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SAMENVATTING

Het afgelopen decennium werden er wereldwijd alarmerend hoge sterftecijfers bij honing-
bijen geregistreerd. Deze trend is problematisch omdat de bij een cruciale rol speelt als bestuiver
in natuurlijke en agrarische ecosystemen. Deze problematiek wordt veroorzaakt door verschil-
lende stressoren met de varroamijt (Varroa destructor) als belangrijkste. Onafhankelijk van de
oorzaak is het eindresultaat echter hetzelfde: het immuunsysteem begeeft het waardoor de bij en
bij uitbreiding het bijenvolk sterft. Om dit fenomeen te kunnen begrijpen, is het belangrijk een
grondige kennis te bezitten van hun immuunsysteem. Deze is namelijk verantwoordelijk voor de
bescherming van bij en bijenvolk tegen deze verschillende stressoren. Ondanks het grote belang
van de bij en het huidige hoge aantal wetenschappelijke publicaties over honingbijen, is er nog
maar weinig onderzoek naar hun cellulaire immuniteit verricht. In dit artikel worden de obsta-
kels van het hemocytenonderzoek beschreven, zoals traumatische collectiemethoden, gebrek aan
standaardisatie en onvoorzichtige extrapolatie (van insecten en leeftijden). Als laatste wordt een
beknopt overzicht gegeven van de vermoedelijke hemocytentypes en hun functies.

ABSTRACT

In the last decade, alarmingly high honeybee mortality rates have been registered. This trend is
problematic because honeybees play a crucial role in natural and agricultural ecosystems. These incre-
ased mortality rates have several causes with the varroa mite (Varroa destructor) as the most important
cause. However, independently of its cause, the end result is the same: the honeybee’s immune system
fails and the whole hive dies. To improve insights into this phenomenon, thorough understanding of
the immune system is of major importance. The immune system protects the honeybee and the hive
against the different causes of mortality. Despite the honeybee’s great importance and the substantial
amount of scientific publications, research on their cellular immunity is still limited. In this article,
the different hemocyte research obstacles are described, such as traumatic collection methods, lack of
standardization and uncareful extrapolation (of insects and ages). Lastly, a short overview of the pro-
bable hemocyte types and functions is given.



INLEIDING

In Belgi¢ schommelt de wintersterfte van honing-
bijen boven de aanvaardbare 10%. In 2012/2013 werd
een record van 32,4% geregistreerd (https:/www.
anses.fr/en/content/european-epilobee-programme:
laatst geconsulteerd op 25/10/2021). Alhoewel dit
aanzienlijk probleem al meer dan een decennium door
onderzoekers en imkers wereldwijd onder de aandacht
wordt gebracht, is er nog altijd geen oplossing voor
handen (Chaimanee et al., 2012; VanEngelsdorp et
al., 2012; Jacques et al., 2017; Gray et al., 2019). De
bijensterfte heeft meerdere oorzaken, zoals de aanwe-
zigheid van pesticiden, virussen, bacterién, parasieten
en nutritionele deficiénties. Dit maakt deze problema-
tiek enorm complex (Ravoet et al., 2015; Negri et al.,
2016; McMenamin et al., 2018). Al deze factoren ver-
oorzaken het falen van het immuunsysteem van de bij
en van het gehele bijenvolk, met sterfte als gevolg.

