N

N

UBER DEN EINFLUSS VON
METAMORPHOSE-HAUTUNGSSTORUNGEN UND
LIGATUREN AUF DIE SPERMATOGENESE DER
HONIGBIENE (APIS MELLIFICA L.)

W. Fyg

» To cite this version:

W. Fyg. UBER DEN EINFLUSS VON METAMORPHOSE-HAUTUNGSSTORUNGEN UND LIGA-
TUREN AUF DIE SPERMATOGENESE DER HONIGBIENE (APIS MELLIFICA L.). Apidologie,
1973, 4 (3), pp.227-265. hal-00890346

HAL Id: hal-00890346
https://hal.science/hal-00890346

Submitted on 11 May 2020

HAL is a multi-disciplinary open access L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
archive for the deposit and dissemination of sci- destinée au dépot et a la diffusion de documents
entific research documents, whether they are pub- scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
lished or not. The documents may come from émanant des établissements d’enseignement et de
teaching and research institutions in France or recherche frangais ou étrangers, des laboratoires
abroad, or from public or private research centers. publics ou privés.


https://hal.science/hal-00890346
https://hal.archives-ouvertes.fr

Apidologie, 1973, 4 (3), 227-265.

UBER DEN EINFLUSS VON METAMORPHOSE-
HAUTUNGSSTORUNGEN UND LIGATUREN
AUF DIE SPERMATOGENESE DER HONIGBIENE

(APIS MELLIFICA 1.)

Sur Uinfluence des perturbations de la métamorphose nymphale
et des ligatures sur la spermatogénése de labeille (Apis mellifica L).

W. FYG

Bubenbergstrasse 27
3700 Spiez { Schweiz)

SUMMARY

THE INFLUENCE OF METAMORPHIC DISTURBANCES OF ECDYSIS
AND OF LIGATURES ON THE SPERMATOGENESIS OF THE
HONEYBEE (Apis mellifica L.)

Post cephalic and post thoracic disturbances of ecdysis, often occurring with male pre-
pupae after elimination of the larval cocoon, frequently are causing an abnormal course of
spermatogenesis. In the testes, giant spermatocytes and anomalous spermatids are found
which only partly transform inte sperm.

By original drawings the normal and the anomalous spermatogenesis are described.
In the discussion the suppositionis expressed, saying that the anomalous spermatogenesis
may depend on hormonal influences.

ZUSAMMENFASSUNG

Postcephale und postthorakale Unterbindungen bei spinnenden Drohnenlarven und
Metamorphose-Hiutungsstérungen, wie sie bei Drohnenstreckmaden nach Elimination des
Larvengespinstes héufig auftreten, haben vielfach einen regelwidrigen Verlauf der Spermato-
genese zur Folge. In den Hoden treten Riesenspermatocyten und abnorme Spermatiden auf,

Hern Prof. Dr. F. Baltzer in Bern danke ich fiir die Durchsicht des Manuskriptes und seine Ratschlige
recht herzlich.
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welche sich nur zum kleinsten Teil in Spermien verwandeln. An Hand von Originalzeichnungen
wird zuniichst die normale und dann die anormale Samenbildung beschrieben. In der anschlies-
senden Diskussion wird die Vermutung gedussert, dass die abnorme Spermatogenese der
Honigbiene moglicherweise hormonbedingt sein kénnte.

EINLEITUNG

Die Arbeiterinnen- und Drohnenmaden der Honigbiene stellen gegen
das Ende der Larvenperiode die Nahrungsaufnahme ein und fertigen mit
ihrem Spinndriisensekret einen allseitig geschlossenen Kokon an, sobald ihre
Wabenzellen von den Stockbienen verdeckelt worden sind. Die Entstehungs-
weise und der feinere Bau dieses Gespinstkokons wurden von v. BUTTEL-
ReepEN (1907), ArnmART (1919), PrRELL (1924), VELICH (1930) und Jay
(1963) genauer untersucht. Wenn die Larven ihren Kokon gesponnen und
den Darm entleert haben, legen sie sich, den Kopf dem Zelldeckel zugewendet,
ausgestreckt auf den Riicken und werden bewegungslos. Offenbar handelt
es sich dabei um eine erregungs-symmetrische taktile Lageorientierung
(GonNTARSKI, 1957; JAY, 1961). Man bezeichnet diese Phase der postembryo-
nalen Entwicklung als Streckmadenstadium. Sie dauert bei der Bienenarbei-
terin durchschnittlich 2 14, beim Drohn dagegen 4 Tage und findet ihren
Abschluss mit der letzten Larven- oder sogenannten Metamorphosehdutung,
wobei sich die Streckmade in die Puppe verwandelt. Nach GoNTaARskI (1957)
und Jay (1962) soll diese Hiutung nur 15-35 Minuten beanspruchen.

Experimentelle Untersuchungen (Verich, 1930; Fyc, 1956, 1956a, 1957,
1958, 1961) ergaben, dass die Metamorphosehiutung beim Fehlen des Larven-
gespinstes oder einer Unterlage von gleichwertiger Oberflichenbeschaffenheit
oft ganz unterbleibt oder so regelwidrig verlduft, dass nur verkriippelte und
lebensunfihige Bienen entstehen. Das zeigt sich sehr sehén, wenn man nor-
male Arbeiterinnen- und Drohnenlarven unmittelbar nach der Beendigung
des Spinnens als junge Streckmaden vorsichtig und unverletzt aus ihren
Wabenzellen nimmt und sie ochne Kokon im Brutschrank bei einer Tempe-
ratur von 35 °C und einer relativen Luftfeuchtigkeit von 40-60 9, in flachen
Glasschalen aufzieht. Bei allen Larven beginnt in den nichsten 24-36 Stunden
die Abscheidung einer wasserklaren Hiutungs fliissigkeit unter der sich allmih-
lich abhebenden Exuvie. Parallel mit der bald einsetzenden Gliederung des
Larvenkéorpers erfolgt sie aber vielfach so reichlich, dass der Rumpf schon
nach kurzer Zeit von einem abnorm grossen, transparenten Fliissigkeitssack
umbhiillt wird (Abb. 1). Das weitere Entwicklungsgeschehen ist bei den einzel-
nen Versuchstieren verschieden. Viele von ihnen vermégen sich ohne das
Larvengespinst iiberhaupt nicht zu hduten und stellen ihre Weiterentwicklung
ein. Nach einigen Tagen sind manche von diesen Maden schlaff und verfirbt,
um schliesslich zugrunde zu gehen. Bei den restlichen Streckmaden beginnt
die Metamorphosehdutung am Vorderende zunichst normal, kommt dann
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aber frither oder spiiter plotzlich zum Stillstand. Die Exuvie, die noch den
grossten Teil des sich verwandelnden Tieres umgibt, bleibt an den Antennen
und den prognathen Mundgliedmassen hingen und wird nicht abgestreift.
Die Kopf- und Thoraxanhinge werden dadurch in ihrer pripupalen Lage
festgehalten und an der ordent lichen Streckung verhindert. Viele dieser Pup-
pen entwickeln sich trotz der Hiutungsstérung weiter und firben sich aus;
es entstehen jedoch keine normalen, sondern nur mehr oder weniger verkriip-
pelte Bienen (Abb. 2), die nicht lebensfihig sind. Wie zahlreiche Experimente
zeigten, reagieren die Drohnenstreckmaden merkwiirdigerweise auf den Weg-
fall des Larvengespinstes weit weniger empfindlich als die entsprechenden

ZEICHENERKLARUNGEN

Ass. 1-15

A : Anus Ant : Antenne B,-; : verkriippelte Beine Cys : Samenherde Ep : Epithel des Hoden-
schlauches Fa : Komplexauge FI : Fliigel Fz : Follikelzellen G. ep : germinales Epithel K : Kern
L : Himocyten Mg : mesodermales Hodengewebe Mgl : Mundgliedmassen n : Mitochondrienknéuel
(« Nebenkern ») R : Polkorperchen Spc : Spermatocyten Spe, : Spermatocyten im Ruhestadium
Spe, : Spermatocyten im vormeiotischen Stadium Spc, : Reifeteilungen Spg : Spermatogonien Spg, :
sternformig angeordnete Spermatogonien Spg, : Spermatogonien-Mitosen Sp : Zwischenstufen der
Spermiogenese Spk : Kerne der Spermien Spm : Spermien Spt : Spermatiden Tu : Peritonealhiille
es Hodens.

Ass. 16-25

Ep : Epithel des Hodenschlauches Fz : Follikelzellen Spc, : normale Spermatocyten Spe, : heran-
wachsende Spermatocyten und Riesenspermatocyten Spm : Spermien Spt : Spermatiden Spt; :
scheinbar einkernige Spermatiden Spt, : zweikernige Spermatiden.

ABB. 26 UND 27

Ao : Aorta Ba : Beinanlagen C.a : Corpus allatum C.c : Corpus cardiacum Cgl : Oberschlundganglion
(Gehirn) F : Fettkorpergewebe Fgl : Frontalganglion Hy : Hypocerbralganglion M : Mund Md :
Mitteldarm Mep : Mitteldarmepithel Np : Nervus procurrens Nr : Nervus recurrens Nz : neuro-
sekretorische Zellen Oes : Oesophagus Pdr : Prothorakaldriisen Spd : Spinndriisen Sgl : Unter-
schlundganglion T : Corpotentorium Thg,, Thg, : erstes und zweites Thorakalganglion Tr : erste Brust-
trachee Zd : Zwischendarm.

