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Eine heteromorphe Regeneration an einer Exuvie
von Lestes macrostigma EVERSMANN

von Matthias Hartung

Summary

In may, 1986, 44 exuviae of Lestes macrostigma EVERSMANN were
found at a temporary lake in a bay near Githio(Lakonia/Greece). A
high percentage of the exuviae showed caudal gills incompletely
regenerated or partly lacking. In one case a female exuvia showed
a wound at the base of a lost epiproct regenerated in form of a
scrab and, at one side, a small “leg” with a part similar to a
coxa and another part similar to a rudimentary femur. At the end
of the “femur” a round articulation-like opening could be seen
where lost further segments of a leg may be assumed. The author
asks for the reasons of this heteromorphic regeneration.

In der Zeit vom 9.5. bis 19.5.1986 untersuchte ich eine Bucht
nord-dstlich von Githio/Lakonien auf der Peloponnes in Grie-
chenland. Von hoherem Gelinde umgeben liegt die ca. 500m x 300m
groBe Bucht fast in Meereshdhe hinter einem breiten Strand. Hier
teilen sich landwirtschaftliche Nutzung, Macchie wund ein
Feuchtgebiet die Flache. Im Zentrum ist die Bucht im Friih jahr von
einem mittel-groBen Flachsee bedeckt, der teilweise von Tamarisken
gesdumt wird. 1In einigen Teilen geht dieser Flachsee 1in dichte
Juncus-bestinde iiber. Der Teich trocknet bis Ende Mai vdllig aus.

Am 9.5.1986 konnte ich am Siidrand des schon nahezu ausgetrockneten
Flachsees in einer Lichtung der Macchie iiberaus zahlreich Lestes
macrostigma EVERSMANN feststellen. Die Lichtung war mit Grdsern
bewachsen, die sich noch aufgrund des feuchten Untergrundes halten
konnten. Die Grédser wurden zum Wasser hin von einer Kleinseggen-
zone abgeldst. Die beginnende Austrocknung bewirkte, daB sich
zwischen Ufer und offener Wasserfldche eine breite Schlickzone
befand. Nur an einer Stelle war es moglich, im Wasser stehende
Kleinseggen nach Exuvien abzusuchen. DNiese Stelle war ca. 50 cm
breit. Hier konnte ich am 9.5. 25, am 16.5. 11 wund am 19.5. 8
Exuvien dieser Art finden.

Unter den zahlreich auf den Grdsern sitzenden Imagines waren
einige etwas kleiner mit mit einer mehr dunkelvioletten Thorax-
bewachsung. Neben vielen unausgefirbten Exemplaren konnte 1ich
Paarungen adulter, in einigen Fdllen auch unvollstidndig bereifter
Imagines beobachten. L.macrostigma war auBerhalb dieser Lichtung
iiber die feuchten Bereiche der gesamten Bucht verbreitet anzu-
treffen.
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Die spdtere Untersuchung der Exuvien lieB alsbald mein Augenmerk
auf die Gestaltung der Caudallamellen fallen. Dabei zeigte sich,
daB iiber 50% (Tab.l) der hier gefundenen Exuvien teilweise
fehlende oder fehlgebildete Caudallamellen besaBen. Besonders
fielen zundchst die offensichtlich nach Regeneration verkleinert
nachgewachsenen Caudallamellen bei einem Teil der Exuvien auf.
Zwei Exuvien zeigten dabei stark verkleinerte Regeneration an
allen drei Caudallamellen (Tab.2). Solche Rgenerate der Epi- und
Paraprocte konnte ich an nahezu 407 dieser Exuvien finden. Erst in
diesem Zusammenhang wurde ich auch auf das einfache Fehlen
einzelner Caudallamellen aufmerksam. Ist doch eine Regeneration
ein Wiederherstellungsversuch eines fehlenden Kdrperteils, so
scheint hier dem bei 16% der Exuvien beobachteten Fehlen einzelner
Procte eine gewisse Bedeutung zuzukommen. In drei Fillen fehlte je
eine Caudallamelle bei einem bzw. zwel verkleinert regenerierten
Procten.