Honingbijen bezitten enkel een aangeboren im-
muunsysteem. Deze is opgedeeld in een cellulaire en
humorale immuniteit. Het humorale immuunsysteem
bestaat uit antimicrobiéle peptiden, reactieve interme-
diairen van zuurstof en stikstof en de complexe enzy-
matische cascades die coagulatic en melanisatie re-
gelen (Lavine en Strand, 2002). Er is overlap met het
cellulaire immuunsysteem. De cellulaire immuniteit
bestaat uit hemocyten die circuleren in de hemolymfe.
Het gebrek aan een verworven immuniteit wordt
steeds meer in vraag gesteld (Gourbal et al., 2018).
Bij de honingbij werd bijvoorbeeld “trans-generatio-
nal immune priming” vastgesteld (Lopez et al., 2014).
Er werd een verhoogde overleving bij larven vastge-
steld, waarvan de moeder reeds eerder met Ameri-
kaans vuilbroed (Paenibacillus larvae) was besmet.
Deze nieuwe inzichten zouden potentieel beter begre-
pen kunnen worden, indien de kennis van de cellu-
laire immuniteit bij de honingbij wordt uitgebreid.

VERSCHILLENDE ADDERS ONDER HET
GRAS

Ondanks de inspanningen is er tot op heden geen
eensgezindheid bereikt over zowel de naamgeving als
de types hemocyten (Klowden, 2013). Verscheidene
oorzaken liggen hier aan de basis. Ten eerste wordt de
indeling steeds gebaseerd op andere criteria. Zo wor-
den hemocyten ingedeeld op basis van morfologie,
gedrag in vitro en binding met lectinen, antistoffen en
verschillende fluorescente moleculen (Van Steenkiste,
1987; de Graaf et al., 2002; Marringa et al., 2014; Ne-
gri et al., 2014; Burritt et al., 2016; Gabor et al., 2017;
Richardson et al., 2018; Gabor et al., 2020). Ten twee-
de zijn hemocyten dikwijls zeer labiel, waardoor ze in
vitro snel melaniseren of desintegreren (Negri et al.,
2014). Bovendien kunnen functionele adaptaties de
morfologie van een type sterk beinvloeden. Voor bijna
elk insect kunnen grote aantallen overgangsstadia tus-
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sen de verschillende types voorkomen, waardoor het
moeilijk wordt om verschillende types uit elkaar te
houden (Jones, 1962; Van Steenkiste, 1987). Ten der-
de is er een grote verscheidenheid tussen de verschil-
lende insectenordes. In tegenstelling tot vele andere
insecten bezit de honingbij ook een belangrijke so-
ciale immuniteit, bijvoorbeeld het poetsgedrag. Deze
heeft mogelijk een grote invloed op de individuele cel-
lulaire immuniteit (Van Steenkiste, 1987; Gabor et al.,
2020). Gabor et al. (2020) stelden een veel lager fago-
cytosepercentage vast bij hemocyten van de honingbij
dan bij deze van de fruitvlieg (Drosophila melanogas-
ter). Hierdoor zouden bijen minder athankelijk zijn
van hun individuele immuniteit. Ook bevatten bijen
slechts een derde van de immuungenen aanwezig bij
de D. melanogaster (Hultmark, 2003; Gadau et al.,
2012). Of dit gelinkt is aan hun sociale immuniteit, is
nog niet bekend (Barribeau et al., 2015). Extrapolatie
tussen insecten moet dus steeds voorzichtig gebeuren.
Ten vierde is er, net zoals bij zoogdieren, een variatie
in hemocyten die samenhangt met de ontwikkeling
van het dier. Het ontwikkelingsstadium, de leeftijd, de
kaste, de voeding en de hormonale balans hebben alle
een invloed op het bloedbeeld (Van Steenkiste, 1987).
Bij honingbijen wordt niet gesproken over geslach-
ten maar over kasten. Er zijn drie honingbijkasten,
i.e. de koningin, de dar en de werkster. Darren staan
in voor de bevruchting van de koningin die daarna
de rest van haar leven eitjes legt. De werksters ver-