ABREVIATIONS

Fic. 1 415

A :anus Ant:antenne B,-;: patte malformée Cys: cyste Ep : épithélium du tube séminifére Fa :
@il composé  Fli:aile Fz: cellules folliculaires G.ep : épithélium germinal K :noyau L : hémocytes
Mg : tissu testiculaire mésodermique Mgl : pitces buccales n : paquet de mitochondries (« noyau
accessoire ») R : globule polaire Spc : spermatocytes Spc, : spermatocytes au repos Spc, : sperma-
tocytes au stade pré-meiotique Spe, : divisions de maturation Spg : spermatogonies Spg, : sperma-
togonies disposées en étoile Spg, : mitoses de spermatogonies  Sp : étapes intermédiaires de la spermio-
ﬁénése S{zk : noyaux des spermies Spm : spermies Spt : spermatides Tu : enveloppe péritonéale
u testicule.

F1c. 16 A 25

Ep : épithélium du tube séminifére Fz : cellules folliculaires Spc, : spermatocytes normaux Spey :
spermatocytes en croissance et spermatocytes géants Spm : spermies Spt : spermatides Spt, : sper-
matides apparemment uninucléées Spt, : spermatides bi-nucléées.

Fic. 26 ET 27

Ao : aorte Ba : ébauche de patte C.a. : corpus allatum C.c. : corpus cardiacum Cgl : ganglion sus-
@sophagien (Cerveau) F : tissu adipeux Fgl : ganglion frontal Hy : ganglion hypo-cérébral M :
bouche Md : intestin moyen Mep : épithélium de P’intestin moyen Np : nervus procurrens Nr :
nervus recurrens Nz : cellules neuro-sécrétoires Oes : cesophage Pdr : glande pro-thoracique Spd :
glandes séricigénes Sgl : ganglion sous-cesophagien T : corpotentorium Thg,, Thg, : premier et second
ganglions thoraciques. Tr : premiére trachée thoracique Zd : proventricule.
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ABB. 1. — Hadutungsstrung :
in Verwandlung begriffene Drohnenstreckmade mit abnorm grossem
Exuvialfliissigkeitssack
(phot. Hatt hwiler, Liebefeld)

Fic. 1. — Perturbation de la mue :
larve allongée de male en train de muer avec sac exuvial anormalement
grand. (Photo Hittenschwiler, Liebefeld).

Entwicklungsstadien der Bienenarbeiterinnen. Aus noch ungeniigend bekann-
ten Griinden verwandelt sich zuweilen rund die Hilfte von ihnen auch ohne
Gespinstunterlage normal. Ob dabei das jeweilige Alter der Streckmaden
oder hormonelle Einfliisse eine entscheidende Rolle spielen, soll spiter
diskutiert werden. Jedenfalls steht fest, dass die typischen Drohnenkriippel
fast ausnahmslos aus iltern, verwandlungsbereiten Streckmaden hervorgehen.

Dass die hier beschriecbenen Hiutungsstérungen tatséichlich auf das
Fehlen des Larvengespinstes und nicht etwa auf andere Aussenfaktoren
zuriickzufiihren sind, ldsst sich experimentell leicht nachweisen. Wiederholt
man nimlich den oben skizzierten Versuch unter den genau gleichen Bedin-
gunagn mit spinnreifen oder spinnenden Arbeiterinnen- und Drohnenlarven,
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ABB. 2. — Verkriippelte Drohnenpuppe (Ventralansicht)
(phot. Hattenschwiler, Liebefeld)

Fi6. 2. — Nymphe de mdle malformée (Vue ventrale) (Photo Hittenschwiler, Liebefeld),

welche den glisernen Boden der Zuchtschalen alsbald mit einem feinen,
dichten Gespinst iiberziehen, so treten bei den Testtieren keine Entwicklungs-
storungen auf. Alle auf dem Gespinst liegenden Maden verpuppen sich im
Brutschrank vielmehr ganz normal und es entstehen aus ihnen gut entwi-
ckelte, lebensfihige Bienen. Diese eigenen Versuchsergebnisse, die sowohl
mit den Befunden von VELIcH (1930) als auch mit den analogen Beobachtun-
gen von CHURCH (1955) bei der Halmwespe Cephus cinctus Nort. iiberein-
stimmen, sprechen meiner Ansicht nach dafiir, dass das Larvengespinst auf
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die verpuppungsbereite Streckmade offenbar einen Reiz ansiibt, welcher fiir
die Auslésung und den normalen Verlauf der Metamorphosehiutung nétig
ist. Vermutlich haben wir es dabei mit Berithrungsreizen zu tun, die von
bestimmten larvalen Hautsinnesorganen perzipiert werden. Wie Lukoscrus
(1955) festgestellt hat, besitzen die Bienenlarven zahlreiche kurze Tasthaare,
die als Mechanorezeptoren dienen diirften. Sie finden sich in kleinern und
grosseren Gruppen ausschliesslich auf der Dorsalseite der Rumpfsegmente,
also gerade an jenen Kborperstellen, mit welchen die Streckmade in ihrer
Wabenzelle dem Kokon anliegt (Fye, 1956, 1966).

Man friigt sich natiirlich sogleich, was der vom Larvengespinst ausgehende
Reiz eigentlich bewirkt. Spielt er wihrend der Metamorphosehdutung allfil-
lig nur beim Abstreifen der Exuvie eine Rolle oder beeinflusst dieser Reiz
vielleicht auch das sonstige Entwicklungsgeschehen Folgende Beobachtun-
gen, welche die Auswirkungen der Metamorphose-Hautungsstérungen auf
die Spermatogenese betreffen, mogen zur Abklirung dieser Frage etwas
beitragen. Die histologische Untersuchung von Drohnenstreckmaden, welche
im Brutschrank ohne Gespinst aufgezogen wurden und sich entweder gar nicht
oder nur unvollstindig verpuppten, hat ergeben, dass bei ihnen die Samenbil-
dung ganz abnorm verlduft. Die gleichen Regelwidrigkeiten treten aber auch
dann auf, wenn die normalen inkretorischen Verhiltnisse im spiten Larven-
oder frithen Streckmadenstadium experimentell durch postcephale oder post-
thorakale Ligaturen gestort werden. Diese Feststellung scheint mir fiir eine
kausale Erklirung der abnormen Samenbildung bei der Drohne immerhin
recht beachtenswert zu sein und diirfte vielleicht die Anregung zu weitern,
eingehenderen Untersuchungen an diesem leicht zu beschaffenden Objekt geben.

MATERIAL UND TECHNISCHES

Die nachfolgend beschriebenen experimentellen und histologischen Untersuchungen
fiihrte ich in den Jahren 1953-1963 an der Bienenabteilung der Eidgendssischen milchwirt-
schaftlichen Forschungsanstalt Liebefeld bei Bern durch. Die benstigten Drohnen-Entwicklungs-
stadien konnten jeweils in den Monaten Mai bis Juli geeigneten Brutwaben aus gesunden
Vilkern des Anstaltsbienenstandes entnommen werden. Um jede Verletzung der sehr empfind-
lichen #ltern Larven und Streckmaden zu vermeiden, wurden die Winde der Wabenzellen
mit einer stumpfen Pinzette weitgehend abgetragen und die Versuchstiere sodann moglichst
rasch mittelst eines kleinen Spatels in gliserne Petrischalen iibertragen. In jeder Schale fanden
6-9 Maden in Seiten- oder Riickenlage Platz, ohne sich gegenseitig zu berithren. Vor dem Aufle-
gen des Deckels wurden auf den Schalenrand drei U-formige, etwa 1 mm dicke Metallreiter
aufgesetzt, um der Luft den Zutritt zu erméglichem. Die mit einem diinnen Nylonfaden
oder Frauenhaar geschniirten Drohnenlarven setzte ich dagegen einzeln in zweckdienliche,
aus Bienenwachs angefertigte flache Becher ein, die sich dafiir besser eigneten als Glasschalen.
Samtliche Versuchstiere wurden im Brutschrank bei 35°C und einer Luftfeuchtigkeit von
40-60 9, gehalten.

Fiir die histologische Untersuchung wurden die Versuchs-und Kontrolltiere grosstenteils in
VanNn LEEUWEN’s Pikrinsiduregemisch ! und vereinzelt in CARNoOY ? fixiert. Die Einbettung

1. Zusammensetzung : 1 % Pikrinsiure in abs. Athylalkohol 12 Teile. 40 % iges Formalin 2 Teile,
Chloroform 2 Teile, Eisessig 1 Teil.
2. Zusammensetzung : abs. Athylalkohol 60 ccm, Chloroform 30 cem, Eisessig 10 cem.
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erfolgte iiber Methylbenzoat und Benzol in Paraffin. Zur Firbung der 6-8 1« dicken Schnitte
beniitzte ich vorwiegend WEIGERT’s Eisenhimatoxylin und Eosin oder die Azokarmin-Methode
von HEIDENHAIN-MALLORY (RoMEIls, 1948).

