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Streszczenie: Oenocyty owaddéw sa duzymi komorkami pochodzenia ektodermalnego, petniace ple-
jotropowe funkcje fizjologiczne. Aktywnosc¢ fizjologiczna oenocytéw wskazuja na ich kluczowa
role w rozwoju i przezywaniu owadow. Komorki te sg zaangazowane w rownowage metaboliczna,
w tym metabolizm lipidow, w ktorej posrednicza migdzy innym peptydy insulinopodobne. Weglow-
odory syntetyzowane przez oenocyty sa zrdédlem sktadnikow kutikularnych, przyczyniajg si¢ do
zachowania bilansu wodnego oraz wykorzystywane sg do syntezy feromonow i tym samym zaan-
gazowane sa w modulowanie zachowan godowych owaddéw. Wykazano rowniez udziat oenocytow
w biosyntezie hemoprotein, ktore wptywaja na szereg proceséw fizjologicznych. Wysoki poziom
reduktazy NADPH cytochromu P450 w oenocytach wskazuje na udziat tych komoérek w meta-
bolicznej odpornosci na insektycydy i procesach detoksykacji. Przeksztalcenie w oenocytach wol-
nych kwasow ttuszczowych do bardzo dtugotancuchowych kwasow thuszczowych i wgglowodorow,
przy udziale czynnika jadrowego 4o (dHNF4), pozwala na zachowanie prawidtowego bilansu
wodnego w ciele owadow oraz zabezpiecza je przed utrata wody. Oenocyty sa zrodlem peptydu
semaforyny, ktory przyczynia si¢ do kierowania wzrostem aksonow, a tym samym réznicowania
neurondéw. Oenocyty, jako homologi watroby ssakow, stanowia takze model do badan biomedy-
cznych, w tym nad niealkoholowg stluszczeniowa choroba watroby (NAFTL), starzeniem, stresem
czy dlugowiecznoscia.

Stowa kluczowe: oenocyty, owady, weglowodory, model

Summary: Insect oenocytes are large cells of ectodermal origin performing pleiotropic physiolog-
ical functions. The physiological activity of oenocytes indicates their key role in the development
and survival of insects. These cells are involved in metabolic balance including lipid metabolism
mediated by other insulin-like peptides. Hydrocarbons synthesized by oenocytes are a source of
cuticular components contribute to water balance and are used for the synthesis of pheromones and
are thus involved in modulating of insects mating behaviors. The oenocytes have also been shown
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to be involved in the haemoprotein biosynthesis which affect a number of physiological processes.
The high level of NADPH cytochrome P450 reductase in oenocytes indicates the involvement of
these cells in metabolic resistance to insecticides and detoxification processes. The transformation
of free fatty acids into very long-chain fatty acids and hydrocarbons in oenocytes with the participa-
tion of the nuclear factor 40 (dHNF4) allows to maintain a proper water balance in the insects body
and protects them against water loss. The oenocytes are the source of the peptide semaphorin which
contributes to the axonal growth direction and thus the differentiation of neurons. The oenocytes as
homologues of the mammalian liver are also a model for biomedical research, including nonalco-
holic fatty liver disease (NAFTL), aging, stress or longevity.

Keywords: oenocytes, insects, hydrocarbons, model

WPROWADZENIE

Oenocyty owadow sg duzymi, widocznymi komoérkami pochodzenia ektoder-
malnego rozrzuconymi wérdod komorek epidermalnych, tworzace takze skupiska
przy przetchlinkach, blisko duzych tchawek oraz posrod komorek ciala thuszczo-

RYCINA 1. Preparat oenocytow larwy Tenebrio molitor L. Skala 50 pm. (ct — cialo tluszczowe,
oe — oenocyty, t — tchawka)

FIGURE 1. Preparation of larval oenocytes of Tenebrio molitor L. Scale 50 pm. (ct — fat body, oe
— oenocytes, t — trachea)
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wego ryc. 1, 2). Komorki te roznicuja si¢ z tkanek epidermalnych podczas em-
briogenezy, jak rowniez podczas pozniejszego rozwoju owadow. Sa to zwykle
duze (nawet do 100 um $rednicy), poliploidalne komorki z rozlegtym, gtadkim
retikulum endoplazmatycznym i dobrze rozwinigta blona komoérkowa systemu
retikularnego. Anatomiczna lokalizacja oenocytow rozni si¢ znaczaco wsrod roz-
nych gatunkoéw owadow, a nawet pomigdzy stadiami rozwojowymi [14]. Chociaz
oenocyty znane sg od stuleci dopiero niedawno potwierdzono ich rolg w metabo-
lizmie lipidoéw i detoksykacji. Wedtug Snodgrass [50] termin oenocyty odnosi si¢
do blado bursztynowego koloru komorek (‘oeno’ lub ‘oinos’ oznacza z greckiego
‘wino’), jednak moga one wykazywac zréznicowanie kolorystyczne, od bragzowe-
go, przez z61ty, zielony do czerwonego, a czasem nawet sg bezbarwne. Koschev-
nikow [28] byt pierwszym badaczem, ktory spekulowal odnosnie mozliwej roli
jaka odgrywaja oenocyty i btednie wnioskowat, ze sa to komorki wydalnicze. Jed-

RYCINA 2. Preparat oenocytéw larwy po delikatnym trawieniu kolagenaza i dispaza. Mikroskop
odwrocony. Skala 50 um
FIGURE 2. Preparation of oenocytes after gentle digestion with collagenase and dispaze. Reversed
microscope. Scale 50 pum
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nak az do wczesnych lat 2000 oenocyty byty jednymi z najmniej poznanymi ko-
morkami bezkregowcow. Stosunkowo niedawno zostaly zbadane niektore aspekty
zwigzane z roznicowaniem oenocytow, ekspresja genéw oraz biochemig i funkcja
fizjologiczng tych komorek [8, 33, 36, 39].

Oenocyty odgrywaja kluczowa rolg¢ w rozwoju i przezywaniu owadow, na co
wskazujg ich gtowne funkcje fizjologiczne [36]. Owady wykorzystuja rozne stra-
tegie zabezpieczajace przed szkodliwym wptywem odpadéw metabolicznych. Te
strategie moga dotyczy¢ wydalania metabolitow w postaci odchodéw i moczu,
a takze ich neutralizowania i gromadzenia w ciele tluszczowym. Lycett i wsp.
[32] wykazali, ze oenocyty odgrywaja istotng role w detoksykacji i ochronie or-
ganizmu przeciwko toksycznym i potencjalnie $miertelnym zwigzkom chemicz-
nym, takim jak insektycydy. Ponadto oenocyty syntetyzujac weglowodory dla
zewnetrznej powierzchni kutikuli owada, maja swoj udzial w zapobieganiu utra-
ty wody, a poprzez produkcje zwiazkoéw lotnych rowniez odgrywaja wazna role
w wewnatrzgatunkowej komunikacji za pomocg sygnalow chemicznych [36, 42].

FIZJOLOGIA I BIOCHEMIA OENOCYTOW

Pomimo badan wskazujacych na oenocyty jako komorki przetwarzajace lipi-
dy [20, 37], ich rola fizjologiczna nie ogranicza si¢ tylko do tej funkcji. Oenocyty
okazaty si¢ uczestniczy¢ w homeostazie (np. detoksykacji ksenobiotykow) [2, 11,
32, 34], w syntezie niektorych dtugich tancuchow weglowodorowych feromonow
ptciowych [55] i innych sktadnikow kutikuli [14] oraz w odpornosci wrodzonej
[37]. Oenocyty takze odgrywaja role w réznicowaniu neuronoéw podczas embrio-
genezy muchy Drosophila melanogaster poprzez sekrecje semaforyny (Sema2a),
peptydu, ktory powoduje elongacje¢ aksonu [4]. Inne badania wykazaty, ze oeno-
cyty produkujg lipidy biorace udziat w zabezpieczaniu ciata owada przed utrata
wody (opisane przez [31]). Przyktadowo u nimf Rhodnius prolixus oenocyty sa
potaczone z epiderma przez przedtuzenia, ktérymi zachodzi transport syntetyzo-
wanych lipidow z oenocytow do komorek epidermalnych [56], a u larw Calpodes
ethlius oenocyty sa zlokalizowane blisko epidermalnych gruczotow woskowych,
co sugeruje, ze komorki te uczestnicza w syntezie prekursoréw wosku [30].