zorgen verschillende taken binnen en buiten de kast.
Honingbijen zijn holometabole insecten, d.w.z. dat ze
een volledige metamorfose ondergaan. De juveniele
honingbij komt uit het ei als larve en wordt via het
popstadium een volwassen insect. Deze metamorfose
gaat niet alleen gepaard met drastische morfologische
maar ook fysiologische veranderingen. Bijgevolg kan
verwacht worden dat de hemocyten ook een drasti-
sche verandering ondergaan (Van Steenkiste, 1987;
Amdam et al., 2005; Gitschenberger et al., 2013; Ne-
gri et al., 2014, 2016; Hystad et al., 2017; Ravaiano
et al., 2018; Yelkovan et al., 2021). Adulte werksters
spenderen de eerste drie weken in de kast, waar ze
het broed verzorgen. De laatste vier levensweken
foerageren ze. Gétschenberger et al. (2013) toonden
aan dat deze verschillende levensfasen gepaard gaan
met een veranderde capaciteit om nodulen te vormen.
Zo kunnen oudere bijen minder nodulen vormen dan
jongere bijen, en winterbijen kunnen geen nodulen
vormen. Nodulatie is een cellulaire reactie tegen li-
chaamsvreemde partikels (biotisch en abiotisch) die
terechtkomen in het hemocoel (Van Steenkiste, 1987).
Ook vertonen oudere bijen een drastische daling in
het aantal hemocyten (Zuk en Stoehr, 2002; Schmid
et al., 2008). Niet alleen kasten maar ook het ras heeft
een effect (Saltykova et al., 2005; Ravoet et al., 2015;
Ali et al., 2017). Ten vijfde bestaat er tussen honing-
bijen een individuele variatie, een fenomeen dat ook
bij de mens en andere diersoorten bekend is. Zo werd
er tussen individuele oesters een variatie bekomen net
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zoals bij mensen (Ashton-Alcox en Ford, 1998). Ook
werd er bij de schorpioenvlieg (Panorpa vulgaris)
een individuele variatie gevonden in het totaal aantal
hemocyten en algemene fagocytose capaciteit (Kurtz
et al., 2000). Ten zesde hebben verscheidene externe
factoren, zoals honger, verwonding, ziekten, verschil-
lende geneesmiddelen en pesticiden, een effect op het
algemene bloedbeeld (Van Steenkiste, 1987). Zo werd
aangetoond dat neonicotinoiden een reductie geven
van de hemocytenconcentratie, de inkapselingsreac-
tie en de antimicrobiéle activiteit (Brandt et al., 2016;
De Smet et al., 2017). Er werd ook een verminderd
hemocytenaantal gevonden bij bijen geinfecteerd met
de bacterie Serratia marcescens-stam sicaria (Burritt
et al., 2016). Hystad et al. (2017) onderzochten de re-
latie tussen vitellogenine, dat een belangrijk hormoon
is bij de metamorfose van de honingbij, en fagocy-
tose, maar vonden zeer variabele resultaten tussen de
verschillende kolonies. Als laatste heeft de keuze van
de (histologische) technieken een grote invloed op de
morfologie en dus ook op de indeling van de hemo-
cytentypes. In de literatuur worden voor de honingbij
vooral May-Griinwald Giemsa-, Wright’s Giemsa-,
Giemsa- of hematoxyline-eosinekleuring gerappor-
teerd. Zelden worden andere kleuringen, zoals perio-
dic-acid-schiffkleuring of Sudan-zwartkleuring ge-
bruikt (Jones, 1962; Van Steenkiste, 1987; Mohan-
des et al., 2010; Marringa et al., 2014; Sherif, 2017;
Richardson et al., 2018). Geen enkele individuele
methode is echter voldoende voor de studie van de
verschillende types bij verschillende insectensoorten.
Bovendien geven verschillende technieken frequent
tegenstrijdige informatie over de typologie, het aan-
tal, de distributie en functie. Daarnaast worden cellen
frequent incorrect verzameld en behandeld. Zo wordt
er zelden gebruik gemaakt van anticoagulantia en/of