DER NORMALE VERLAUF DER SPERMATOGENESE BEI DER HONIGBIENE

Wie allgemein bekannt ist, entstehen die Drohnen normalerweise par-
thenogenetisch aus unbefruchteten und die weiblichen Bienen (Kéniginnen
und Arbeiterinnen) biparental aus befruchteten Eiern. Wihrend die diploi-
den Oogonien in den Eierstocken der Bienenkdnigin 32 Chromosomen (2 n)
aufweisen und eine regelrechte Meiose durchlaufen, wobei die Chromosomen-
zahl auf die Hiilfte, also 16 (n) reduziert wird1, unterbleibt bei den reifenden
Samenzellen eine solche zahlenmiissige Reduktion; aus den haploiden Sper-
matogonien und Spermatocyten entstehen durch eine Aequationsteilung und
nach der Abschniirung der Richtungs- oder Polkérperchen Spermatiden und
Spermien mit der gleichen Chromosomenzahl2. Die Haploidie gilt allerdings
nur fiir die minnlichen Keim- und Blastodermzellen, denn wie RisLer (1954)
festgestellt hat, treten bei der Drohnenlarve schon frithzeitig in vielen Geweben,
so beispielsweise im Mitteldarmepithel, in den Harngefissen und Oenocyten,
sowie in den Muskeln, im Fettkérper und in den Labialdriisen di- und poly-
ploide Zellen auf. Sehr wahrscheinlich hingt diese somatische Polyploidi-
sierung mit dem raschen Wachstum und der gesteigerten Titigkeit der erwiihn-
ten Organe zusammen.

Die Abbildungen 3-15 veranschaulichen nach eigenen Untersuchungen
verschiedene Phasen der Spermatocytogenese und Spermiogenese. Sie eignen
sich, wie ich ausdriicklich bemerken mochte, nicht zur Auszidhlung der Chro-
mosomen, sondern dienen als histologische Schnittbilder lediglich zum Ver-
gleich der normalen mit der abnormen Samenbildung, wie sie spiiter beschrie-
ben wird. Wenn wir von der sehr friih erfolgenden und fast noch unerforsch-
ten Einwanderung der Urkeimzellen in die mesodermalen Hodenanlagen des
Drohnenembryos (NELsoN, 1915; ZANDER, 1916; SNoDGRASS, 1956) absehen,
so spielt sich die ganze Spermatogenese im Verlaufe der Postembryogenese
ab und findet mit Ausnahme einer gewissen physiologischen Nachreifung der
Spermien in den imaginalen Vesiculae seminales (Bismop, 1920; RUTTNER,
1966, 1968) bereits in der zweiten Hilfte der Puppenperiode ihren Abschluss.
In den larvalen und pupalen Hodenschliuchen sind nicht alle aufeinander-
folgenden Spermatogenesestadien gleichzeitig vorhanden. Wie die Tabelle 1
zeigt, sind fiir die einzelnen Entwicklungsstufen des Drohns vielmehr bestimmte
Stadien der Samenbildung kennzeichnend.

1. Literatur : NACHTSHEIM, 1913; SANDERSON et HaLL, 1048, 1951, 1951a; WoLr, 1960; RUTTNER,

1968a.

2. Literatur : MEvEs, 1903, 1907; GicrLio-Tos, 1905; DoNcAsTER, 1906, 1907; MARK et COPELAND
1907; NacaTsHEIM, 1913; SANDERSON et HaLL, 1948, 1951, 1951a; HacHINOHE et OnNisHI, 1952; WOLF,
1960; RUTTNER, 1968.



TABELLE 1

Pigmentierung |
Alter in Tagen Entwicklungs- Puppenstadien n. Stadium d. Samenbildung
n.d.Eiablage® stufe Jay (1962a)
Age, en jours Stade de déve- Pigmentation
apres la ponte (5) loppement Stades nymphaux Stade de la spermatogénése
selon Jay (1962 a)
1-3 Embryo Urkeimzellen
- Embryon Cellules germinales originelles
4-10 Rundmade unpigmentiert Spermatogonien (Abb.5)
Larve ronde non pigmentée Spermatogonies (fig. 5)
11-14 Streckmade unpigmentiert Spermatocyten (Abb.6)
Larve allongée non pigmentée Spermatocytes (fig. 6)
15 \ Reifeteilungen der
| Spermatocyten
unpigmentiert (Abb. 8 und 9)
non pigmentée Divisions de maturation
des spermatocytes (fig. 8 et 9)
Abschnurung der Pol-
korperchen
16 KA : gelblichrosa . (Abb. 10)
rose jaunatre Ejection des globules
polaires (fig. 10)
Spermatiden (Abb. 11
17 KA : dunkelrosa ) Spermatides (gig 11) )
rose foncé ’
18 KA : purpur
p()urpre
19 K4 : dunk;alpqrpur Spermwgenese (Abb. 12-14)
pourpre lonce Spermiogénese (fig. 12-14)
20 KA : dunkelpurpur
pourpre foncé
Flw : hellgelb
jaune clair
Puppe
Nymphe
21 KA : braun \
brun
K, Th : hellgelb .
jaune clair !
29 KA : dunkelbraun
brun foncé
K, Th : hellbraun
brun
“lj;ukfl:é?rlb Spermien gebiindelt
in den
23 KA : braunschwarz Hodenschliuchen (Abb. 15)
brun noir Spermies en faisceaux
K, Th : mittelbraun dans les tubes
brun moyen séminiféres (fig. 15)
A : dunkelgelb
jaune foncé
24 KA : schwarz
nl)ll'
K, Th : dunkelbraun \
brun foncé |
A : hellbraun |
brun clair !
Auswandern d.Spermien
. aus den Hoden in die
Imago weitgehend Samenblasen
25 Imago ausgefirbt Migration des spermies

complétement coloré

depuis les testicules vers
les vésicules séminales

Abkiirzungen : Abréviations :
Kopf, téte. Th : Thorax. 4 : Abdomen.

KA : Komplexaugen, yeux composés. Flw : Fliigelwurzeln, base des ailes. K :

5. Die Entwicklungsdauer der Drohnen ist recht variabel und hiingt von verschiedenen Faktoren ab
(JUNG-HOFFMANN, 1968). Die durchschnittlichen und als Norm geltenden Entwicklungszeiten in der
Tabelle 1 stiitzen sich auf die Angaben von LEUENBERGER (1954).

5. La durée du développement des mnles est assez variable et dépend de différents facteurs (JuNG-HoOFFMANN, 1968). Les

temps y de dév

LEUENBERGER (1954).

és

x, figurant dans le tablean 1 sont basés sur les données de
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Bei den Rundmaden finden wir am blindgeschlossenen apikalen Ende
eines jeden Hodenschlauches das Germinalepithel (Abb. 3 und Abb. 4, G. ep),
aus dem die zahlreichen Spermatogonien (Spg) und die anfinglich kleineren
Follikelzellen (Fz) hervorgehen. Es bildet einen deutlich begrenzten, zusam-
menhiingenden und kuppenférmigen Zellkomplex. Bei jiingeren und &lteren
Drohnenlarven kann man im germinalen Epithel recht oft typische Mitosen
beobachten (Abb. 3}; die sich teilenden Zellen fallen durch ihre Grésse und
ihr lichteres Cytoplasma auf. Seltsamerweise ist gerade dieses Keimepithel
des Drohns meines Wissens in der bienenkundlichen Literatur bis jetzt nie
niher beschrieben oder bildlich dargestellt worden. Proximal vom Germarium
folgen in allen Testiolen die mit spirlichen Follikelzellen untermischten pri-
miren Spermatogonien (Spg), die vorerst noch keine bestimmte Anordnung
zeigen, sondern mehr oder weniger dichtgedrdngt die Lichtung der Hoden-
schliuche ausfiillen. Die Ursamenzellen besitzen ein kérniges Cytoplasma und
einen rundlichen, scharfkonturierten Kern mit feinem Geriistwerk, welcher
neben vielen kleineren meist auch ein oder zwei grossere Chromatinbrocken
enthilt. Zahlreiche Mitosen (Abb. 4) deuten auf eine rasche Vermehrung hin.