Przeprowadzone przez Gutierrez i wsp. [20] badania sugeruja istnienie dwu-
kierunkowego sprzezenia metabolicznego migdzy ciatem tluszczowym a oeno-
cytami. Analogicznie do osi adipocyty — watroba, mobilizacja lipidow z tkanki
thuszczowej podczas glodzenia powoduje akumulacje kropel lipidowych w oeno-
cytach, co pod wzglgdem zmian metabolicznych przypomina sttuszczenie watro-
by. Autorzy wykazali réwniez, ze oenocyty sg niezbedne do efektywnego pozy-
skiwania lipidow z ciata thuszczowego podczas glodu. To sugeruje mechanizm
sprzgzenia zwrotnego umozliwiajacy dopasowanie uwalniania odpowiedniej ilo-
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sci lipidow w stosunku do zapotrzebowania. Dzigki oenocytom utrzymana jest
niska zawarto$¢ lipidow w hemolimfie, a ich mobilizacja z ciala tluszczowego
nast¢gpuje w zaleznosci od potrzeb innych tkanek. U larw Drosophila pozba-
wionych oenocytow zaobserwowany nadmiar krazacych lipidow przypominat
zespot behawioralny podwyzszonego poziomu aminokwasow, ktoéry powoduje
rozpraszanie si¢ larw i zmniejszone ich zerowanie [20, 58]. Proponowany przez
Gutierrez i wsp. [20] model sprz¢zenia dotyczy gldéwnie rownowagi pomiedzy
lipogeneza i lipoliza w obrgbie ciata tluszczowego. Z kolei badania przeprowa-
dzone na ssakach wykazaty, ze watroba wydziela czynniki sygnatowe (hepatoki-
ny), ktore przyczyniaja si¢ do lipolizy w adipocytach [40] oraz wplywaja na inne
procesy metaboliczne poprzez sygnalizacj¢ autokrynng, parakrynng i endokrynng
[38]. Badania Gutierrez i wsp. [20] sugeruja, ze owady moga okazaé si¢ uzytecz-
nym modelem do badan nad stluszczeniem watroby czy regulacyjng rolg watroby
w homeostazie metaboliczne;j.

ROWNOWAGA METABOLICZNA

Wiele genow, ktore ulegaja ekspresji w hepatocytach ma swoje odpowiedni-
ki w oenocytach, przyktadowo enzymy wymagane do obrobki kwaséw ttuszczo-
wych, czy ortologi watrobowych czynnikow transkrypcyjnych, np. Drosophila
HNF4 (ang. Drosophila hepatocyte nuclear factor 4, dHNF4;) jest odpowiedni-
kiem hepatocytowego czynnika jadrowego 4-a (HNF4 a), gtdwnego regulatora
gendéw zaangazowanych w kontrole homeostazy lipidowej u myszy [21].

W przeciwienstwie do watroby ssakow, ktora jest pojedynczym organem,
oenocyty sa rozmieszczone wzdtuz catego ciata larwy, np. muszki owocowej czy
macznika mlynarka, w postaci wsteg zawierajacych grona komorek. To rozmiesz-
czenie anatomiczne umozliwia bezposredniag wymiang sktadnikow odzywczych
pomi¢dzy oenocytami a hemolimfa. Zarowno watroba ssakow (zawierajgca sie¢
potaczen tetniczych i zylnych), jak i oenocyty owadow (w zwigzku zich roz-
mieszczeniem anatomicznym) sg ergonomicznie usytuowane w stosunku do pet-
nionej przez nie funkcji sensorow stanu metabolicznego organizmu [5].

Dzigki zdolnosci ciata ttuszczowego do gromadzenia glikogenu, moze by¢ ono
rozwazane jako pehlnigce te same funkcje co watroba ssakow, m. in. dlatego, ze
uzywa tych samych enzymow, ktore regulujg synteze 1 rozktad glikogenu. Mechani-
zmy, ktére regulujg komunikacje pomi¢dzy oenocytami a ciatem tluszczowym nie
sa jeszcze do konca poznane, jednak przypuszczalnie sa one zwigzane z konieczno-
$cig deponowania lub uwalniania sktadnikow pokarmowych w zaleznosci od stanu
odzywienia organizmu, podobnie, jak ma to miejsce u ssakow [1, 5].

Oenocyty odgrywajg kluczowa role w utrzymywaniu rownowagi metabolicz-
nej u dorostych muszek owocowych. Zidentyfikowana przez Chatterjee i wsp.
[9] interakcja pomigdzy ciatem ttuszczowym a oenocytami, w ktoérej posredniczy
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dILP6 (ang. Drosophila insulin-like peptide 6), jest istotna dla mobilizacji zma-
gazynowanych lipidow i ogdlnej tolerancji tych zwierzat na gtod. Nokaut dILP6
w ciele thuszczowym powodowat mniejsza akumulacj¢ kropel thuszczu w oenocy-
tach podczas glodzenia, natomiast jego nadekspresja w ciele thuszczowym prowa-
dzita do akumulacji kropel ttuszczu w oenocytach, nawet u karmionych muszek.
Potwierdzity to badania na mutantach, ktore rowniez nie byty w stanie akumulo-
wac kropel thuszczu w oenocytach podczas gtodzenia. Obnizona ekspresja dILP6
w ciele thuszczowym prowadzita do nizszego ogdlnoustrojowego poziomu triacy-
logliceroli, ktére wtedy nie mogty by¢ mobilizowane podczas glodzenia zarowno
u samic, jak i samcow Drosophila. Opisane badania sugerujg wazng rolg¢ dILP6
w regulacji dostarczanych przez ciato tluszczowe lipidow i w kontroli ich wy-
chwytu przez oenocyty podczas okresu glodu. Ta interakcja reguluje indukowany
gltodem obroét lipidow migdzy obu tkankami i tym samym jest kluczowa dla tole-
rancji na gltodzenie [9].