In einem Fall fand ich eine Fehlbildung des Epiprocts einer weib-
lichen Exuvie (Abb.lund 2.). Am rechten Rand der geschlossenen
Wunde an der Basis des ab hier fehlenden Epiprocts hatte sich am
Rand einer stark pigmentierten Verschorfung ein Regenerat ausge-
bildet, das recht deutlich die Form einer Hiifte und, daran an-
schlieBend, eines rudimentiren Femurs hat. Am distalen Ende dieses
“Femurs” ist deutlich eine gelenkartige runde Konatkstelle aus-
zumachen, die nach oben geneigt ist. Im proximalen Winkel dieser
konzentrischen Offnung 1ist eine sehr diinne an eine Gelenkhaut
erinnernde Lamelle zu erkennen (Abb.3). Es ist also anzunehmen,
daB hier noch weitere Glieder einer “Extremitit” ausgebildet
waren, die verloren gegangen sind. Genauso wie der Epiproct-
Stumpf, ist die Fehlbildung stirker pigmentiert. Die Ldnge der
Fehlbildung ("Hiifte” und “Femur”) betridgt 1,7 mm. Neben der Fehl-
bildung sind bei dieser Exuvie zusdtzlich beide Paraprocte ver-
kleinert regeneriert (Tab. 2).

Diskussion

Als Ursachen einer derart zahlreich geschddigten Population kdnnen
eine Reihe von Umstdnden in Betracht gezogen werden:

- Das Gewdsser stand kurz vor der Austrocknung nach einer relativ
regenreichen Friihjahrszeit, in der eine groBe Zahl Larven
heranwachsen konnte. Die Uberpopulation kurz vor der endgiiltigen
Austrocknung des Teichs konnte den Populationsdruck so stark
vergroBert haben, daB eine Verstiimmelung der Caudallemellen durch
z.B. Kannibalismus bzw. durch andere Wasserinsekten und =-Bewohner
eingetreten sein kann.

- Ein Gewdsser direkt hinter dem Strand kdnnte einen erhdhten
Salzgehalt aufweisen. Bei der in dieser fruchtbaren Bucht betrie-
benen Landwirtschaft konnten Diingemittel und Insektizide einge-
setzt worden sein. Alle hier denkbaren chemischen Belastungen wer-
den naturgemd8 kurz vor der Austrocknung verstdrkt wirksam. Eine



Erhdhung der Belastung kdnnte durch Senkung der Abwehrkraft Infek-
tionen an den Spitzen der Caudallamellen nach kleineren Ver-
letzungen die Moglichkeitr gegeben haben, die Procte so zu schd-
digen, daB sie abgeworfen wurden (Autotomie).

- SchlieBlich konnte zu diesem Zeitpunkt auch in diesem Gebiet
eine erhthte radioaktive Belastung vorgelegen haben.

Welche Storungen hier auf die Larven eingewirkt haben, ist nicht
mit Sicherheit nachvollziehbar. Fiir die Larven von L.macrostigma
ist die Fahigkeit zur Entwicklung in Brackwasser bekannt.

Eine besondere Eigenschaft der Libellenlarven stellten schon CHILD
und YOUNG (1903) fest. Nach Verletzung werden einzelne Caudal-
lamellen abgeworfen(Autotomie). Nach der nidchsten Hdutung wird
dann ein in der GrioBe gemindertes Regenerat gebildet, das nach
zwei oder drei Hdutungen die normale GrdBe erreicht. Die Autoren
konnten jedoch auch eine terminale Regeneration (ohne Autotomie)
provozieren, indem sie vor einer versuchsweisen Verletzung eine
Anaesthesie der Caudallamellen durchfiihrten.