20}1

ABB. 5. — Hodenschlauch einer Drohnenlarve (Querschnitt)

Fic. 5. — Tube séminifére d’une larve de méle (coupe transversale).
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Aus den primiren Spermatogonien entstehen auf diese Weise die sekundiren
Spermatogonien (Abb. 5, Spg,), welche nun nicht mehr regellos im Lumen
der Testiolen liegen; sie werden vielmehr durch die stark herangewachsenen
Follikelzellrn (Fz) gruppenweise in kugeligen Samenherden vereinigt und
bilden in diesen Spermatocysten gewissermassen Rosetten, welche fiir alle
etwas #lteren Larvenstadien sehr charakteristisch sind. Diese Gruppierung
kommt augenscheinlich dadurch zustande, dass sich die inzwischen kegel-
formig gewordenen Spermatogonien in den Samenherden radial anordnen
und zwar so, dass ihre zugespitzten Enden dem Zentrum zugewendet sind
und hier durch eine homogene Klebmasse (Spindelrestkérper nach BucHNER,
1915) verbunden werden. In dieser Phase der Spermatogenese findet offenbar
noch eine weitere Vermehrung der sekundiren Spermatogonien statt. Dafiir
scheinen mir jedenfalls die recht hiufigen und in der Regel synchron verlau-
fenden Mitosen (Abb. 5, Spg,) zu sprechen, welche man in vielen Spermato-
cysten feststellen kann. Bei den reifen, d.h. ausgewachsenen Rundmaden
beginnen die nunmehr wieder kugeligen Spermatogonien sichtlich grésser
zu werden und verwandeln sich schliesslich in Spermatocyten (Abb. 6, Spc),

ABB. 6. — Hodenschlauch einer eintigigen Drohnenpuppe (Querschnitt)

F1c. 6. —— Tube séminifére d’une nymphe de méle de un jour (coupe transversale).
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wie sie fiir die Streckmaden und unmittelbar nach der Metamorphose fiir die
jingsten Puppen typisch sind. In dieser Entwicklungsperiode des Drohns
sind simtliche Samenherde in allen Hodenschliuchen mit derartigen Sperma-
tocyten mehr oder weniger prall gefiillt. Nur im obersten Abschnitt der Te-
stiolen verbleiben noch die germinalen Epithelzellen (Abb. 7, G. ep) und einige
primiire Spermatogonien (Spg) mit oft stark vakuolisiertem Cytoplasma, die
jedoch keine Anzeichen einer Vermehrung mehr erkennen lassen. Ein weiterer
Nachschub von jiingern Spermatogenesestadien fehlt also. In diesem Zusam-
menhang sind noch die losen Zellen (Abb. 7, L) zu erwihnen, welche sich bei

20}1

ABB. 7. — Drohnenstreckmade : Lingsschnitt durch das distale Ende eines Hodenschlauches.

F1c. 7. — Larve allongée de méle : coupe longitudinale a travers 'extrémité distale d’un tube séminifére,
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den Drohnenpuppen im ganzen Verlaufe der Hodenschliuche, besonders
reichlich aber in ihrem distalen Endabschnitt zwischen der diinnen, einschich-
tigen Testiolenwand (Ep) und dem Samenzellenstrang vorfinden. Es handelt
sich dabei um Himocyten, wie sie auch in den larvalen und pupalen Ovariolen
der Bienenkoniginnen und Arbeitsbienen vorkommen (LoTMmaRr, 1945; Fyg,
Publikation in Vorbereitung). Sie diirften eine trophische Funktion haben,
da sie nachweislich viel Glykogen enthalten und wahrscheinlich schon friihzei-
tig in die Gonaden einwandern, wo sie sich auch mitotisch vermehren.

Kurz nach der Metamorphose beginnen bei den jiingsten, noch vollig
unpigmentierten Drohnenpuppen die Reifeteilungen der Spermatocyten

Ass. 8. — Hodenschlauch einer Drohnenpuppe mit unpigmentierten Komplexaugen (Querschnitt)

F16. 8. — Tube séminifére d’'une nymphe de mile avec @il composé non pigmenté (coupe transversale).
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(Abb. 8-10), also jene Prozesse der Samenbildung, welche seit jeher besonders
grindlich untersucht worden sind. Das geschah nicht nur zur Abklirung der
chromosomalen Verhiltnisse, sondern wohl auch deshalb, weil die Reifung
der minnlichen Keimzellen der Honighiene im Vergleich mit verwandten
Insekten gewisse Besonderheiten zeigt (Bucaner, 1915; Morean, 1921;
Kvnn, 1965; WaIite, 1957); zudem konnten dabei einzelne, von friitheren
Autoren mitgeteilte Befunde spiéter berichtigt und ergiinzt oder anders gedeu-
tet werden (SANDERsSON et Havrr, 1948, 1951; WoLr, 1960). Als erstes Anzei-
chen der bevorstehenden Reifeteilungen ist in den Ruhekernen der Sperma-
tocyten (Abb. 8, Spc,) eine diakineseartige Kondensierung des Chromatins
(Spc,) festzustellen. Die meist paarweise vereinigten Chromosomen liegen
dann dicht unter der Kernmembran und sollen in diesem Stadium, wie WoLF
(1960) hervorhebt, besonders leicht zu zihlen sein. Schon hier fillt auf, dass
in der Regel alle Spermatocyten eines Samenherdes die verschiedenen pro-
gressiven Entwicklungsstufen fast gleichzeitig erreichen und vollenden. Das
gilt nicht nur fiir die Prophase, sondern auch fiir die nun folgenden Reifeteilun-
gen (Abb. 8, Sps,, Abb. 9 und 10), welche nach den eingehenden Untersuchun-
gen von WoLF (1960) offenbar weniger kompliziert verlaufen, als bislang
angenommen und in der Fachliteratur gemeinhin dargestellt wurde. Gestiitzt
auf die Befunde von MEVES (1907) und NacaTSHEIM (1913) war man nimlich
bis vor kurzem ganz allgemein der Ansicht, dass beim Drohn trotz des Fehlens
einer zahlenmissigen Reduktion der Chromosomen ebenfalls zwei Reifetei-
lungen stattfinden, wobei die erste allerdings abortiv verlaufe, d.h. nach der
Ausbildung einer intranuklediren bipolaren Spindel ohne eigentliche Kern-
teilung wieder riickgingig gemacht werde und lediglich zur Entstehung einer
peripheren, kernlosen Plasmaknospe fiihre, welche mit der Spermatocyte
lose verbunden bleibe. Obwohl bereits DoNcASTER (1906) darauf hingewiesen
hat, dass er in seinen Priparaten keine solche Knospenbildung und nur eine
einzige, dquationelle Reifeteilung beobachten konnte, vergingen immerhin
noch mehr als 50 Jahre, bis WoLF (1960) durch eine sorgfiltige Nachpriifung
die Richtigkeit dieser Befunde von DONCASTER bestitigte. WoLF beschreibt
die einzelnen Phasen des Reifungsprozesses sebr ausfiihrlich und kommt zum
Schluss, dass eine abortive Reifeteilung der Spermatocyten im Sinne von
MevEs nicht existiert. In Wirklichkeit erfolgt nur eine Aequationsteilung
ohne vorgingige Reduktion der Chromosomenzahl, so dass man in diesem
Falle eigentlich gar nicht von einer richtigen Meiose sprechen kann. Die
Reifeteilungen in den minnlichen Gonaden der Honigbiene (Abb. 9 und 10),
welche offenbar ziemlich rasch verlaufen und nach HacHINOHE et ONISHI
(1952) wahrscheinlich weniger als 10 Studen beanspruchen, zeigen noch eine
weitere Besonderheit. Aus jeder Spermatocyte entstehen nicht wie gewdhn-
lich vier oder wie bei der Hornisse zwei Spermatiden (MEVES et DUESBERG,
1908), sondern nur eine grosse Spermatide (Abb. 11, Spt) und ein kleiner, kern-
haltiger Richtungs- oder Polkérper (Abb. 11, R). Obschon diese plasmaarmen,
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Ass. 11. — Normale Spermatiden einer Drohnenpuppe mit dunkellila gefirbten Komplexaugen

F1c. 11. — Spermatides normales d’une nymphe de male avec @il composé au stade de coloration lilas foncé.

aber hinsichtlich der Chromosomenzahl diquivalenten Polkérperchen rudimen-
tiren Zellen gleichen, wachsen sie nach der Abschniirung anfinglich doch noch
etwas heran; sie gehen dann jedoch im weitern Verlaufe der Spermienbildung
zugrunde und werden jedenfalls nicht, wie JEGEN (1919) behauptet hat, bei
der Begattung der Bienenkonigin mit dem Samen in die weiblichen Geschlechts-
wege iibertragen.

Bei den etwa 3 bis 315, Tage alten Drohnenpuppen, welche an ihren blass-
rotlichen bis purpurfarbigen Komplexaugen zu erkennen sind, beginnt in
der Regel die Spermiogenese, d.h. die Umwandlung der Spermatiden in Sper-
mien. Soweit ich beurteilen kann, sind gerade diese Vorginge der Samenbil-
dung bei der Honigbiene bis jetzt noch nicht so griindlich studiert und be-
schrieben worden wie die vorausgehende Spermatocytogenese. Aus diesem
Grunde diirfte es angezeigt sein, hier wenigstens einige Abbildungen beizu-
fiigen, welche fiinf charakteristiche Stadien der Spermiogenese (Abb. 11-15)
darstellen. Sie veranschaulichen die tiefgreifenden Form- und Struktur-
dnderungen, welche die Spermatiden bei der Umwandlung in Samenfiden
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ABB. 14. — Fast fertige Spermien mit kugeligen Kipfen

Fi6. 14. — Spermies presque achevées avec tétes rondes.

durchmachen und bediirfen kaum einer nihern Erklirung. Im Rahmen der
vorliegenden Mitteilung geniigt es, darauf hinzuweisen, dass sich diese Umfor-
mung normalerweise in ungefihr 2 bis 3 Tagen vollzieht. Bei den fiinf- bis
sechstidgigen Puppen ist die Spermiogenese meist beendet und simtliche Hoden-
schliduche sind dann mit gebiindelten Samenféiden (Abb. 15) prall gefiillt. Spéter
wandern die Spermien aus den Gonaden durch die Samenleiter (Vasa deferen-
tia) in die Samenblasen (Vesiculae seminales) des ménnlichen Fortpflanzungs-
apparates, wo sie bis zum Augenblick der Ejakulation verbleiben. Die Aus-
wanderung der Samenfiden aus den Hoden soll nach Bismor (1920) schon
zwei Tage vor dem Ausschliipfen der Drohnen aus ihren Wabenzellen begin-
nen. In Uebereinstimmung mit den Beobachtungen von Kurenwor (1953)
und MinDT (1962) konnte ich diesen Vorgang dagegen erst bei den etwa 2 bis
3 Tage alten Imagines feststellen. Die Drohnen sind jedoch zu dieser Zeit
noch nicht geschlechtsreif. Das ist frithestens 8-12 Tage nach dem Schliipfen
der Fall (Kurennol, 1953; SNoperass, 1956; Minpt, 1962; RUTTNER, 1966,
1968). Die Spermien miissen némlich in den Vesiculae seminales vorerst noch
eine physioloyische Nachreifung durchmachen, indem sie aus dem sezernie-
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P
20}1.