Kolejne badania, ktore potwierdzity udziat oenocytow w metabolizmie lipi-
doéw zostaly przeprowadzone przez zespot Chien i wsp. [10] z zastosowaniem
mikroskopii wielofotonowej obrazowania ramanowskiego (ang. Coherent Anti-
-Stokes Raman Scattering, CARS). Jest to metoda pozwalajagca na kontrastowe
obrazowanie niewybarwionych preparatéw biologicznych [10, 27]. Do badan
uzyto zmutowane muszki owocowe z nadekspresja bialtek, nalezacych do rodzi-
ny PAT (perylipiny, adipofiliny oraz biatka TIP47), ktore odgrywaja gtéwna role
w metabolizmie lipidow. Wsrdd nich — lipaza Brummera (Bmm), homolog adi-
pofiliny (ang. adipose triglyceride lipase, ATGL) ssakdw, przyczyniajaca si¢ do
lipolizy 1 mobilizacji lipidow z kropel ttuszczu oraz biatko Lsd-2 (ang. lipid sto-
rage droplet-2) — homolog perylipiny, zlokalizowane sa na powierzchni kropel
lipidowych u Drosophila i biora udziat w magazynowaniu lipidu [10, 19, 24]. Na-
dekspresja Lsd-2 w ciele ttuszczowym powoduje zwigkszenie poziomu triacylo-
gliceroli (TAG) i pojawienie si¢ fenotypu przypominajacego otyto$¢ u dorostych
muszek, ktore sg bardziej odporne na gtodzenie niz muszki kontrolne typu dzi-
kiego [18]. Z drugiej strony nadekspresja lipazy Brummera w ciele thuszczowym
zmniejsza zawarto$¢ TAG u dorostych muszek. Przy regulacji rownowagi pomie-
dzy magazynowaniem lipidow a lipoliza w kroplach lipidowych, Lsd-2 i Bmm
dziatajg w sposob antagonistyczny [19]. W poréwnaniu do larw kontrolnych za-
obserwowano dwukrotnie wigksza akumulacj¢ kropel lipidowych w oenocytach
mutantow Bmm w warunkach dostepnosci pokarmu i czterokrotnie mniej lipidow
w oenocytach z nadekspresjg Lsd-2 podczas gltodzenia. Natomiast dtugotermino-
we analizy gtodzonych owadoéw wykazaty krotsza zywotno$¢ mutantow z nadeks-
presja Bmm, co mozna przypisa¢ szybszemu zuzywaniu lipidow z ich ciata thusz-
czowego. Opisane powyzej badania in vivo wykazaty bezposredni wptyw Bmm
i Lsd-2 na homeostaze lipidow u larw Drosophila [10].
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SYNTEZA WEGLOWODOROW

Lipidy w epikutikuli sg niezbedne do zachowania bilansu wodnego, ochrony przed
patogenami i stresem §rodowiskowym, a niektore z nich stanowig sygnaly w postaci
feromondw. Weglowodory reprezentowane przez alkany i alkeny sg gtownymi lipi-
dami kutikularnymi, a ich wlasciwosci hydrofobowe przyczyniaja si¢ znaczaco do
retencji wody i utrzymania odpowiedniego bilansu wodnego u owadow [14].

Duza czgé¢ weglowodorow jest kierowana na zewnatrz kutikuli. Jest to mozliwe
dzigki usytuowaniu oenocytéw w hemocelu, skad poprzez hemolimfe sg transporto-
wane do epidermy i ostatecznie do epikutikuli. Taka droga przemian, w ktorg zaanga-
zowane sg wystepujace w hemolimfie lipoforyny o duzej gestosci (ang. high-density
lipophorin, HDLp), zostala opisana u wielu gatunkéw owaddw. Produkowane przez
oenocyty weglowodory sa via hemolimfe dostarczane do powlok wszystkich czgsci
ciala rowniez tych, ktore ich nie syntetyzuja, jak glowy, odnézy i skrzydet [14].

Synteza weglowodoréw przez oenocyty zalezy od wieku owadow [22].
W przypadku robotnic pszczoty miodnej (Apis mellifera) wykazano, wraz z ich
wiekiem, wzrost w oenocytach nasyconych weglowodoréw C25, C27 oraz C33.
Dodatkowo w nowo zsyntetyzowanym wosku znaleziono weglowodory i kwasy
thuszczowe, odpowiadajace tym z izolowanych oenocytow, co sugeruje, ze oeno-
cyty sg zrodtem weglowodorow dla komponentow kutikularnych [22].

W celu szerszego poznania metabolizmu w oenocytach przeprowadzone zo-
staly badania z uzyciem znakowanych czasteczek [12, 13, 47, 53]. Wykazano, ze
u samic muchy Glossina austeni iniekowana H3-tyrozyna i -leucyna sg wilacza-
ne w przemiany metaboliczne w oenocytach, a proces ten jest zalezny od wieku
i jest najwyzszy podczas okresu linieniowego [53]. W do§wiadczeniach z wyko-
rzystaniem piatego stadium nimfy Schistocerca gregaria wykryto, ze oenocyty po
aplikacji "*C-octanu syntetyzuja i wydzielaja weglowodory, gtownie lipidy kuti-
kularne i kilka innych lipidow o nieznanej naturze [12, 13]. Obserwowano takze
inkorporacj¢ znakowanego (*C)-cholesterolu w obrebie oenocytow ciata thusz-
czowego izolowanego odwloka larw Musca domestica, co sugerowato , ze te ko-
morki odgrywaja gldowna role w metabolizmie i/lub magazynowaniu steroli i by¢
moze biorg udzial w biosyntezie egdyzonu [52]. Podobnie zdolnos¢ oenocytow
do syntezy hormonu sterydowego egdyzonu sugerowat Romer [47] w badaniach
przeprowadzonych na larwach chrzaszcza Tenebrio molitor.

MODULOWANIE ZACHOWAN GODOWYCH

W doswiadczeniach przeprowadzonych na D. melanogaster wykazano bez-
posredni udziat oenocytow w modulowaniu zachowan godowych u dorostych
muszek, co jest mozliwe dzigki biosyntezie przez te komorki weglowodorow.
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Potwierdzity to doswiadczenia, ktore wykazaly ekspresje genu desaturazyl (de-
satl). Gen ten koduje enzym zaangazowany w synteze weglowodorow w oeno-
cytach D. melanogaster [6]. W innej pracy wykazano, ze genetyczna feminizacja
oenocytéw powoduje produkcje zenskich weglowodoréw przez samce much [15].
Weglowodory kutikularne sg uzywane przez owady do odrdzniania osobnikow
tego samego gatunku od innych. Badania przeprowadzone przez Billeter i wsp.
[6] dostarczyty bezposrednich dowoddéw wskazujacych, ze pojedynczy zwigzek
jest uzywany do komunikowania przynalezno$ci ptciowej samic D. melanoga-
ster 1 wyznaczania izolacyjnej bariery reprodukcyjnej pomiedzy D. melanogaster
i pokrewnymi gatunkami. Usunigcie oenocytow dorostym samcom przez induk-
cje ekspresji proapoptotycznego genu hind sugeruje, ze pozbawione oenocytow
samce (oe’) wykazujg normalne zachowania godowe w kierunku samic typu dzi-
kiego, ale w pewnym sensie mniej intensywne niz samce kontrolne. Jednak sa-
mice typu dzikiego sa mniej otwarte na samce oe niz na samce kontrolne. Usu-
nigcie oenocytéw indukuje nienaturalne zachowania u samcéw, ktore maja petne
wigoru zachowania godowe wobec siebie nawzajem [15]. Zaskakujace, ze samice
oe, tzn. pozbawione weglowodoréw sa mniej atrakcyjne dla dzikich samcow niz
te z normalnym profilem weglowodorow, co sugeruje, ze weglowodory u samic
dziatajg spowalniajgco na proby godowe samcow. Billeter i wsp. [6] badali takze
zachowania samcow innych gatunkow w kierunku D. melanogaster. Wykazaty
one, ze samce innych gatunkow Drosphila (takich jak D. simulans, D. yakuba i D.
erecta) sa zaangazowane w zachowania godowe samic oe D. melanogaster, ale
wykazuja ograniczone zachowania godowe lub nie wykazuja ich wcale w kierun-
ku grupy kontrolnej. Dane te wskazuja, ze oenocyty i ich wegglowodorowe pro-
dukty sg waznymi sktadnikami izolacyjnej bariery reprodukcyjnej [6].