koeling (Van Steenkiste, 1987; Negri et al., 2013;
Hystad et al., 2017; Ravaiano et al., 2018; Yelkovan
et al., 2021). Deze zijn echter essentieel om de mor-
fologie en functie van de hemocyten te kunnen be-
houden doordat ze de stolling en melanisatie van de
hemolymfe voorkomen. Hemolymfecollectie gebeurt
vaak zeer traumatisch. Frequent worden ledematen
uitgetrokken en wordt hemolymfe verzameld door
druk te zetten op thorax en/of abdomen (Borsuk et
al., 2017; Migdat et al., 2020). Het creéren van een
wonde zorgt voor contaminatie van de hemolymfe en
het vrijstellen van gevaarsignalen die de hemocyten
activeren. Om de functie van hemocyten te achterha-
len, worden frequent in-vitrostudies uitgevoerd. Er is
echter nog steeds geen eensgezindheid bereikt over
de correcte media (de Miranda et al., 2013; Genersch
et al., 2013; Negri et al., 2014; Guo et al., 2020). Bo-
venstaande factoren in combinatie met een gebrek aan
onderzoeksinteresse heeft geleid tot een chaotische,
incomplete en waarschijnlijk foute opdeling van de
hemocyten. Deze kennis is nochtans belangrijk om de
honingbijsterfte te begrijpen en te kunnen tegengaan.

HEMOCYTEN

In de literatuur worden verschillende hemocyten
beschreven. Er is echter geen eensgezindheid over het
al dan niet bestaan van elk beschreven type. In Tabel
1 en Figuur 1 wordt een overzicht van de verschil-
lende hemocytkarakteristicken weergegeven. Er is
een enorm grote morfologische variatie zichtbaar. Dit
is deels te wijten aan het feit dat de indeling gebaseerd
is op de algemene indeling van Gupta (1979) of Jones
(1962), die zich hebben gebaseerd op morfologische
kenmerken van verschillende insectenhemocyten die
frequent onder traumatische omstandigheden geiso-

Tabel 1. Overzicht van de in de literatuur beschreven hemocytkarakteristieken bij de honingbij (Uit: Gupta, 1979; Van
Steenkiste, 1987; Mohandes et al., 2010; Richardson et al., 2018; Yelkovan, et al., 2021). PL4 = plasmatocyt-subtype 4

beschreven door Van Steenkiste (1987).

Grootte Morfologie Uitstul- Nucleus Nucleus Granulen Nucleus/
pingen locatie morfologie cytoplasma
ratio
Prohemocyt 6—8 um Rond — ovaal Nee Centraal Rond — ovaal Nee — weinig ~ Groot
Plasmatocyt 8—14 um Rond —ovaal - Soms Centraal — Rond —ovaal—  Enkel PL4—  Groot
fusiform excentrisch ontdubbeld nee
Granulocyt 13-21 pm Rond - ovaal Soms Centraal — Rond — ovaal Ja—nee Klein
excentrisch
Sferulocyt Variabel Rond Soms Centraal — Onduidelijk Onduidelijk ~ Klein
excentrisch
Adipohemocyt 15-23 pm Rond — ovaal Soms Centraal — Variabel Ja—nee Klein
excentrisch
Oenocytoid 18— 19 um Rond — ovaal Nee Centraal — Rond —ovaal - Ja (zwak) — Klein
excentrisch ontdubbeld nee
Coagulocyt 5—10 pm (kern) Rond — ovaal Nee (meestal) Centraal — Rond —ovaal -  Nee Klein

excentrisch

—los
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Figuur 1. Grafische voorstelling van de in de literatuur beschreven variatie in hemocytmorfologie, kernmorfologie
en hemocytinhoud bij adulte honingbijwerksters op lichtmicroscopie. Gebaseerd op 'Gupta (1979), *Van Steenkiste
(1987), *Mohandes et al. (2010), “‘Richardson et al. (2018) en $Yelkovan et al. (2021). De plasmatocyt-subtypes beschre-
ven door Van Steenkiste (1987) worden weergeven als plasmatocyt-subtype 1 (PL1), plasmatocyt-subtypes 3 (PL3),
plasmatocyt-subtype 4 (PL 4). Plasmatocyt-subtype 2 is een overgang tussen subtype 1 en 3; deze is niet afgebeeld.
Granulen worden als rode bollen afgebeeld, lipide druppels als gele bollen. Gemaakt met BioRender.com.