Ass. 15. — Hodenschlauch einer dlteren Drohnenpuppe (Léngsschuitt)

Fi6. 15. — Tube séminifére d’une nymphe de mile dgée (coupe longitudinale).

renden Samenblasenepithel vermutlich gewisse Stoffe aufnehmen, welche ihre
Aktivitdt steigern. Dieser Prozess ist allerdings biochemisch noch véllig
unabgeklirt.

DER ABNORME VERLAUF DER SPERMATOGENESE

A. — Verlauf

Bei der histologischen Untersuchung von 19 unmittelbar hinter dem
Kopf oder postthorakal geschniirten und bei 44 gesunden, im Thermostat
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aufgezogenen Drohnenstreckmaden, welche sich im Zeitpunkt der Metamor-
phose infolge des fehlenden Gespinstes entweder gar nicht oder nur unvollkom-
men hiuten und verpuppen konnten, stellte ich, wie bereits erwihnt, einen

Ags. 16. — Erstes Stadium der abnormen Spermatogenese

Fi6. 16. — Premier stade d’une spermatogénése anormale.

gleichartig abnormen Verlauf der Spermatogenese fest. In allen diesen Fillen
wuchsen in vielen Samenherden einzelne oder mehrere Spermatocyten auffal-
lend rasch und stark heran (Abb. 16-18, Spc,). Wie die drei Schnittbilder deut-
lich erkennen lassen, beruht das Wachstum dieser Riesenspermatocyten in
erster Linie auf einer oft enormen Volumzunahme des Cytoplasmas, wihrend
der Kerndurchmesser kaum merklich zunimmt. Das geht auch aus der Tabelle 2
hervor, welcher 158 Messungen zugrunde liegen.

Das Durchmesserverhilinis von Kern und Zelle verschiebt sich also in
wenigen Tagen von 1 : 1.85 auf maximal 1 : 5.75 oder mit andern Worten :
wihrend der Kerndurchmesser durchschnittlich nur um etwa 17 9 zunimmt,
kann diese Steigerung beim Zellendurchmesser bis 258 9, betragen. Dadurch
wird der Unterschied zwischen den Riesenspermatocyten (Abb. 17, Spec,) mit
ihrem anfinglich homogenen, spiter mehr fibrillir strukturierten Protoplasma
und den iibrigen Samenzellen (Abb. 16 und 17, Spe,) ausserordentlich prignant
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AsB. 17. — Fortgeschrittenes Stadium der abnormen Spermatogenese mit zahlreichen Riesenspermatocyten

Fic. 17. — Stade avancé de la spermatogénése anormale avec nombreux spermatocytes géants.

TABELLE 2. — Gréssenverhilinisse der normalen und abnormen Spermatocyten
TABLEAU 2. — Proportions des spermatocytes normaux et anormaux
mittlerer mittlerer Verhiltnis Kern-
Kerndurchmesser Zelldurchmesser Zellendurchmesser

Diamétre moyen

Diamgtre moyen

Rapport des diamdtres

du noyau de la cellule noyau |/ cellule
Normale Spermatocyten ........ 5.2 9,8 11 1:1,85
Spermatocytes normaux.
Heranwachsende Spermatocyten . 5.2 14,4 1 1:2,75
Spermatocytes en croissance.
Groasste Riesenspermatocyten ... 6,1 . 351p 1:5,75

Plus“grands spermatocytes géants.




248 W. FYG

ABB. 18. — Schnitt durch den Hoden einer Drohnenpuppe mit abnormer Spermatogenese
(Mikrophot. Hittenschwiler, Liebefeld)
Frc. 18. — Coupe & travers les testicules d’une nymphe de méle avec spermatogénése anormale (Microphoto

Hittenschwiler, Liebefeld).

und man gewinnt den Eindruck, dass die letzteren im verbleibenden Raum
der Spermatocysten immer dichter zusammengedringt werden. Trotz dieser
Divergenz der beiden Zelltypen zeigen ihre Kerne in der Folge ganz analoge
Verinderungen, welche mindestens im Prinzip an die entsprechenden Vorgiinge
bei der ordentlichen Samenbildung erinnern. Wie in der Prophase der norma-
len Reifeteilung (Abb. 8, Spe,) erfolgt in den Kernen zuerst eine Kondensierung
des Chromatins in Form von kleinen Kiigelchen (Abb. 17). In einzelnen Riesen-
spermatocyten treten sodann Mitosen mit deutlich sichtbaren Spindeln auf
(Abb. 19, a). Obwohl sie nicht hiufig zu beobachten sind, sprechen diese indi-
rekten Kernteilungen doch dafiir, dass auch die abnorm grossen Samenzellen
die Fihigkeit zur Karyokinese besitzen. Eine anschliessende Zellteilung oder
eine Abschniirung eines Richtungskérpers konnte ich aber bis jetzt nie mit
absoluter Sicherheit feststellen. Es entstehen vielmehr zwei — bis vierkernige
Riesenzellen (Abb. 19, b und Abb. 20, b, ¢), deren Cytoplasma mehr oder weni-
ger vakuolisiert ist und vielfach fidige Strukturen aufweist, die oft wie Ueber-
bleibsel von uni — und bipolaren Spindeln aussehen. Aehnliches geschieht
meist synchron auch in den normal — und mittelgrossen Spermatocyten
(Abb. 21, Spe; und Spc,). In ihrem Zelleib treten zuniichst ebenfalls Vakuolen
auf, welche diesen Samenzellen einen ungewdhnlichen Aspekt verleihen. Es
folgt dann ein Stadium (Abb. 22), das sich hinsichtlich der Kernstruktur kaum
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von der Prophase der typischen Reifeteilungen (Abb. 8, Spc,) unterscheidet.
Fiir das weitere Geschehen trifft das jedoch nicht mehr zu. Gewiss spielen sich
in vielen dieser Zellen auch noch richtige Mitosen ab (Abb. 23, a). Die dabei
entstehenden, auffallend kleinen Tochterkerne verbleiben aber stets im
Zelleib. Wie bei den Riesenspermatocyten kommt es also nicht oder doch nur
selten zur Bildung und Abschniirung von kernhaltigen Polkérperchen (Abb.
23, b). Trotzdem diirfte es sich bei den nun vorliegenden Samenzellen (Abb. 24)
um Spermatiden handeln, welche allerdings in ihrem Bau erheblich von der
Norm abweichen. Um das zu erkennen, geniigt es, die Abbildungen 11 und 24 zu
vergleichen. Die normalen Spermatiden der Honigbiene (Abb. 11, Spt) besitzen
nur einen einzigen, relativ grossen Kern. Ausserdem finden wir in einer Vakuole
des fast homogenen Cytoplasmas immer einen dichten Mitochondrienkniuel
(n), den sogenannten « Nebenkern » (MEvEs, 1900), welcher in guten Eisenhi-
matoxylinpriparaten meist auch ohne Spezialfirbung deutlich zu sehen ist.
Zwischen den Spermatiden liegen die abgeschniirten, plasmaarmen Polkérper-
chen (R), die sich 6fters zu kurzen Stréngen verbinden. Die abnormen Sperma-
tiden (Abb. 24), die aus den urspriinglich kleinbleibenden Spermatocyten
(Abb. 16, Spc;) hervorgehen, fallen schon bei schwiicherer Vergrisserung durch
besonders grosse Vakuolen in ihrem Plasma auf. Sie unterscheiden sich von
den normalen Spermatiden (Abb. 11, Spt) aber vor allem dadurch, dass sie

20}.].