Synteza feromonow u osobnikow dorostych D. melanogaster jest rezultatem
aktywnosci desaturazy ulegajacej ekspresji gtdéwnie w oenocytach. Wicker-Thom-
as 1 wsp. [55] wykorzystujac RNAi do nokautu genu desat! w oenocytach wyka-
zali obnizenie nienasyconych weglowodoréw do 96% u dorostych samcow i do
78% u samic. Inaktywacja specyficznego dla samic genu desatF (odpowiedzial-
nego za formowanie dienow) skutkowata gwattowng urata feromonow (98%) po-
laczong z dwukrotnym wzrostem ilosci monoenow [36, 55].

Wiasciwa selekcja seksualna lub osobnicza atrakcyjnos$¢ seksualna jest wa-
runkiem sukcesu reprodukcyjnego danego gatunku. Lin i wsp. [29] wykazali, ze
mtode samce much D. melanogaster przejawiaja wrodzone preferencje godowe
w stosunku do samic, ktore byly hodowane na diecie z duzg zawarto$cia droz-
dzy 1 maja wigkszg mase ciata oraz ptodnos¢, ale zredukowang aktywnos¢ loko-
motoryczng i skrocong dtugos¢ zycia. Samce much rozroéznialy wsrod samic te,
ktorych dieta zawierata rézne st¢zenia drozdzy — 1, 5 lub 20% — nie uzywajac
przy tym percepcji wzrokowej czy wechowej, lecz smakowa. Samice much, ktore
hodowano na diecie wysoko drozdzowej wykazywaty podwyzszony poziom eks-
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presji dilps (ang. Drosophila insulin-like peptides). Mutacje w dilp 2, 3 lub 5 oraz
zaktocenia w genach specyficznych dla receptora insulinowego w oenocytach
znosily preferencje samcoéw w stosunku do samic na diecie wysoko drozdzowe;j.
Co wigcej, badania te wykazaly, ze zaburzona sygnalizacja dilp moze u samic
much zmienia¢ profil ekspresji niektorych weglowodorow kutikuli, a inhibicja
enzymoOw zaangazowanych w biosynteze¢ weglowodorow (elongazy F) w oenocy-
tach eliminuje zachowania godowe samcow. Mozna wiec stwierdzi¢ wystgpowa-
nie zalezno$ci fizjologicznej pomiedzy potencjatem reprodukcyjnym samic i ich
atrakcyjnoscig seksualng a dieta, na ktorej sg hodowane [16, 29].

BIOSYNTEZA HEMOPROTEIN I ODPORNOSC NA INSEKTYCYDY

W oenocytach embrionéw D. melanogaster wykazano ekspresje enzymu —
syntazy kwasu deltaaminolewulinowego (ALAS) zaangazowanego w anabolizm
porfiryn, co sugeruje role tych komorek w biosyntezie hemoprotein [49]. Martins
i wsp. [37] w przeprowadzonych badaniach transkryptomu oenocytéow izolowa-
nych z poczwarek 4. egypti dowiedli, ze 8% transkryptow w tych komoérkach ko-
dowato hemoproteiny cytochromu P450. Enzym ten bierze udziat w metabolizmie
roznych czasteczek, takich jak sterole, hormony steroidowe, ksenobiotyki, kwa-
sy tluszczowe, eikozanoidy, a takze petni wazne funkcje w szerokim spektrum
procesow fizjologicznych zwigzanych ze wzrostem i rozwojem czy zerowaniem
do opornosci na pestycydy i tolerancj¢ na toksyny roslinne [36, 37]. Cytochrom
P450 podlegajacy ekspresji w oenocytach prawdopodobnie bierze udzial w meta-
bolizmie steroiddéw, co wczesdniej juz sugerowali Romer i wsp. [48], ktorzy wy-
kazali, ze izolowane w warunkach in vitro oenocyty larw 7. molitor syntetyzuja
a- i B-egdyzon z prekursora '“C-cholesterolu.

Dodatkowo, Martins i wsp. [37] wykazali, ze okolo czterech procent tran-
skryptow w oenocytach poczwarek komara A. egypti kodowato inne typy biatek
detoksyfikacyjnych, takich jak dehydrogenaze alkoholowa, katalaze i reduktaze
NADPH cytochromu P450 (CPR). U dorostych osobnikéw komara Anopheles
gambiae oenocyty sg jednym z gtownych miejsc metabolizmu ksenobiotykow
[32]. Zaréwno u komara A. gambiae i muchy D. melanogaster oenocyty wykazy-
waty wysoki poziom reduktazy NADPH cytochromu P450, ktora jest niezbedna
dla aktywnos$ci cytochromow P450 zaangazowanych w metaboliczng opornosé
na insektycydy, a nokaut CPR w oenocytach za posrednictwem RNAi prowadzit
do zwickszenia wrazliwosci owadow na permetryne [32]. W oenocytach komara
A. egypti ulegaja ekspresji 23 transkrypty, ktore koduja biatka metabolizujace li-
pidy, takie jak syntaze kwasow tluszczowych (FAS), elongaze i dehydrogenaze
estradiolu. Enzymy te biorg udzial w syntezie weglowodorow powtoki ciata, ta-
kich jak dlugotancuchowych kwaséw ttuszczowych oraz w syntezie feromonow
[36, 37]. Wyniki badan przeprowadzonych na 4. egypti potwierdzity wczesniejsze
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obserwacje Fan i wsp. [14], ktorzy wykazali, ze oenocyty sg odpowiedzialne za
synteze weglowodorow u karaczana B. germanica. Co ciekawe, niewielka frakcja
transkryptow (1.9%) kodujacych u 4. egypti, takie biatka jak lizozymy i proteazy
serynowe, ktore prawdopodobnie uczestniczag w mechanizmie wrodzonej odpo-
wiedzi immunologicznej, bierze udzial w oenocytowej odpornosci owadow.

ZABEZPIECZENIE PRZED UTRATA WODY

Badania przeprowadzone przez Yu i wsp. [57] na szaranczy wedrownej Locu-
sta migratoria pozwolily na zidentyfikowanie specyficznego dla oenocytow genu
LmCYP4G102 cytochromu P450. Autorzy Ci zauwazyli, ze zahamowanie ekspresji
tego genu przez zastosowanie interferencji RNA (RNAi) prowadzito do szybkiej
utraty masy ciala oraz $miertelnosci spowodowanej odwodnieniem nimf. U larw
iniekowanych dsLmCYP4G102 wystapit znaczny spadek ilosci weglowodorow ku-
tikularnych, ktoére stanowia nieprzemakalng barier¢. Dodatkowo kutikula utracita
swoja odpornos¢ na stres mechaniczny oraz byta krucha itatwo deformowalna.
Wyniki te sugerowaly, ze specyficzny dla oenocytow gen LmCYP4G102 odgrywa
kluczowg role w syntezie weglowodordéw kutikularnych, ktore sg istotne dla impre-
gnacji kutikuli i jej stabilno$ci mechanicznej u L. migratoria [57].