leerd werden. Yelkovan et al. (2021) hebben in een
studie de afmetingen van de verschillende honingbij-
hemocyten in verschillende kasten onderzocht. De
resultaten voor adulte werksters worden in Tabel 1
en Figuur 1 weergegeven (Yelkovan et al., 2021).
Hieronder volgt een overzicht gebaseerd op een stu-
die van Van Steenkiste (1987) en Gupta (1979), aan-
gevuld met bevindingen uit de recente literatuur. De
gebruikte terminologie ‘jonge werksters’/‘jonge adul-
ten’/‘huisbijen’ komen in de verschillende studies
meestal overeen met werksters jonger dan twintig dagen
en ‘oude werksters’/‘oude adulten’/‘foerageerders’/
‘haalbijen’ komen meestal overeen met werksters die
ouder zijn dan twintig dagen. Echter, dit wordt in de
verschillende onderzoeken niet altijd exact beschre-
ven.

Prohemocyten

Prohemocyten maken minder dan 5% uit van de
totale hemocytenpopulatie bij zeer jonge bijen en
minder dan 0,2% bij oudere bijen. Bij honingbijlarven
zouden ze afwezig zijn (Van Steenkiste, 1987; Mo-
handes et al., 2010). Het zouden stamcellen zijn die

post embryonaal verschillende types kunnen vormen.
Adulte insecten, inclusief honingbijen, bezitten name-
lijk geen hematopoétische klieren, waardoor nieuwe
hemocyten via mitose worden gevormd (Hartenstein,
2006; Hillyer, 2016; Hystad et al., 2017). Bij verschil-
lende insecten werd in vitro reeds een transformatie
naar plasmatocyten vastgesteld (Jones, 1962; Klow-
den, 2013). Prohemocyten zijn met een May-Griin-
wald Giemsa-kleuring heel moeilijk te onderschei-
den van plasmatocyten subtype 1 (Gupta, 1979; Van
Steenkiste, 1987).