ABB. 19. — Riesenspermatocyten : Mitosestadien
Fic. 19. — Spermatocytes géants : stades de mitose.
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nicht nur einen Kern, sondern mindestens deren zwei besitzen und zwar
deshalb, weil bei ihnen im Verlaufe der Reifeteilung (Abb. 23) ordentlicher-
weise kein Tochterkern als Richtungskorper abgestossen wird. Gewiss beob-
achtet man in Schnittpriparaten hiufig derartige Spermatiden, welche schein-
bar nur einen Kern enthalten (Abb. 24, Spt;). In lLickenlosen Schnittserien
gelingt es jedoch fast immer, bei der vergleichenden Durchsicht der benach-
barten Schnitte den angeblich fehlenden zweiten Kern aufzufinden. Auch
mehrkernige abnorme Spermatiden sind gar nicht so selten, was darauf hin-
deutet, dass in diesen Samenzellen — dhnlich wie in den Riesenspermatocyten
(Abb. 20, ¢) — zuweilen ebenfalls mehr als eine Kernteilung erfolgt. Unab-
gekliirt ist die Frage des Nebenkerns der abnormen Spermatiden. In Pripara-

ABB. 20. — Ein- und mehrkernige Riesenspermatocyten (a-c)
d : zum Vergleich Spermatocyten von normaler Grésse

F1c. 20. — Spermatocytes géants avec un ou plusieurs noyaux (a-c); d, a titre de comparaison, spermatocytes
de taille normale.
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ABB. 21. — Abnorme Spermatogenese : vakuolire Spermatocyten verschiedener,Grosse

F1c. 21. — Spermatogénése anormale : spermatocytes vacuolaires de différentes_tailles.

20}1

ABB. 22. — Abnorme Spermatogenese : vormeiotisches Stadium der vakuoliren Spermatocyten

Fic. 22. — Spermatogénése anormale : stade pré-meiotique des spermatocytes vacuolaires.

251
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ABB. 23. — Abnorme Spermatogenese : Reifeteilungen der vakuolidren Spermatocyten
F16. 23. — Spermatogénése anormale : division de maturation des spermatocytes vacuolaires.

ABB. 24, — Abnorme Spermatiden

Fic. 24. — Spermatides anormales.
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ABB. 25. — Hodenschlauch einer Drohnenpuppe mit abnormer Spermienbildung (Querschnitt)

Fic. 25. — Tube séminifére d’une nymphe de méle avec spermiogénése anormale (coupe transversale).

ten, welche mit WEIGERT’ schem Eisenhimatoxylin und Eosin oder mit
Azokarmin nach HEIDENHAIN-MALLORY tingiert werden, ist er nicht zu sehen.
Das will aber nicht viel besagen, denn man miisste auch spezifische Mitochon-
drienfirbungen anwenden, um iiber die Existenz oder das Fehlen eines solchen
Nebenkerns sichern Aufschluss zu erhalten.

Ueber den weitern Fortgang der abnormen Spermatogenese kann ich
leider nur sehr wenig mitteilen, da die meisten meiner Versuchstiere vor dem
Beginn der Spermiogenese fixiert wurden und sich deshalb fiir das Studium
dieser zweiten Hauptphase der Samenbildung nicht eigneten. Aus diesem
Grunde ist nicht bekannt, ob aus den Riesenspermatocyten (Abb. 17, Spe,)
schliesslich irgendwelche Spermien entstehen oder ob sie auf dieser Entwick-
lungsstufe unverindert stehen bleiben. Dagegen konnte in einigen mikroskopi-
schen Priparaten festgestellt werden, dass sich die abnormen Spermatiden
(Abb. 24 und 25, Spt) offenbar noch weiterentwickeln, aber augenscheinlich
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nur zum kleinsten Teil in Spermien (Abb. 25, Spm) verwandeln. Zwischensta-
dien, wie sie in den Abb. 12 und 13 dargestelit und fiir die normale Spermato-
genese typisch sind, fanden sich allerdings keine. Die spérlichen Samenféiden,
welche in einzelnen Hodenschliuchen mehr oder weniger verstreut auftreten,
sind nicht gebiindelt und zeigen eine interessante morphologische Eigen-
tiimlichkeit. Wihrend die stibchenférmigen Képfe der ordentlichen Spermien
(Abb. 15, Spk) eine Linge von etwa 5.6 u besitzen, sind diejenigen der abnor-
men Samenfdden im Mittel 9.5 i und in einzelnen Fillen sogar bis 13 y lang.
Da der Kopf der fertigen Samenzellen aus dem Spermatidenkern hervorgeht,
kénnte dieses absonderliche Lingenwachstum vielleicht irgendwie mit dem
Vorhandensein von zwei und mehr Kernen in den anormalen Spermatiden in
Bezeihung stehen. Ob diese Vermutung berechtig ist, bleibe dahingestellt.

Die vorliegenden Ausfithrungen bediirfen noch einer kleinen, aber wesent-
lichen Ergéinzung. Bei der histologischen Untersuchung der Drohnenstreckma-
den, die entweder geschniirt wurden oder bei welchen im Zeitpunkt der Meta-
morphose Hautungs — oder Entwicklungs — stérungen auftraten, hat sich
nimlich gezeigt, dass die Samenbildung bei diesen Tieren nicht immer in
sdmtlichen Hodenschliuchen regelwidrig verlduft. Wohl gibt es bei ihnen
Gonaden, die ausschliesslich abnorme Spermatogenesestadien enthalten. Es
kommt aber auch vor, dass dies nur fiir gewisse, oft herdférmige Hodenbe-
zirke von sehr variabler Grosse zutrifft. Nicht selten beschrinkt sich die Ano-
malie auf die distalen und mittleren Abschnitte der Testiolen. In solchen Fillen
findet man dann im proximalen Teil der Hodenschlduche noch normale Samen-
zellen. Diese recht oft zu beobachtende Lokalisation der regelwidrigen Samen-
bildung muss bei einem Erklirungsversuch der abnormen Spermatogenese
beriicksichtigt werden.

B. — Haufigkeit der Spermatogenese-Anomalien

Die Tabelle 3 gibt Aufschluss iiber den Verlauf der Metamorphose und
Spermatogenese bei 121 Versuchstieren, die im Thermostat teils mit und teils
ohne Gespinst aufgezogen wurden.

Wie diese Ubersicht zeigt, verpuppten sich von den 14 Drohnenlarven,
welche den Boden der glisernen Zuchtschalen mit einem feinen Gespinst beleg-
ten, alle normal und wiesen keine Stérung der Spermatogenese auf. Diese
Befunde bezeugen, dass die kiinstliche Aufzucht der Larven im Brutschrank
beim Vorhandensein eines Gespinstes weder die Metamorphose noch die
Samenbildung irgendwie nachteilig beein flusst.

Ein anderes Resultat ergaben indessen die Versuche mit 107 gesunden
Drohnenstreckmaden, welche bei gleichen experimentellen Bedingungen, aber
ohne Gespinst aufgezogen wurden. Von ihnen entwickelten sich trotz des
Fehlens einer Gespinstunterlage immerhin 55, also etwas mehr als die Halfte
ebenfalls zu richtigen Puppen mit normaler Samenbildung. Von den iibrigen
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TABELLE 3
. Metamorphose Spermatogenese
Versuchstiere Anzahl
Animal expérimental Nombre Normal Anormal Normal Abnorm
Normale Anormale Normale Anormale
Spinnende Drohnenlarven ....... 14 14 0 14 0

Larves de males avec cocon.

Drohnen-Streckmaden ohne Ges-
PINSt ..ot 107 55 52 63 44

Larves de males allongées sans cocon.

52 Drohnenstreckmaden konnten sich dagegen 37 oder 71 9%, nicht verwandeln
und blieben deshalb auf diesem oder einem mehr oder weniger pripupalen
Entwicklungsstadium stehen; bei allen wurde ein typisch abnormer Spermato-
geneseverlauf festgestellt. Aus den restlichen 15 Streckmaden gingen schliess-
lich nur Kriippelpuppen (Abb. 2) hervor und zwar 8 mit normaler und 7 mit
regelwidriger Samenbildung. Diese Experimente mit Drohnenstreckmaden
bestiitigen, dass Hautungsstérungen zur Zeit der Metamorphose tatsichlich
hiufig einen abnormen Verlauf der Spermatogenese zur Folge haben kénnen.

Wie der Tabelle 4 zu entnehmen ist, gilt das nimliche auch fiir gewisse
Ligaturen, welche im Streckmadenstadium vorgenommen werden.

TABELLE 4
Im Brutschrank bei Spermatogenese
35¢ C aufgezogene Anzahl

Drohnenstreckmaden Nombre

Larve de miles allongées Normal abnorm

élevées a I'étuve a 35° C Normale Anormale
Mit postcephaler Ligatur ...........cooiiiiiiiiiiiiinn... 12 5 7
Avec ligature post-céphalique.
Mit postthorakaler Ligatur .........covviiiviiiiiiiinnnaes 1 0 1
Avec ligature post-thoracique.

Diese Schniirungsversuche, die ich im Frithjahr und Sommer 1953 im
Zusammenhang mit anderen entwicklungsphysiologischen Untersuchungen
durchfiihrte (Fyc, 1956), ergaben, dass die Samenbildung nach einer Unter-
bindung hinter dem Kopf in rund 58 9, der Fille und nach postthorakaler
Ligatur sogar bei simtlichen Versuchstieren anormal verlief. Da durch solche

3.036.071.5 3.
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Eingriffe bestimmte, fiir das Metamorphosegeschehen sechr wichtige Inkret-
driisen ausgeschaltet werden, liegt die Vermutung nahe, dass die regelwidrige
Spermatogenese vielleicht hormonell bedingt sein kénnte. Was fiir einen solchen
Zusammenhang spricht, wird im folgenden Abschnitt erortert.