Ponadto w genomie Drosophila wykryto gen HNF'4 biatka dHNF4 (ang. Dro-
sophila hepatocyte nuclear factor 4) — ortolog ssaczego hepatocytowego czynni-
ka jadrowego 4a (HNF4 o) odgrywajacy wazng role w metabolizmie lipidowym
[21]. Mutanty dHNF4 normalnie przechodzg przez embriogenezg, rozwoj larwal-
ny i metamorfoze, jednak wigkszo$¢ osobnikoéw ginie po wyjsciu ze stadium po-
czwarki, a pozostate w pierwszych dniach zycia stadium dorostego. Stwierdzono
przy tym, ze wezesna $Smiertelno$¢ imago moze by¢ czesciowo zmniejszona jesli
mutanty dHNF4 sa hodowane na diecie nisko wgglowodanowe;j [3]. Storelli i wsp.
[51] wykazali, ze gen dHNF4 w poczatkowym stadium imago jest odpowiedzialny
za kluczowe zmiany w metabolizmie lipidowym w oenocytach. Stwierdzono, ze
zapasy thuszczu sg zuzywane krotko po metamorfozie, lecz w niewielkim stopniu
wplywa to na metabolizm energetyczny, bowiem Drosophila HNF4 na poczatku
zycia imago kieruje w oenocytach przeksztatceniem wolnych kwasow ttuszczo-
wych do bardzo dtugotancuchowych kwasow ttuszczowych (ang. very long cha-
in fatty acids, VLCFA) i weglowodorow, co zabezpiecza zwierzeta przed utratg
wody i pozwala na zachowanie prawidtowego bilansu wodnego. To przetaczenie
rozwojowe w metabolizmie lipidéw u Drosophila promuje zywotno$¢ i odpor-
nos$¢ na desykacje¢ u dorostych osobnikow, co w dalszej konsekwencji wptywa
na homeostaze glukozy, w tym hamowanie toksycznos$ci cukréw pochodzacych
z diety. Badania te wykazaly, ze dHNF4 wystepujacy w oenocytach jest regula-
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torem statusu metabolicznego imago. Podobnie w mysich hepatocytach HNF4a
jest niezbedny do ekspresji elongazy kwasow tluszczowych, ktora przyczynia sig
do nieprzemakalnosci epidermy, co sugeruje, ze ta droga jest konserwatywna
w procesie ewolucji [51].

Synteza kwasow tluszczowych (ang. fatty acids, FA) wymaga karboksyla-
zy acetylo koenzymu A (ang. acetylo-CoA, ACC) do produkcji malonylo-CoA,
ktory jest nastepnie wykorzystywany do produkcji dtugotancuchowych kwaséw
thuszczowych przy uzyciu syntazy kwasow ttuszczowych oraz bardzo dtugotan-
cuchowych kwasow ttuszczowych przy uzyciu kompleksu wieloenzymatycznego.
Zaktocenia aktywnosci ACC w oenocytach, indukowane poprzez interferencje
RNA, tak samo jak usuni¢cie oenocytow, prowadzily do $miertelnosci larw D.
melanogaster. Spowodowane to byto brakiem wodoszczelnosci przetchlinek, kto-
re kontroluja wejscie powietrza do tchawek. Powstanie wadliwych przetchlinek,
byto powodowane zaktéceniami w syntezie VLCFA w obrebie oenocytow. Wodo-
szczelnos¢ systemu oddechowego jest kwestig uniwersalng w przypadku zwierzat
oddychajacych tlenem. U Drosophila ten proces jest kontrolowany przez VLCFA
produkowane w obrebie oenocytow [41].

ROZNICOWANIE NEURONOW

Semaforyny obejmuja obszerng rodzin¢ biatek, ktore odgrywaja kluczowa
rolg w kierowaniu wzrostu aksondw (ang. axon pathfinding, axon guidance) za-
rowno u kregowcow, jak i bezkregowcoOw [44]. Jest to jedna z lepiej poznanych
klasa czasteczek kierujacych aksonogeneza. Wcigz jeszcze wiele mechanizméw
molekularnych i komoérkowych lezacych u podstawy oddzialywania semaforyn
na wzrost aksonéw w okresie embriogenezy pozostaje niejasnych.

Bates i Whitington [4] wykazali, ze semaforyny i ich receptory pleksyny pod-
czas embriogenezy Drosophila przyczyniaja si¢ do kierowania wzrostem akso-
néw czuciowych od najwczesniejszych stadiow ich odrostow. Wyniki tych badan
wskazuja na funkcje oenocytow larwalnych Drosophila w kierowaniu wzrostem
aksonu. Komorki te sa zrodlem wydzielanej semaforyny Sema2a. Autorzy Ci uzy-
wajac dobrze zbadanego rozwijajacego si¢ systemu sensorycznego w embrionach
Drosophila wykazali, ze biatka Sema2a ulegaty ekspresji w oenocytach larwal-
nych, natomiast usunigcie oenocytow powodowato defekty i fenotyp podobny
do mutantow semaZa, ktore charakteryzowaly si¢ nieprawidtowa projekcjg akso-
néw do centralnego uktadu nerwowego. Sema2a wydzielane z oenocytow dziata-
ja przy tym w sposob wysoce zlokalizowany, gdyz ttumia wydtuzanie aksonow
z neurondw sensorycznych ciata komorki, ale tylko w regionach bezposredniego
kontaktu z oenocytami [4].
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OENOCYTY MODELAMI DO BADAN BIOMEDYCZNYCH

NIEALKOHOLOWA STLUSZCZENIOWA CHOROBA WATROBY

Choroby watroby prowadzg co roku do wielu zgonow [7]. Niealkoholowa
stluszczeniowa choroba watroby (ang. nonalcoholic fatty liver disease, NAFLD)
jest najbardziej powszechna choroba watroby dotykajacg 75 do 100 milionow
0s6b w USA [45]. Poniewaz koszty ogdlne zwigzane z leczeniem tej choroby wa-
troby sg ogromne, wazne jest wyjasnienie podstawowych mechanizmow, ktore
ja powoduja. Mozna to osiggna¢ dzigki zastosowaniu organizmow modelowych.
Watroba cztowieka petni wiele funkcji metabolicznych, wiaczajac w to detoksy-
kacje metabolitow, synteze biatek oraz metabolitow niezbednych w procesie tra-
wienia, a takze utrzymywanie poziomu glukozy we krwi. Te funkcje sa przepro-
wadzane przez wysoce wyspecjalizowane komorki — hepatocyty. Aby regulowaé
wykorzystanie ttuszczu podczas okresu gltodu, w adipocytach (komodrkach tkanki
thuszczowej) nastepuje rozpad lipidow do kwasow thuszczowych przy udziale lipazy
triglicerydowej adipocytow (ang. adipose triglyceride lipase, ATGL). Kwasy thusz-
czowe sg uwalniane do krwiobiegu, wychwytywane przez watrobe i przetwarzane
przez hepatocyty. Podczas wydluzonego okresu gtodu hepatocyty syntetyzuja roz-
puszczalne w wodzie ciata ketonowe z kwasow ttuszczowych, ktére sg nastgpnie
uwalniane do krwiobiegu jako zrodto energii dla innych tkanek [17].

Podobnie gtodzone larwy much Drosophila uwalniajg lipidy z ciata ttuszczo-
wego, ktore sg wychwytywane przez oenocyty [9]. Wczesniej uwazano, ze ciato
thuszczowe jest funkcjonalnym homologiem watroby cztowieka. Jednak dalsze
badania wykazaty, ze oenocyty owadow sa bardziej podobne do hepatocytow niz
cialo thuszczowe, bazujac na ich odpowiedzi na stres gtodu. Co wigcej, w oenocy-
tach wykazano ekspresje 22 genow, ktore sg homologami ludzkich genow zaanga-
zowanych w metabolizm lipidow w hepatocytach. Podsumowujac, ostatnie dane
wskazuja, ze ciato thuszczowe i oenocyty u owadéw sa funkcjonalnymi homolo-
gami tkanki tluszczowej 1 watroby ssakow [54].

