsschwankungen nicht
auf die Labialdriise beschrinkt sind (BAUSENWEIN), erscheint es nach
wie vor ungeklirt, welche der sekretorischen Kopfdriisen von Formica
den kastendeterminierenden Futtersaft produziert.

Zusammenfassung

1. Die anatomischen und entwicklungsgeschichtlichen Befunde
fithrten zu einer Revision der Nomenklatur der Formiciden-Kopfdriisen
(Tabelle 1, 8. 5): Die ,,Maxillenbasis-“ oder ,,Zungendriisen* werden
nun als Mazxillendriisen, die bisherigen ,Maxillendriisen® als Pro-
pharynxdriisen (den Apis-Pharyngealdriisen homolog) bezeichnet. Die
in den hinteren Pharynxabschnitt miindenden Organe sollen weiterhin
als Postpharynaxdriisen benannt werden.

2. Nach Imaginalstruktur und Morphogenese sind drei Driisentypen
zu unterscheiden: a) Die ,Leydigschen Hautdriisen” (Luxoscuvus,
1962a); hierzu gehdren die Formica-Propharynx- bzw. die Apis-
Pharyngealdriisen, die Maxillen- und die Mandibeldriisen ; b) die Formica-
Postpharynxdriisen; ¢) die Labialdriisen.

3. Die Imaginalscheiben der Leydigschen Hautdriisen zeigen bereits
vor Beginn der Imaginalentwicklung einen komplexen Aufbau: Jede
ihrer gleichartigen Zellen (vgl. Formica-Propharynxdriise, P) stellt die
Stammzelle eines Driisenelements dar.

4. Die Entwicklung der Driisenelemente verlduft bei allen unter-
suchten Leydigschen Driisen in gleicher Weise. Aus den Stammzellen
(,,Driisen-Epithel-Stammzellen) entstehen durch differentielle Zell-
teilungen (Abb.31) im Verlauf der Puppen-Mitosenperiode sechs
Zelltypen (,,Spezialzellen®): a) Driisenzellen; b) Basalzellen, die den
Driisenzellen basalwérts anbéngen; sie werden im Verlauf der Organ-
differenzierung von den Driisenzellen nahezu vollstéindig resorbiert.
Wahrscheinlich wirken sie am Aufbau des intrazelluldiren Kanélchens
der Driisenzelle mit. ¢) Schalizellen; sie bauen den basalen, weitaus
groften Teil der extrazelluliren Sekretkanilchen auf. d) Kanalzellen;
sie lassen den apikalen Teil der extrazelluliren Kanilchen entstehen.
e) Degenerierende Zellen. f) Epithelzellen; sie bilden das allen Driisen-
elementen einer Komplexdriise gemeinsame Ausfithrsystem entweder
teilweise (Reservoir: Formica-Mandibeldriise) oder vollstindig: Das
keulenférmige Cribellum (Formica-Propharynxdriise), den Sammelkanal
(A pis-Pharynxdrise), das Reservoir (Apis-Mandibeldriise). Die Epithel-
zellen der Formica-Maxillendriise degenerieren.
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5. Abweichend vom Normalfall umfafit der Anlagebereich der
Formica-Mandibeldriisen neben den Stammzellen (zentraler Bereich I7)
weitere Gewebetypen (Bereiche I, IIT), deren Zellen zum Aufbau des
Reservoirs beitragen.

6. Die Entwicklung der Formica-Postpharynadriisen verliuft nach
einem anderen, fiir die Bildung der Imaginalorgane holometaboler
Insekten hiufigen Modus: Die Imaginalscheibe wird durch Zellvermeh-
rung vergréfert, zunehmend gegliedert und differenziert. In der Vor-
puppenphase invaginiert die paarige Driisenanlage zu einem paarigen
Sickchen. Dessen vordere Region bildet das Ausfibrsystem (,,Sammel-
rohr), die hintere Region wichst zu den Driisenschlduchen aus.

7. Die larvale Formica-Labialdriise 148t sich in drei grofle Abschnitte
unterteilen: a) den unpaaren Ausfiihrgang, der nach hinten zu den
paarigen Bulbi aufspaltet; b} den Imaginalring; ¢) den ,.eigentlichen
Driisenabschnitt® (paariger Ausfithrgang, Reservoir, Driisenschliuche),
der das Seidensekret liefert (Abb.27). Bei Apis sind Bulbusabschnitt
und Imaginalring nicht deutlich zu unterscheiden.

8. Im Verlauf der Metamorphose degeneriert der ,eigentliche
Driisenabschnitt” mit Ausnahme des vordersten Teils des paarigen
Ausfihrgangs (Vorderzellen).

9. Aus dem larvalen unpaaren Ausfilhrgang (UAG) entwickelt sich
das imaginale Ausfiihrsystem: Der ,eigentliche UAG* wird zum imagi-
nalen UAG, der Bulbusabschnitt zum paarigen Ausfithrgang.