DISKUSSION

Die postembryonale Entwicklung und die Metamorphose der Honigbiene
werden wie bei anderen Insekten durch die Hormone eines endokrinen Sy-
stems ! gesteuert, dessen einzelne Glieder untereinander und mit dem Nervensy-
stem in enger Wechselwirkung stehen. Zu diesen inkretorischen Organen gehé-
ren die neurosekretorischen Zellen des Gehirns und der Bauchganglienkette,
die Corpora cardiaca, die Corpora allata und wihrend der Postembryogenese
die Prothorakaldriisen.

Bei der Biene liegen die zerebralen, von WEYER (1935) entdeckten neurosekretorischen
Zellen (Abb. 26, Nz) in der Pars intercerebralis des Oberschlundganglions (Cgl). Es handelt
sich dabei um eine Gruppe von grossen, unipolaren Ganglienzellen, welche im endokrinen
System die Rolle eines iibergeordneten Zentrums spielen und sich von typischen Neuren nur
durch ihre inkretorische Titigkeit unterscheiden. Ihre teilweise gekreuzten Axone durchziehen
das Protocerebrum und verlassen das Gehirn auf der Riickseite als die beiden Nervi corporis
cardiaci, um nach kurzem Verlauf in die paarigen Corpora cardiaca (C.c) einzutreten. Weitere,
meist isolierte neurosekretorische Zellen finden sich im Unterschlundganglion (Sgl) und in
den Nervenknoten des Bauchmarkes (DOEMER, 1958; BiEDERMANN, 1964). Die linglich-
ovalen Corpora cardiaca (C.c) und die kugeligen Corpora allata (C.a) liegen dicht hinter dem
Gehirn zu beiden Seiten der Aorta (Ao) und des Oesophagus (Oes) und bilden zusammen das
retrocerebrale Hormondriisensystem. Abgesehen von einer feinen Hiille kann man in den
Corpora cardiaca drei verschiedene Bauelemente unterscheiden, nimlich an den Dorsolateral-
seiten grosse, chromophile Ganglienzellen, mehr zentral und ventral viele kleine Zellen und
dazwischen zahlreiche Nervenfasern, welche sich teils gebiindelt als Nervi corporis allati bis
in die Corpora allata fortsetzen. Die Corpora cardiaca stehen ausserdem iiber das Hypo-
cerebralganglion (Hy) mit dem die Mundregion und die vorderen Darmabschnitte innervie-
renden stomatogastrischen Nervensystem (Nr, Fgl, Np) in Verbindung. Die anfinglich fla-
chen, der Aortawand anliegenden Corpora cardiaca werden im letzten Larvenstadiun sichtlich
grosser und erreichen in der Puppenzeit ein Volumenmaximum (LukoscHUs, 1956). Die
Corpora allata (C.a) sind schon in den jiingsten Bienenlarven sehr gut entwickelt und bestehen
aus ziemlich grossen, gleichartigen Zellen mit chromatinreichen Kernen. Ein Lumen fehlt
diesen Inkretdriisen. In jedem Corpus allatum ist lediglich ein dorsomedialer Hilus als Nerven-
eintrittstelle vorhanden. Das Volumen der Corpora allata nimmt in der Larvenzeit sowohl
bei der Arbeitsbiene als auch besonders bei der Kénigin stindig zu und erreicht im 5. Larven-
stadium ein Maximum. In der Streckmade werden dann die Driisen in beiden Kasten wieder
kleiner. Nach der Metamorphose erfolgt bei der Kénigin im Puppenstadium neuerdings ein
starker Volumenanstieg, welcher bei der Arbeitsbiene unterbleibt. Luxoscaus (1956) vermu-
tet, dass dieses unterschiedliche Verhalten der Corpora allata mit der Ausbildung der Eier-
stocke zusammenhiingt, denn zu dieser Zeit beginnen sich die Ovarien der Bienenkdnigin
betrichtlich zu entwickeln, wihrend bei der Arbeiterin eine Riickbildung der Ovariolen statt-
findet. Die Prothorakaldriisen (Abb. 26 und 27, Pdr) befinden sich im vordersten Rumpfseg-
ment, aus welchem der Prothorax hervorgeht. Diese Hormondriisen, die vom Unterschlund-
ganglion oder ersten Thorakalganglion (Thg,) innerviert werden, setzen sich aus losen und
ofters verzweigten Zellstringen und einzelnen Zellgruppen zusammen. Ihre Hauptmasse

1. Literatur : NaBErT, 1913; NELsoN, 1915, 1924; HAnsTROM, 1942; CazaL, 1948; PFLUGFELDER,
1948, 1958; L’HEvL1as, 1950, 1951; ScHALLER, 1951; Lukoscaus, 1952, 1955a, 1956; MiisSBICHLER, 1952;
TroMsoN, 1954; Hawnan, 1955; Formicont, 1956; SNopberass, 1956; Dommer, 1958; Fyc, 1963;
BIEDERMANN, 1964; Gast, 1967; Hising, 1968; CHAUVIN, 1968; HERRMANN, 1969; LAMOTKE, 1969.
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Thg2

ABB. 26. — Halbschematischer Ldngsschnitt durch die Kopf- und Prothoraxregion einer Bienenlarve
F16. 26. — Coupe longitudinale semi-schématique & travers la téte et la région pro-thoracique d’une larve
d’abeille.

liegt unter und beidseitig der Einmiindung des Vorderdarmes (Oes, Zd) in den Mitteldarm
(Md). Von hier ziehen mehrere bilaterale Zellketten in oraler und dorsaler Richtung und
endigen teils in der Nihe der Corpora allata, teils an den vordersten Brusttracheen. Die Pro-
thorakaldriisen der Honigbiene wachsen in den i#lteren Larven, inshbesondere bei den Koni-
ginnen- und Drohnenmaden stark heran, beginnen aber wie bei anderen Insekten bereits im
Puppenstadium zu atrophieren und verschwinden schliesslich ganz, weshalb sie den Imagines
fehlen.

In Anbetracht der reichlichen Literatur iiber die Funktionen des endo-
krinen Systems wihrend der Postembryogenese und Metamorphose der
Insekten ! geniigen im Rahmen der vorliegenden Abhandlung einige summa-
rische Hinweise, welche im wesentlichen auch fiir die Honigbiene gelten
(Luxkoscrus, 1955, 1955a, 1956). Die intercerebralen neurosekretorischen
Zellen produzieren adenotrope Wirkstoffe, welche iiber die Verbindungsnerven
in die als Durchgangs-, Speicher- und Vermittlungsstelle dienenden Cor-

pora cardiaca und von hier zum Teil bis in die Corpora allata gelangen. Ein

1. Literatur : BODENSTEIN, 1953a, 1953b; SCHARRER, 1952, 1953 ; WIGGLESWORTH, 1954, 1965; GERscH,
1956, 1961, 1964 ; KarLson, 1956, 1959; Novak, 1956, 1959; PFLUGFELDER, 1958; GILBERT, 1964 ; K{nN,
1965; WEBER, 1966; JoLy, 1968.
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ABB. 27. — Prothorakaldriise einer dlteren Drohnenlarve (Sagittalschnitt)

Fic. 27. — Glande pro-thoracique d’une larve de male dgée (coupe sagittale).

solcher Inkretstrom wurde von verschiedenen Autoren mit der Paraldehyd-
Fuchsinfirbung nach GABE (1953) oder mit Gomorr’s Chromalaunhimatoxy-
lin-Phloxin (1941) bei einer ganzen Reihe von Insekten, so auch bei der adulten
Honigbiene ! nachgewiesen. Die Neurosekrete des Gehirns aktivieren die
Corpora allata sowie die Prothorakaldriisen und veranlassen sie zur Ausschiit-
tung ihrer eigenen Hormone, welche die durch schrittweise Hiutungen gekenn-
zeichnete postembryonale Entwicklung steuern. Die Corpora allata liefern im

1. Literatur : TuomseN, 1954; Formiconr, 1956; DOHMER, 1958; BIEDERMANN, 1964; GasT, 1967;
HERRMANN, 1969,
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Madenstadium ein Larval- oder Juvenilhormon, das fiir die Erhaltung des
larvalen Zustandes sorgt und die Verpuppung verhindert. Der Wirkstoff der
Prothorakaldriisen (Ecdyson) lost die einzelnen, mit dem Wachstum in Bezie-
hung stehenden Hiutungen aus und fiihrt ohne Larvalhormon die Verwandlung
und imaginale Entwicklung herbei. Die Metamorphose kommt bei den holo-
metabolen Insekten dadurch zustande, dass die Corpora allata kurz vor
Beendigung des letzten Larvenstadiums die Sekretion von Juvenilhormon
weitgehend oder ganz einstellen, so dass dann das antagonistische Prothora-
kaldriisenhormon im Blut iiberwiegt und die Verwandlung bewirkt.