Die verschieden groBen, teilweise nur zu einem Sechstel der nor-
malen Linge regenerierten Caudallamellen waren als vermutlich in
unterschiedlich zuriickliegenden Stadien beschddigt worden.

Das Auffinden einer heteromorphen Regeneration bei einer Odonaten-
exuvie wirft zusdtzlich die Frage nach den Ursachen einer solchen
Verdnderung auf.

Fremdbildungen in Form von Beinen sind bei verschiedenen Arthro-
poden beschrieben worden. PRZIBRAM(1931) beschrieb die Eigenart
von Carausius morosus, nach Amputation bestimmter Anteile der
Fiilhler Beine anstelle vollstdndiger Antennen zu regenerieren.

Nach dem Heraustrennen eines ventralen Tibia-Segments fand BOHN
(1965) bei Schaben in einigen Fdllen einme zusitzliche Tarsen-
bildung an der Verletzungsstelle. Hier konnte er jedoch nur Rege-
nerate feststellen, die - dhnlich den Regeneraten bei reinen Ampu-
tationen von Beinteilen - nur Beinsegmente aufwiesen, die distal
der Wunde zu erwarten waren. Mehr oder weniger vollstindige ter-
minale Beinregenerationen konnte er bei Amputationsversuchen in
allen Abschnitten der Beine feststellen(BOHN 1976). BOHN beschrieb
fiir ein Mittelbein einen Bereich zwischen den basalen Scleriten
und beinahe dem Hinterrand des Mesothorax, von dem ausgehend eine
Regeneration eines Beins nach entsprechenden Extirpationsversuchen
gelang. Besonders auch nach dem Kombinieren verschieden orien-
tierter Gewebeteile konnten immer wieder iiberzdhlige Beinrege-
nerationen bei Transplantationsversuchen provoziert werden(BOHN
1972). Die Fihigkeit zur Gewebetransformation zeigte er durch
einen Versuch, in dem dorsales Tibiagewebe bei der Regeneration zu
ventralem Tibiagewebe transformiert wurde.



Abb. 1: 10. Abdomensegment einer Exuvie von L.macrostigma mit regenerierten
Caudallamellen. Am Rand der verschorften Wunde an der Epiproct-Basis ist ein
"Bein" heteromorph regeneriert worden. Die Paraprocte sind unterschiedlich
verkilrzt reguldr regeneriert. a) "Hiifte", b) "Femur”, c¢) "Gelenkdffnung",

d) verschorfte Wunde.

Abb. 2: Die "bein"artige heteromorphe Regeneration ausgehend vom linken Rand
einer Wunde an der Epiproct-Basis (von oben). a) "Hifte", b) "Femur”,
¢) "Gelenkdffnung”, d) dlinne "Gelenkmembran"
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Tabelle 1: Verteilung der Exuvien nach ihren Fehlbildungsraten
Datum : normal : mit fehlgebildeten H mit fehlenden s n
3 H Procten 3 Procten H
A, o 2 Tl 2 3 ML 2 3 H
9.5.86 s 4 32 2 2 1 s 12
16.5.86 : 1 s 4 1 | ] 4
19.5.86 £ % ] ] s 4
gesamt ¢ : 3§ 3o w3 3 2 g1 2 1 0 1 20
B. ¢
hS6 an le s, A R o bl O P
16.5.86 : 3 1 3 A §5, § 7
19.5.86 g ] H H 4
gesamt ¢ : 10 : § 3 1 g & 0 1 H 24
gesamt @2 : 19 8 .B 6 3 t 6 1 1 H 44
in % : 43%F : 188 1% 70 : 148 2% 2% : 100%
t 43.2% : 38.6% 3 18.2% H
! daneben jeweils eine fehlende Caudallamelle
2 in einem Fall eine fehlende Caudallammelle
in einem Fall eine heteromorphe Regeneration des Epiprocts als 'Bein'

Tabelle 2: GrdBen der Caudallamellen-Regenerate

Exuvie Datum Linge (mm) % des/der
Unverletzt Regenerate Unverletzten

o

1. 9.5.86 7,6 1,4 2,5 18,4% 32,9%

2. 2,7 2,6 3,9

3. 2,3 3,7 4,1

4 7,0 2,4 34,3%

5. 7,4 1,3 5,7 17,88 77,0%

6. ? ?