10. Die Imaginalzellen lassen in Verbindung mit den Vorderzellen
des larvalen paarigen Ausfithrgangs (,,Apikalzellen®, , Riesenzellen‘)
das imaginale Driisensystem entstehen (Abb. 32): a) Der Imaginalring
verlingert sich durch mitotische Vermehrung seiner Zellen zu einem
langen Tubus, der schlieflich zum Reservoir der Imaginaldriise erweitert
wird. b) Die Vorderzellen bilden mit einem Teil der Tmaginalzellen eine
,Zellagglomeration®; diese wichst zu den imaginalen Driisenschliuchen
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” (BECK) or “tongue
glands” (MEINERT) are now called maxillary glands, the former
“maxillary glands” (JANET) are termed pro-pharyngeal glands (they
are homologous with the hypopharyngeal 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) “Leydig’s dermal glands” (LukoscHUS,
1962a); the pro-pharyngeal glands of Formica, the (hypo)pharyngeal
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 imaginal
disks of the Leydig’s dermal glands show a compound structure: each
of the uniform cells (see fig. 4b, pro-pharyngeal gland anlage of Formica)
represents a stem cell (mother cell; Driisen-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. (¢) ““Schalizellen”
(duct cells I); they form the basal, by far longest portion of the extra-
cellular duct. () Duct cells (duct cells I1); they give rise to the apical
portion of the extracellular duct. (e) Degenerating cells. (f) Epithelial
cells; they form the common discharging system of the compound
gland either in part (Formice mandibular gland : reservoir) or completely:
the club-shaped cribellum (pro-pharyngeal gland of Formica), the
collecting duct (pharyngeal gland of Apis), the reservoir (4 pis 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. 11a, region II) 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 of Formica develop according to an
other mode frequently observed in organ formation of holometabolous
insects: The imaginal 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 of Formice 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 Apis the Bulbus region and the
imaginal ring cannot be distinguished clearly.

8. With the exception of the most anterior region of the paired
duct (““Vorderzellen”), the “true glandular part” degenerates during
metamorphosis.

9. The imaginal discharging system develops from the larval common
duct (fig. 32): The ‘“‘true common duct” (eigentlicher UAG) is
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.

Verzeichnis der Abkiirzungen

Mittels Bindestrich zusammengesetzte Abkirzungen sind im Verzeichnis
getrennt aufgefithrt.

Aggl Zellagglomeration IR Imaginalring
AKex extrazelluldres Ausfithrkanil- 1Z Imaginalzelle(n)
chen KAuw  Komplexauge
AKin  intrazelluldres Ausfithrkanal- Kgr groBer Kern
chen Kkl kleiner Kern
Anl Anlage Kz Kanalzelle(n)
AZ Apikalzellen (PAG-Vorder- LbDr  Labialdriise
zellen) M Muskel, Muskulatur
Bb Bulbus MD Mitteldarm
BiZ Bildungszelle Md Mandibel
BZ Basalzelle(n) MdDr  Mandibeldriise
Cer Cerebralganglion, Gehirmn MH Mundhéhle
Cr Cribellum MHD Mundhshlendach
C8p Cuticularspange Mt Mitose(n)
dDrS  dorsaler Drisenschlauch MaxDr Maxillendriise
DrMg Driisenmindung MZ Mittelzellen
DrS Driisenschlauch, MZo mittlere Zone
-schlduche Oc Ocellus
DZ Driisenzelle(n) Os Osophagus
B Epidermis PAA paariger Abschnitt des
EZ Epithelzelle(n) Ausfithrsystems
HKDr Hinterkopfdriise PAG paariger Ausfithrgang
HR hintere Region Ph Pharynx
HZ Hinterzellen Phe Phagocyte
HZo hintere Zone Pls Plasmastrang

IBT Infrabuccaltasche PoPhDr Postpharynxdriise
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PrPhDr Propharynxdriise Sz Schaltzelle(n)
P8r abgeplattetes Sammelrohr Tb Tubus
Pyl degenerierende Zellen, Tr Trachee(n)
pyknotische Kerne Tro Trophocyte, ,,Fettzelle*
Res Reservoir UAG  unpaarer Ausfithrgang
RLF  relative Luftfeuchtigkeit vDr8  ventraler Driisenschlauch
RZ Reservoirzelle(n) 145 Vakuole(n)
Sac Sacculus VR vordere Region
SK Sammelkanal Vz Vorderzellen
SkZ Sekretzellen VZo vordere Zone
Stz Stammezelle Z Zelle
Entwicklungsstufen
D Deckeln z.B.:  8p+6h 6 Std nach dem Ende der
I Imaginalhdutung Spinnbewegungen
X Kotabgabe P4-4d 4 Tage nach der Puppen-
P Puppenhdutung hidutung
Sp Zeit des Kokonspinnens
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