Plasmatocyten

Plasmatocyten maken meer dan 90% van de totale
hemocytenpopulatie uit bij adulte honingbijen (Van
Steenkiste, 1987). De leeftijd werd in die studie echter
niet gespecificeerd. Bij jonge werksters maken plas-
matocyten ongeveer 90% van de totale hemocytenpo-
pulatie uit ( Mohandes et al., 2010; Richardson et al.,
2018). In een studie van Gabor et al. (2020) werd een
stijgende plasmatocytratio gezien gedurende de lar-
vale ontwikkeling (12% tot 23%). Bij net uitgekomen
werksters blijkt deze ratio nog hoger te liggen, name-
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lijk 77%. Bij oude werksters daalt dit percentage terug
tot 51% (Gabor et al., 2020). Deze trend wordt ook
vermeld door Richardson et al. (2018). Deze auteurs
stelden echter geen plasmatocyten vast in het larvale
stadium. In een studie van Van Steenkiste (1987) wer-
den bij oudere poppen evenmin plasmatocyten vast-
gesteld; een exacte leeftijd werd niet gegeven. Dat de
verhoudingen tussen soorten hemocyten doorheen het
leven van insecten veranderen, werd reeds door Jones
(1962) vermeld. Hij stelde vast dat dit gepaard gaat
met een verandering van het totaal aantal hemocyten,
dat hoger is bij larven dan bij poppen en hoger bij pop-
pen dan bij adulten. Gabor et al. (2017) onderzochten
de relatie tussen de expressie van Apis mellifera he-
molectine (AmHml) door hemocyten met en zonder
fagocytosecapaciteit. AmHml wordt tot expressie ge-
bracht door hemocyten die deelnemen aan coagulatie
en inkapseling maar niet door hemocyten die betrok-
ken zijn bij fagocytose of melanisatie. Verder werd in
een studie van Gabor et al. (2017) de evolutie van fa-
gocyterende en AmHml-expresserende cellen ten op-
zichte van het totaal aantal hemocyten in de ontwik-
keling van de honingbij in beschouwing genomen. De
auteurs stelden vast dat bij de honingbijlarve de meer-
derheid van de hemocyten een fagocyterende functie
uitoefenen terwijl 30% van de hemocyten AmHml
tot expressie brengt. In jonge adulten stijgt het aan-
tal AmHml-expresserende cellen tot 80% en daalt het
aantal fagocyterende hemocyten naar 15 tot 20%. In
een recentere studie van Gabor et al. (2020) werd het
4E1-antilichaam onderzocht. Dit antilichaam reageert
met het eerder vermelde AmHml. Twintig procent van
de larvale (L5) hemocyten en 80% van de jonge adul-
te hemocyten reageerden met dit antilichaam (Gabor
et al., 2020). Deze percentages komen overeen met de
eerdere studie van de auteurs uit 2017. De hemocyten
werden geidentificeerd als plasmatocyten. Deze 4E1-
positieve plasmatocyten werden samengebracht met
bacterién maar fagocyteerden deze niet. Plasmatocy-
ten zijn dus betrokken bij coagulatie en inkapseling.
Hystad et al. (2017) toonden echter aan dat plasmato-
cyten wel fagocyteren. Van Steenkiste (1987) deelde
de plasmatocyten na een May-Griinwald Giemsa-
kleuring op in vier verschillende subtypes. De inde-
ling is gebaseerd op het chromatinepatroon, de alge-
mene vorm, de zichtbaarheid van de cytoplasmamem-
braan, de hoeveelheid cytoplasma en de aanwezigheid
van granulen. Plasmatocyt-subtype 1, 3 en 4 worden
weergegeven in Figuur 1. Subtype 2 is een overgangs-
type tussen subtype 1 en 3. Deze staat niet afgebeeld
in Figuur 1. Deze indeling wordt verder echter enkel
nog in een studie van de Graaf et al. (2002) en Sapca-
liu et al. (2009) gebruikt.

Granulocyten
Granulocyten maken bij L5-larven bijna 100% uit

van de totale hemocytenpopulatie, bij jonge bijen 10%
en bij oude bijen 1% (Van Steenkiste, 1987). Deze

percentages komen niet overeen met de waarden die
Gabor et al. (2020) vonden. De percentages die Gabor
et al. (2020) bij de verschillende leeftijden vaststel-
den, waren: 87% bij L1-larven, 76% bij L5-larven,
22% bij net uitgekomen werksters, jonge koninginnen
en darren en 48% bij oude werksters (geen leeftijd
gespecificeerd). Granulocytpercentages van 0% tot
6,6% bij huisbijen en 33,6% tot 67,7% bij larven van
zes tot acht dagen oud werden gerapporteerd (Mohan-
des et al., 2010; Richardson et al., 2018). Yelkovan et
al. (2021) vonden net een meerderheid granulocyten
in de derde, vierde en vijfde larvale instar, prepupale,
pupale en adulte bijen en dit in alle kasten. Deze re-
sultaten zijn moeilijk met elkaar te vergelijken omdat
instar/larvale stadia moeilijk in verband kunnen wor-
den gebracht met leeftijd. Klowden (2013) suggereer-
de dat bij insecten de granulocytgranulen betrokken
zijn bij nutriéntentransport en coagulatie. Deze gra-
nulen zouden kunnen worden vrijgegeven op vreemd
materiaal in het hemocoel. Volgens Klowden (2013)
zouden bij insecten granulocyten kunnen differentié-
ren naar andere hemocytentypes. Gabor et al. (2020)
stelden vast dat monoklonale antistof 4,70-positieve
granulocyten kunnen fagocyteren; er werd echter geen
percentage gespecificeerd. Opmerkelijk is dat dit anti-
lichaam alle larvale hemocyten en oenocytoiden kan
herkennen. Dit suggereert volgens Gabor et al. (2020)
een gemeenschappelijke oorsprong van granulocy-
ten en oenocytoiden. Deze werd reeds bij Drosophila
aangetoond. Volgens Van Steenkiste (1987) zijn deze
cellen moeilijk te onderscheiden van oenocytoiden.
Bij May-Griinwald Giemsa-kleuring worden ze her-
kend aan hun blauw cytoplasma dat gevuld is met ver-
schillende inclusies. Volgens Klowden (2013) zouden
granulocyten bij verschillende insecten een belang-
rijke functie hebben bij de fagocytose van bacterién
maar ook bij de inkapseling door het aantrekken van
plasmatocyten die op hun beurt in plaats van rond of
ovaal, plat worden en de inkapseling starten.