STARZENIE I STRES

Analizy oparte na profilowaniu rybosomoéw pozwolity na identyfikacje wielu
genow 1 drdg przemian, ktore sa wspolne dla oenocytow owadow oraz hepato-
cytow ssakow i wykazaly tym samym na podobienstwa pomiedzy tymi dwiema
tkankami. Wiele ze zidentyfikowanych genow ulega zmianom podczas starzenia
si¢ organizmu oraz stresu oksydacyjnego. Analizy translatomu dostarczyty istot-
nych danych genomowych, ktére moga nastgpnie postuzy¢ do dalszych badan
obejmujacych funkcje oenocytow i ich role w metabolizmie lipidéw, odpowiedzi
na stres oraz regulacji procesu starzenia [23].
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Stres oksydacyjny, ktory jest powszechnie obserwowany w starzejacych sie¢
tkankach, charakteryzuje si¢ zmianami poziomu reaktywnych form tlenu (RFT).
W oenocytach imago D. melanogaster zanotowano znaczacy wzrost poziomu
RFT poréwnujac osobniki 30-dniowe w stosunku do mtodych 10-dniowych. Za-
obserwowano rowniez powigkszenie komorek oraz jader komérkowych w starze-
jacych si¢ oenocytach [23].

Analizy zréznicowanej ekspresji gendw (ang. differential gene expression,
DGE) pozwolily na zidentyfikowanie 3324 genoéw u Drosophila, ktore ulegatly
zroznicowanej ekspresji podczas starzenia (1092 geny z nadekspresja i 2232 z ob-
nizong ekspresja). Geny, ktore ulegaly podwyzszonej ekspresji zarowno w przy-
padku procesow zwigzanych ze starzeniem, jak i stresem oksydacyjnym wywo-
tanym przez parakwat, byly zaangazowane w metabolizm i rekombinacje DNA,
natomiast wspolne geny z obnizona ekspresjg byly powiazane z odpowiedzig
obronng oraz elongacja kwasow ttuszczowych [23].

Analiza wzbogacenia grupy genoéw (ang. gene set envichment analysis, GSEA)
skojarzona z obszerng kolekcjg z bazy danych KEGG (Kyoto Encyclopedia of
Genes and Genomes) ujawnily kluczowe drogi przemian, w ktoére zaangazowane
sg geny ulegajace nadekspresji lub obnizonej ekspresji w starzejacych si¢ oeno-
cytach. Drogi przemian, w ktorych obserwowano zmieniong ekspresje genow, to
miedzy innymi: metabolizm ksenobiotykdéw, peroksysomy, proteasomy, metabo-
lizm cial ketonowych i synteza nienasyconych kwasow tluszczowych. Co wigcej,
w oenocytach obserwowano wysoka ekspresje genéw zaangazowanych w proce-
sy podobne do tych zachodzacych w watrobie, np. zwigzanych z ketogeneza [23].

Podsumowujgc mozna stwierdzi¢, ze analiza translatomu oenocytéw moze
znaczgco przyczynic si¢ do naszego zrozumienia biologii samych oenocytow, jak
rowniez blizszego poznania molekularnych mechanizméw odpowiedzialnych za
regulacj¢ procesu starzenia oraz odpowiedzi na stres u ludzi.

DLUGOWIECZNOSC

Gen Indy (,,I'm not dead yet” — ,,Jeszcze nie umartem”) powiazany z dtugowiecz-
nos$cia zostal zidentyfikowany u D. melanogaster w oenocytach, komoérkach ciata
thuszczowego 1 jelita srodkowego. Mutacje w tym genie powodowaly wydtuzenie
sredniej dlugosci zycia dorostych osobnikéw bez utraty ptodnosci czy aktywnosci
fizycznej [26]. Obnizenie poziomu biatka INDY potwierdzone za pomocg immuno-
cytochemii in situ w ciele thuszczowym, oenocytach i komorkach jelita srodkowego
osobnikow z mutacjg w genie /ndy potwierdzity hipoteze, Ze spadek aktywnosci biat-
ka INDY jest zwigzany z wydluzeniem dtugosci zycia. Efekt mutacji w genie /ndy po-
wodujacy wydtuzenie okresu zycia jest prawdopodobnie wynikiem zmiany w bilansie
energetycznym spowodowanym przez zredukowanie transportu waznych sktadnikow
pokarmowych w tkankach krytycznych dla metabolizmu posredniego [26, 46].
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Poziom ekspresji genu katalazy — jednego z kluczowych enzymow antyoksy-
dacyjnych w metabolizmie wolnych rodnikow tlenowych — zostal zbadany mie-
dzy innymi w oenocytach D. melanogaster. Badania wykazaty wzrost poziomu
ekspresji tego genu wraz z wiekiem, rozpoczynajac od stadium embrionalnego az
do stadium osobnika dorostego [25].

Kolejny gen powigzany z dlugowiecznoscia D. melanogaster zostal zbada-
ny przez zesp6t Radyuk i wsp. [43]. Autorzy przeprowadzili analiz¢ funkcjonal-
ng peroksyredoksyny 5 (ang. Drosophila peroxyredoxin 5, dPrx5), ktora nalezy
do rodziny szesciu biatek — peroksyredoksyn — znalezionych zarowno u ssakow,
drozdzy, jak i Drosophila. Peroksyredoksyna 5 posiada aktywno$¢ zarowno pero-
ksydazy, jak i reduktazy. Jej podstawowa funkcja jest aktywnos$¢ antyoksydacyj-
na i udziat w regulacji oksydoredukcyjnej. Nadekspresja dPrx5 u much powoduje
wzrost odporno$ci na stres oksydacyjny i wydtuza dtugo$¢ zycia nawet do 30%
w stosunku do kontroli.

Podczas rozwoju owada obserwowano wspotzalezno$¢ poziomu dPrx5 oraz
egdyzonu, co sugeruje wzajemna korelacj¢ pomiedzy ekspresja egdysteroidow
i dPrx5. Komorkami, ktore posrednicza w syntezie egdysteroidow sa oenocyty,
co potwierdzono w doswiadczeniach przeprowadzonych na mutantach pozbawio-
nych dPrx5 (dprx5-/-), u ktérych w tych komorkach obserwowano wysoka wraz-
liwos$¢ na apoptoze. Znaczenie dPrx5 bylo rowniez potwierdzone przez uzyskanie
$miertelnych fenotypow potomstwa pochodzacego od mutantéw dprx5-/-. Swiad-
czy to o mozliwej roli dPrx5 w posredniczeniu w szlaku sygnatowym egdyzonu
podczas rozwoju owada oraz sugeruje regulacje produkcji reaktywnych form tle-
nu i procesu apoptozy w kontekscie hormonalnych drég przemian [43].

WNIOSKI I PERSPEKTYWY

Zamierzeniem niniejszego przegladu bylo dostarczenie czytelnikowi najnow-
szej wiedzy odnosnie funkcji fizjologicznych oenocytow oraz mozliwosci apli-
kacji wynikow z zastosowaniem tych komorek przez naszkicowanie niektorych
kluczowych odkry¢ powigzanych z lokalizacja oenocytdéw wewnatrz ciata owada,
biochemig i ekspresja gendw. Uzycie zaawansowanych narzedzi molekularnych
pozwolito wykaza¢, ze oenocyty owadow odgrywaja szersza role w metabolizmie
owadow niz tylko w przemianach zwigzanych z przetwarzaniem lipidow. Identy-
fikacja biatek (lub transkryptow) ulegajacych ekspresji w oenocytach wykazata,
ze te komorki takze biorg udziat w detoksykacji. Jednak, niewiele jeszcze wia-
domo o roli roznych populacji oenocytow podczas rozwoju post-embrionalnego,
lacznie ze stadiami larwalnymi i imaginalnym. Badania genetyczne z zastosowa-
niem larwalnych oenocytow D. melanogaster wykazaty, ze te komorki moga by¢
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uwazane za analogi funkcjonalne hepatocytow ssaczych [20]. Z drugiej strony,
u dorostych muszek owocowych, oenocyty odgrywaja kluczowg role w zachowa-
niach godowych w zwiazku z uruchamiang synteza weglowodorow [6, 15].