Unter diesen Umstiinden ist es verstindlich, dass wiihrend der Postem-
bryogenese jeder kiinstliche Eingriff in das innersekretorische System die
natiirlichen hormonellen Verhiltnisse in dem sich entwickelnden Organismus
mehr oder weniger tiefgreifend beeinflusst und dementsprechende Folgen hat
(Novik, 1956). Das bestitigen auch die Schniirungsversuche, welche von
v’HEvias (1951), ScHALLER (1951a, 1952), Lukoscaus (1955a) und Fye (1956,
1962) an Bienenlarven und Bienenpuppen ausgefiihrt wurden. Im Larvensta-
dium verhindert eine rechtzeitige postcephale Schniirung hinter der Ligatur
die normale Wirksamkeit der adenotropen Neurosekrete des Oberschlund-
ganglions sowie der Inkrete der Corpora cardiaca und Corpora allata. Im
Rumpf verbleiben in diesem Fall von den bis jetzt sicher bekannten Hormon-
spendern nur die Prothorakaldriisen. Durch eine postthorakale Unterbindung
werden auch diese inkretorischen Organe vom Hinterkorper getrennt. Wie
zahlreiche Versuche ergaben, hiingt der erzielte Effekt hauptsiichlich davon ab,
in welchem Zeitpunkt der Postembryogenese die operativen Eingriffe vorge-
nommen werden. Schniirt man Bienenlarven in den ersten 6 — 12 Stunden
nach Beginn des Spinnens hinter dem Kopf, so entwickelt sich der Rumpf in
der Regel nicht weiter. Bei spiteren postcephalen Ligaturen entstehen soge-
nannte Zwischenformen, d.h. Tiere mit larvalem Kopf und einem Hinter-
korper, welcher mehr oder minder weitgehend pupal-imaginal differenziert
ist. Entscheidend fiir den Grad dieser Differenzierung ist das jeweilige Men-
genverhiltnis der Larval- und Prothorakaldriisenhormone im Rumpf. Ahn-
liche Zwischenformen gehen aus Bienenlarven und Streckmaden nach Tho-
raxschniirungen hervor, wobei sich — vor allem nach friihzeitiger Unterbin-
dung — die Weiterentwicklung vorwiegend im Vorderkérper geltend macht.

Im Zusammenhang mit den vorliegenden Untersuchungen iiber die
abnorme Spermatogenese ist die Feststellung von ScHALLER besonders beach-
tenswert, dass sich bei den geschniirten Arbeiterinnenlarven die zeitlich regel-
widrigen und hormonbedingten pupal-imaginalen Differenzierungen nicht auf
das Integument beschrinken, sondern ausserdem an gewissen innern Organen
wie Muskulatur und Darmtrakt in Erscheinung treten. Im weiteren konnte
Lukoscaus experimentell nachweisen, dass bei Metamorphosestadien der
Honigbiene sowohl die Ausbildung der epidermalen Kleinorgane wie Haare
und Borsten als auch die Entwicklung und das Gréssenwachstum der Duft-,
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Futtersaft- und Wachsdriisen von Hormonen abhiingig sind. Das konnte
maglicherweise fiir die minnlichen Gonaden ebenfalls zutreffen. Dann wiire es
immerhin denkbar, dass die abnorme Samenbildung in den Hoden der ligier-
ten Drohnenstreckmaden (Tab. 1V) irgendwie mit der Verinderung der hor-
monellen Verhiltnisse in Beziehung steht. Dafiir scheinen mir vor allem die
Spermatogenesebefunde bei den 7 postthorakal-geschniirten Streckmaden zu
sprechen, von denen keine einzige eine normale Samenbildung aufwies. Die
unterschiedlichen Ergebnisse nach postcephaler Ligatur sind vermutlich
darauf zuriickzufiihren, dass die 12 so behandelten Versuchstiere im Augen-
blick des Eingriffes nicht alle gleichalterig waren und deshalb teils vor, teils
nach einer kritischen Periode der Hormonaktivitit unterbunden wurden.
Ob diese Deutung richtig ist, miisste allerdings an einem grésseren Untersu-
chungsmaterial erst noch ergriindet werden, wobei auch dem jeweiligen Zu-
stand der endokrinen Driisen gebithrende Beachtung zu schenken wiire.

Die identischen Anomalien in der Samenbildung, welche bei Drohnen-
streckmaden vielfach nach Metamorphose-Hiutungsstérungen auftreten (Tab.
III), lassen sich vielleicht in analoger Weise erkliren. Bei den mannigfachen
Wechselbeziehungen zwischen den endokrinen Organen und dem Nervensy-
stem ist es nicht ausgeschlossen, dass exogene, von den larvalen Hautsinnesor-
ganen (LukoscHus, 1955; Fyc, 1966) perzipierte Reize dem Gehirn und von
da den Inkretdriisen zugeleitet werden. Ein Ausfall solcher Reize, wie er beim
Fehlen des Larvengespinstes sehr wahrscheinlich eintritt, kénnte wohl eine
Anderung der hormonellen Verhiltnisse im verwandlungsbereiten Organismus
herbeifiihren und so die Spermatogenese beeinflussen. Die bereits erwiihnte
und scheinbar widerspriichliche Beobachtung, dass sich bei meinen Versuchen
ziemlich viele Drohnenstreckmaden auch ohne Gespinst normal verpuppten
und keine abnorme Samenbildung zeigten, beruht maglicherweise auf einer
unterschiedlichen Sensibilitit der verschiedenalterigen Versuchstiere; sie
konnte davon abhingig sein, in welchem Zeitpunkt der Entwicklung die Ge-
spinstunterlage ausgeschaltet wird.

Ganz abgesehen davon, dass iiber die Art der hormonellen Stérungen,
welche in den vorliegenden Fillen infolge der Schniirungen und Hiutungs-
anomalien offenbar auftreten, leider nichts ausgesagt werden kann, geniigen
meine experimentellen Ergebnisse natiirlich noch keineswegs, um die Abhiin-
gigkeit der Spermatogenese der Honigbiene von der Titigkeit der inkretori-
schen Organe zu beweisen. Es diirfte sich aber gewiss lohnen, das Problem an
diesem so leicht zu beschaffenden und sehr geeigneten Objekt griindlicher zu
studieren, da schon lange bekannt ist, dass bei verschiedenen Insekten Hor-
mone fiir die Reifung der Gonaden und Geschlechtszellen erforderlich oder
mindestens von grosser Bedeutung sind !. Was die Biene anbetrifft, gibt es

6 1. Literatur : WIGGLESWORTH, 1954, 1964 ; DOANE, 1963 ; HicENAM, 1964 ; WEBER, 1966 ; ENGELMANN,
1968,
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ebenfalls einige Anhaltspunkte, welche fiir eine Abhingigkeit der Eireifung
von Wirkstoffen der zerebralen neurosekretorischen Zellen oder der Corpora
allata sprechen !, obwohl HrDY et Srama (1964) gestiitzt auf ihre Allatek-
tomie-Versuche an adulten Bienenkdniginnen das letztere verneinen. Wenn
hier die Vermutung gedussert wird, dass bei der Honigbiene moglicherweise
auch die Spermatogenese von Hormonen beeinflusst wird, so schliesst das
selbstverstiindlich nicht aus, bei kiinftigen Untersuchungen iiber die abnorme
Samenbildung in den Hoden der Drohne noch andere als hormonelle Ursachen
in Erwigung zu ziehen.

FEingegangen im April 1973.
Regu pour publication en avril 1973.

RESUME

Des recherches antérieures de VELICH (1930) et de Fyc (1956, 1957) ont montré que chez
I’abeille le cocon joue un réle important dans le déroulement normal de la mue nymphale.
Lorsque des larves d’ouvriéres ou de maéles prétes a se nymphoser sont élevées al’étuve dans des
conditions normales mais sans cocon, on constate que la mue nymphale, ou bien n’a pas lien
du tout, ou bien se déroule dans des conditions aberrantes de telle sorte qu’on n’obtient que des
abeilles plus ou moins déformées et non viables. Le cocon exerce apparemment sur le corps
de la larve une excitation qui est indispensable au déclenchement de la mue nymphale; cette
excitation est pergue par les nombreux organes sensoriels tactiles et conduite par le systéme
nerveux central jusqu’aux glandes endocrines. Une étude histologique de larves allongées de
males qui, privées de leur cocon, ne s’étaient pas nymphosées du tout ou bien ne s’étaient
nymphosées que de fagon incompléte, a permis de constater que la spermatogénése est, dans
ce cas, totalement anormale. On trouve dans les testicules des spermatocytes géants et des
spermatides aberrantes qui ne se transforment en spermies que dans une trés faible propor-
tion. Les mémes anomalies de la formation des spermatozoides se produisent d’ailleurs lorsque
les processus incrétoires normaux sont perturbés chez les grosses larves ou chez les pré-nymphes
& un stade précoce par une ligature post-céphalique ou post-thoracigue. Du fait que par de
telles ligatures on sépare des glandes a sécrétion interne bien déterminées d’avec ’abdomen
qui contient les gonades, on peut supposer que les anomalies de la spermatogénése qui se pro-
duisent sous I'influence des perturbations de la métamorphose nymphale ou de ligatures sont
finalement conditionnées par les hormones.

Dans le présent travail, aprés la présentation introductive des expériences réalisées on
décrit tout d’abord a partir de dessins originaux la spermatogénése normale (fig. 3-15) puis la
spermatogénése anormale (fig. 16-25). Pour terminer, aprés quelques courtes explications sur
le systéme endocrine de I’abeille et ses fonctions, on expose les arguments qui plaident en faveur
d’une relation présumée entre la spermatogénése et Pactivité des organes incrétoires.
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