Sferulocyten

Sterulocyten worden in de literatuur over honing-
bijen zelden beschreven. Bij andere insecten maken
sferulocyten minder dan 10 tot 15% van de hemocy-
tenpopulatie uit (Ratcliffe en Rowley, 1979). Volgens
een onderzoek van Jones (1962) naar Sarcophaga
induceren ze geen coagulatie van het plasma en zou-
den ze een sterk gespecialiseerde vorm zijn van de
granulocyt. Dit type hemocyt werd enkel door Sherif
(2017) bij honingbijen aangetoond.

Adipocyten

Adipocyten worden als een speciale vorm van de
granulocyt beschreven (Van Steenkiste, 1987). Hier-
over bestaat voor verschillende insecten echter geen
eensgezindheid en wordt door Klowden (2013) tegen-
gesproken. Deze auteur suggereert dat adipohemocy-



ten cellen uit het vetlichaam zijn die de hemolymfe
stalen bij verschillende insecten kunnen contami-
neren. Volgens Jones (1962) zijn adipohemocyten
geen vetlichaamcellen, ze zijn echter veel kleiner en
de nucleus ligt excentrisch. Jones (1962) beschreef
hun voorkomen bij enkele Hymenoptera (species
werd niet gespecificeerd). Ze worden soms verward
met sferulocyten of granulocyten. Behandeling met
methanol zou de inclusies in adipohemocyten en bij
sommige andere hemocyten (granulocyten en plasma-
tocyten) kunnen doen oplossen. Hierdoor zouden de
hemocyten na Giemsa- of Wright-kleuring moeilijker
van elkaar te onderscheiden zijn (Jones, 1962). Deze
bevinding toont het belang aan van additionele kleu-
ringen zoals een Sudan-zwartkleuring om de aanwe-
zigheid van vet te bevestigen.