Wiele pytan dotyczacych oenocytow pozostaje wciaz bez odpowiedzi. Przy-
ktadowo: czy oenocyty wydzielaja substancje, ktore dziataja bezposrednio na
ciato thuszczowe hamujac mobilizacje lipidow i tworzac tym samym sprzezenie
zwrotne ujemne? Dalsze badania oenocytow moga przyczyni¢ si¢ do lepszego
zrozumienia czynnikéw, ktore prowadza do chordb watroby, w tym sttuszczenia
watroby [1, 5]. Obiecujace wydaje si¢ rOwniez zastosowanie kultur komorkowych
oenocytow, co zapoczatkowali Martins i wsp. [35] do dalszych badan skupionych
wokoét metabolizmu, ekspresji gendw i biatek zwigzanych z chorobami i schorze-
niami dotykajacymi ludzi oraz do prac nad identyfikacjg innych potencjalnych
funkcji tych komorek, ktore okazuja sie niezbedne do zycia u owadow.
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Artykul zostanie sfinansowany z dotacji dla mtodych naukowcow przyzna-
nej przez Dziekana Wydziatu Biologii UAM w Poznaniu dla Zaktadu Fizjologii
i Biologii Rozwoju Zwierzat.

LITERATURA

[1]  ArqQuier N, LeopoLD P. Fly foie gras: modeling fatty liver in Drosophila. Cell Metab 2007; 5: 83-85.

[2] BaraBanipou V, KaAMPOURAKI A, MACLEAN M, BLomQuisT GJ, TITTIGER C, JUAREZ MP, MUJAILO-
vsKY SJ, CHALEPAKIS G, ANTHOUSI A, LYyND A, ANTOINE S, HEMINGWAY J, RANsON H, Lycert GJ,
VonTas J. Cytochrome P450 associated with insecticide resistance catalyzes cuticular hydrocarbon
production in Anopheles gambiae. Proc Natl Acad Sci U S A 2016; 113: 9268-9273.

[3] Barry WE, THUMMEL CS. The Drosophila HNF4 nuclear receptor promotes glucose-stimulated insu-
lin secretion and mitochondrial function in adults. Elife 2016; 5.

[4] Bares KE, WHITINGTON PM. Semaphorin 2a secreted by oenocytes signals through plexin B and
plexin A to guide sensory axons in the Drosophila embryo. Dev Biol 2007; 302: 522-535.

[5] BuarucHA KN. The epicurean fly: using Drosophila melanogaster to study metabolism. Pediatr Res
2009; 65: 132-137.

[6] BILLETER JC, ATALLAH J, KrRUPP JJ, MILLAR JG, LEVINE JD. Specialized cells tag sexual and species
identity in Drosophila melanogaster. Nature 2009; 461: 987-991.

[71  ByassP. The global burden of liver disease: a challenge for methods and for public health. BMC Med
2014; 12: 159.

[8] CuapmaN RF, Stmpson SJ, DouGLas AE. The insects: structure and function, Fifth edition / ed.; New
York: Cambridge University Press, 2013;pp. xxxi, 929 pages.

[91  Cuarterig D, Katewa SD, Q1Y, JAcksoN SA, Kapranr P, Jasper H. Control of metabolic adapta-
tion to fasting by dILP6-induced insulin signaling in Drosophila oenocytes. Proc Natl Acad Sci U S
A2014; 111: 17959-17964.



346

[10]

(1]

[12]
[13]

[14]

[15]

[16]

[17]

[18]

[19]

[20]

(21]

[22]
(23]
[24]
[25]

[26]

[27]
(28]
[29]
(30]
[31]

(32]

M. SZYMCZAK, G. ROSINSKI

CHIEN CH, CHEN WW, WU JT, CHANG TC. Investigation of lipid homeostasis in living Drosophila by
coherent anti-Stokes Raman scattering microscopy. J Biomed Opt 2012; 17: 126001.

CrLArRk MK, Danm PA. Phenobarbital-induced, membrane-like scrolls in the oenocytes of Musca do-
mestica Linnaeus. J Cell Biol 1973; 56: 870-875.

DieHL PA. Paraffin synthesis in oenocytes of desert locust Nature 1973; 244 468-470.

DienL PA. Synthesis and release of hydrocarbons by oenocytes of desert locust Schistocerca gregaria.
Journal of Insect Physiology 1975; 21: 1237-1246.

FAN'Y, ZUrek L, DYkSTRA MJ, ScHAL C. Hydrocarbon synthesis by enzymatically dissociated oeno-
cytes of the abdominal integument of the german cockroach Blattella germanica. Naturwissenscha-

ften 2003; 90: 121-126.

FERVEUR JF, SAVARIT F, O’KANE CJ, SUREAU G, GREENSPAN RJ, JALLON JM. Genetic feminization of
pheromones and its behavioral consequences in Drosophila males. Science 1997; 276: 1555-1558.
GORTER JA, JAGADEESH S, GAHR C, BooNEkAMP JJ, LEVINE JD, BILLETER JC. The nutritional and
hedonic value of food modulate sexual receptivity in Drosophila melanogaster females. Sci Rep 2016;
6: 19441.

GREEN CJ, PRAMFALK C, MORTEN KJ, HopsoN L. From whole body to cellular models of hepatic
triglyceride metabolism: man has got to know his limitations. Am J Physiol Endocrinol Metab 2015,
308: E1-20.

GRONKE S, BELLER M, FELLERT S, RAMAKRISHNAN H, JACKLE H, KUHNLEIN RP. Control of fat storage
by a Drosophila PAT domain protein. Curr Biol 2003; 13: 603-606.

GRONKE S, MILDNER A, FELLERT S, TENNAGELS N, PETRY S, MULLER G, JACKLE H, KUHNLEIN RP.
Brummer lipase is an evolutionary conserved fat storage regulator in Drosophila. Cell Metab 2005;
1: 323-330.

GUTIERREZ E, WIGGINS D, FIELDING B, GouLD AP. Specialized hepatocyte-like cells regulate Droso-
phila lipid metabolism. Nature 2007; 445: 275-280.

Haynurst GP, LEe YH, LaMmBERT G, WARD JM, GonzaLiz FJ. Hepatocyte nuclear factor 4alpha
(nuclear receptor 2A1) is essential for maintenance of hepatic gene expression and lipid homeostasis.
Mol Cell Biol 2001; 21: 1393-1403.

HepBURN HR, BERNARD RTF, DavipsoN BC, MULLER WJ, LLoyD P, KURSTJENS SP, VINCENT SL.
Synthesis and secretion of beeswax in honeybees. Apidologie 1991; 22: 21-36.

Huana K, CHEN W, ZHu F, L1 PW, Karan1 P, Bar H. RiboTag translatomic profiling of Drosophila
oenocytes under aging and induced oxidative stress. BMC Genomics 2019; 20: 50.

JeprzEJIOWSKA 1. Lipids Droplets: A new insight into structure, biogenesis and functions. Post Biol
Kom 2010; 37: 641-655.

KricHko VI, Rapyuk SN, Orr WC. Profiling catalase gene expression in Drosophila melanogaster
during development and aging. Arch Insect Biochem Physiol 2004; 56: 34-50.

KNAUF F, ROGINA B, JIANG Z, ARONSON PS, HELFAND SL. Functional characterization and immunolo-
calization of the transporter encoded by the life-extending gene Indy. Proc Natl Acad Sci U S A 2002;
99: 14315-14319.

Korczynski J, Kusiak K, WeEGLowska E. Obserwujgc tanczace molekuly — mikroskopia CARS.
Post Bioch 2017; 63: 44-52.

KozuevNIKOV GAA. [Uber den Fettkorper und die Oenocyten der Honigbiene (4pis mellifera L.)].
Zoologischer Anzeiger 1900; 23: 337-353.

Lin WS, YEH SR, FaN SZ, CHEN LY, YEN JH, Fu TF, Wu MS, WANG PY. Insulin signaling in female
Drosophila links diet and sexual attractiveness. FASEB J 2018; 32: 3870-3877.

Locke M. The ultrastructure of the oenocytes in the molt/intermolt cycle of an insect. Tissue Cell
1969; 1: 103-154.

Lockey KH. Lipids of the insect cuticle: origin, composition and function. Comp Biochem Phys B
1988; 89: 595-645.

Lycert GJ, MCLAUGHLIN LA, RaNsoN H, HEMINGWAY J, Karatos FC, Loukgris TG, PAINE MIJI.
Anopheles gambiae P450 reductase is highly expressed in oenocytes and in vivo knockdown increases
permethrin susceptibility. Insect Molecular Biology 2006; 15: 321-327.



[33]

[34]

[35]

[36]
[37]
[38]
[39]
[40]

[41]

[42]

[43]

[44]
[45]
[46]
[47]
[48]

[49]

[50]
[51]
[52]
[53]
[54]

[55]

FUNKCIJE FIZJOLOGICZNE OENOCYTOW OWADOW 347

MakkI R, CINNaMON E, GouLp AP. The development and functions of oenocytes. Annu Rev Entomol
2014; 59: 405-425.
MARRIEL NB, ToME HVV, GUEDES RCN, MARTINS GF. Deltamethrin-mediated survival, behavior, and
oenocyte morphology of insecticide-susceptible and resistant yellow fever mosquitos (4edes aegypti).
Acta Tropica 2016; 158: 88-96.
MARTINS GF, GUEDES BA, Siva LM, SERRAO JE, FORTES-Dias CL, RAMALHO-ORTIGAO JM, PIMENTA
PF. Isolation, primary culture and morphological characterization of oenocytes from Aedes aegypti
pupae. Tissue Cell 2011; 43: 83-90.
MARTINS GF, RAMALHO-ORTIGAO JM. Oenocytes in insects. Isj-Invert Surviv J 2012; 9: 139-152.
MARTINS GF, RAMALHO-ORTIGAO JM, LoBo NF, SEVERSON DW, MCDOWELL MA, PIMENTA PF. Insi-
ghts into the transcriptome of oenocytes from Aedes aegypti pupae. Mem Inst Oswaldo Cruz 2011;
106: 308-315.

MEEX RCR, WATT MJ. Hepatokines: linking nonalcoholic fatty liver disease and insulin resistance.
Nat Rev Endocrinol 2017; 13: 509-520.
Nartion JL. Insect physiology and biochemistry, Third edition. ed.; Boca Raton: CRC Press, Taylor &
Francis Group, 2016;pp. xxi, 644 pages.
OIKE Y, Aka0 M, KuBota Y, Supa T. Angiopoietin-like proteins: potential new targets for metabolic
syndrome therapy. Trends Mol Med 2005; 11: 473-479.
Parvy JP, NaraL L, RuBIN T, POIDEVIN M, PERRIN L, WICKER-THOMAS C, MONTAGNE J. Drosophila
melanogaster Acetyl-CoA-carboxylase sustains a fatty acid-dependent remote signal to waterproof
the respiratory system. PLoS Genet 2012; 8: €1002925.
Quu Y, TirTiGER C, WICKER-THOMAS C, LE GOFF G, YOUNG S, WAINBERG E, Fricaux T, TAQUET N,
BromquisT GJ, FEYEREISEN R. An insect-specific P450 oxidative decarbonylase for cuticular hydro-
carbon biosynthesis. Proc Natl Acad Sci U S A2012; 109: 14858-14863.
Rapyuk SN, MicHaLAK K, KricHko VI, BENES J, REBRIN [, SoHAL RS, OrRR WC. Peroxiredoxin 5
confers protection against oxidative stress and apoptosis and also promotes longevity in Drosophila.
Biochem J 2009; 419: 437-445.
RaPER JA. Semaphorins and their receptors in vertebrates and invertebrates. Curr Opin Neurobiol
2000; 10: 88-94.
RiNELLA ME, SaNyaL AJ. NAFLD in 2014: genetics, diagnostics and therapeutic advances in NA-
FLD. Nat Rev Gastroenterol Hepatol 2015; 12: 65-66.
RoaGINA B, REENAN RA, NILSEN SP, HELFAND SL. Extended life-span conferred by cotransporter gene
mutations in Drosophila. Science 2000; 290: 2137-2140.
RowmER F. Histochemical and biochemical investigations concerning the function of larval oenocytes
of Tenebrio molitor L. (Coleoptera, Insecta). Histochemistry 1980; 69: 69-84.
Romer F, EmMERICH H, Nowock J. Biosynthesis of ecdysones in isolated prothoracic glands and
oenocytes of Tenebrio molitor in vitro. J Insect Physiol 1974; 20: 1975-1987.
Ruiz DE MENA I, FERNANDEZ-MORENO MA, BORNSTEIN B, KAGUNI LS, GARESSE R. Structure and
regulated expression of the delta-aminolevulinate synthase gene from Drosophila melanogaster. J
Biol Chem 1999; 274: 37321-37328.
SNopGrass RE. Principles of insect morphology, Ist ed.; New York, London,: McGraw-Hill Book
Company, inc., 1935;pp. ix, 667 p.
STorRELLI G, NaM HJ, SiMmcox J, VILLANUEVA CJ, THUMMEL CS. Drosophila HNF4 directs a switch in
lipid metabolism that supports the transition to adulthood. Dev Cell 2019; 48: 200-214 €206.
STUDINGER G, WILLIG A. Biosynthesis of alpha- and beta-ecdysone in isolated abdomens of larvae of
Musca domestica. Journal of Insect Physiology 1975; 21: 1793-1798.
Tosg SS, Davey KG. Autoradiographic study of protein synthesis in abdominal tissues of Glossina
austeni. Tissue Cell 1974; 6: 255-268.
UGur B, CHeN K, BELLEN HJ. Drosophila tools and assays for the study of human diseases. Dis
Model Mech 2016; 9: 235-244.
Wicker-THOMAS C, GUENACHI I, KEITa YF. Contribution of oenocytes and pheromones to courtship
behaviour in Drosophila. BMC Biochem 2009; 10: 21.



348

[56]

[57]

[58]

M. SZYMCZAK, G. ROSINSKI

WIGGLESWORTH VB. The source of lipids and polyphenols for the insect cuticle: the role of fat body,
oenocytes and oenocytoids. Tissue Cell 1988; 20: 919-932.

Yu Z, ZHANG X, WANG Y, MoussiaN B, ZHu KY, L1 S, MA E, ZHANG J. LmCYP4G102: An oenocyte-
-specific cytochrome P450 gene required for cuticular waterproofing in the migratory locust, Locusta
migratoria. Sci Rep 2016; 6: 29980.

ZINKE I, KIRCHNER C, CHAO LC, TETZLAFF MT, PANKRATZ MJ. Suppression of food intake and gro-
wth by amino acids in Drosophila: the role of pumpless, a fat body expressed gene with homology to
vertebrate glycine cleavage system. Development 1999; 126: 5275-5284.

Redaktor prowadzqcy — Maciej Zabel

Otrzymano: 18.06.2019

Przyjeto: 20.07.2019

Monika Szymczak

Zaktad Fizjologii i Biologii Rozwoju Zwierzqt
Uniwersytet im. A. Mickiewicza w Poznaniu

ul. Uniwersytetu Poznanskiego 6, 61-614 Poznan
tel.: (061) 8295927

e-mail: monikasz@amu.edu.pl