Oenocytoiden

Oenocytoiden maken slechts een klein deel (min-
der dan 0,1%) van de hemocytenpopulatie uit bij
jonge bijen. Bij andere leeftijden (niet nader gespeci-
ficeerd) werden geen oenocytoiden vastgesteld (Van
Steenkiste, 1987). Mohandes et al. (2010) vonden een
gelijkaardig percentage bij jonge werksters. Dit
wordt echter weerlegd door Gabor et al. (2020). Zij
stelden een constant aantal oenocytoiden (1%) over
alle ontwikkelingsstadia vast. Volgens de studie van
Jones (1962) bij verschillende insecten fagocyteren
deze cellen niet. Gabor et al. (2017) toonden aan dat
honingbijen oenocytoiden geen AmHml tot expres-
sie brengen maar evenmin fagocyteren. Zoals eerder
vermeld werd de afwezigheid van AmHml-expressie
in verband gebracht met fagocytose of melanisatie.
Later stelden Gabor et al. (2020) vast dat de antistof
2.28-positieve (bindt waarschijnlijk met profenoloxi-
dase op het oppervlak van de oenocytoide) oenocy-
toiden geen bacterién fagocyteren. Er werd echter
geen percentage gespecificeerd. Lichtmicroscopisch
worden deze cellen herkend door hun bruine kleur
(melanine). De aanwezigheid van melanine en dus
een functie in de melanisatie zouden kunnen verkla-
ren waarom AmHml-expressie en fagocytose afwe-
zig waren. Volgens Van Steenkiste (1987) en Gabor
et al. (2017) zouden deze cellen inderdaad betrokken
zijn bij melanisatie. Volgens Klowden (2013), die een
algemeen overzicht geeft bij insecten, zijn oenocy-
toiden ook betrokken bij coagulatie. Oenocytoiden
zouden verantwoordelijk zijn voor de melanisatie en
verkleuring van hemolymfe bij blootstelling aan de
lucht (Gabor et al., 2017). Zoals reeds vermeld wordt
een gemeenschappelijke oorsprong van oenocytoiden
en granulocyten op basis van het 4.70 antilichaam
vermoed (Gabor et al., 2020).

Coagulocyten/ cytocyten
Over coagulocyten/ cytocyten is, net zoals over

sferulocyten, weinig bekend en in de literatuur wor-
den ze zelden beschreven. Het percentage is heel vari-
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abel naargelang de species maar bij honingbijen zou-
den deze cellen ongeveer 1% tot 7% bedragen. Hun
bestaan is, bij honingbijen maar ook bij insecten in
het algemeen, nog controversieel (Gupta, 1979; Van
Steenkiste, 1987; Mohandes et al., 2010). Bij diverse
insecten, waaronder de honingbij, is deze cel een sterk
gespecialiseerde vorm van de granulocyt. Coagulocy-
ten worden verantwoordelijk geacht voor de coagula-
tie van hemolymfe. Andere hemocyten zijn misschien
secundair in het coagulatieproces betrokken door de
vorming van een netwerk via pseudopodién of door
samenklontering (Jones, 1962; Van Steenkiste, 1987).
Dit is in contrast met de bevindingen van Gabor et al.
(2017) die coagulatie toewijzen aan plasmatocyten en
die het bestaan van coagulocyten niet vermelden.

Gepermeabiliseerde cellen

Gepermeabiliseerde cellen werden bij honingbijen
vastgesteld (Marringa et al., 2014; Burritt et al., 2016;
Richardson et al., 2018). Volgens Richardson et al.
(2018) lijken deze cellen sterk op granulocyten en
plasmatocyten die cellyse of degranulatie vertonen. Ze
werden bij honingbij-adulten en -larven aangetoond.

In een studie van Negri et al. (2014) werd het ge-
drag van hemocyten in vitro bestudeerd. De gevonden
cellen werden echter niet in verband gebracht met de
reeds uitgevoerde morfologische studies.

CONCLUSIE

Fundamenteel onderzoek naar de cellulaire immu-
niteit van de honingbij is van primordiaal belang om
verdere bijensterfte te voorkomen. Een bescheiden
aantal onderzoeksgroepen heeft reeds geprobeerd om
bijdragen te leveren. Traumatische collectiemethoden,
gebrek aan standaardisatie en onvoorzichtige extrapo-
latie (van insecten en leeftijden) hebben echter geleid
tot een chaotische en inconsistente indeling van de
honingbijhemocyten. Deze kennis is echter noodza-
kelijk om de bijensterfte te begrijpen en het ontstaan
van diverse pathogenen te ontrafelen. Zo zouden se-
lectieprogramma’s kunnen worden versneld (Negri et
al., 2016; Hystad et al., 2017; de Graaf et al., 2020).
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