7. 16.5.86 6,8 2,6 2,6 38,2¢ 38,2%

8. 7,3 4,3 58,9%

29

S. 9.5.86 6,6 2,5 2,5 37,9% 37,9%

10. 2,8 2,7

1. 8,0 2,0 25,0%

12. 7,3 1,2 16,4%

13. 743 1,3 2,5 17,8%  34,2%

14, 17 2,5 3.8

15. 16.5.86 7,2 2,3 31,9%

16. 6,6 3,9 53,1%

17. 7,3 1,2 16,4%

k Lénge der heteromorphen Regeneration als 'Sein'
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Ein anderes Beispiel einer heteromorphen Beinbildung anstelle von
Antennen stellt der Antennapedia-Komplex von Drosophila melanogas-—
ter dar. Hier liegt eine homoeotische Mutation vor. An dieser
genetisch fixierten Mutation konnte die relativ geringe genetische
Verinderung nachgewiesen werden, die notwendig ist, um eine
derartige morphologische Transformation zu bewirken(SCOTT 1987).
An solchen Mutationen kdnnen ‘“master switch™- Gene untersucht
werden, welche die Organisation der morphologischen Determination
von Zellverbinden regulieren. Bei Antennapedia wird durch die
dominante Mutation der antp (Antennen-zu-BeimTransformations)-
Locus auch im Kopf aktiv, der bei normalen Drosophila nur im
Thorax und “perhaps”(SCOTT 1987) im Abdomen wirkt. In Abdominal-
segmenten frilherer Entwicklungsstadien konnten Transkripte des
antp nachgewiesen werden, wohingegen in den ausgewachsenen Abdomi-
nalsegmenten Aktivititen dieses “master switch” nicht nachweisbar
waren. Interessant scheint hierzu auch die Tatsache, daB antp -
“loss-of-function”™~ Mutationen eine Transformation von Beinen in
Antennen zeigen.

Im Normalfall hidngt die Aktivitdt solcher Gene, welche die Or-
ganisation der Morphologie bewirken, von der Funktion und der Lage
des betreffenden Zellverbands ab. Hierbei wird nur das in einem
Organ notwendige regulatorische Gen aktiviert. Nach Mutationen
(wie Antennapedia) und in bestimmten Situationen widhrend der
Regeneration konnen im Embryonalgewebe bzw. in pluripotenten
Zellen des Regenerationsgewebes nach Verletzung gegeniiber dem
umgebenden Zellverband unterschiedlich determinierende regula-
torische Gene aktiviert werden, die Gene aus dem in jeder Zelle
vorhandenen Chromosomensatz zur Entwicklung bringen, durch die
heteromorphe Bildungen bewirkt werden.

Da gerade heteromorphe Transformationen zu Beinen an verschiedenen
Korperteilen von Insekten beobachtet worden sind, kdnnte der Ein-
druck entstehen, daB in pluripotenten Zellen, die die lokale
Gewebs-Orientierung verloren haben, eines der evolutorisch
wichtigsten regulatorischen Gene zur Entwicklung kommen kann und
so die 1i.d.R. am hidufigsten und am ehesten zur Behinderung der
Fluchtfdhigkeit und sonstiger Fortbewegungsmdglichkeiten fiihrende
Verstiimmelung von Beinen auszugleichen versucht wird.

Die hier vorgestellte Serie von Exuvien, an denen unterschiedlich
regenerierte Caudallamellen festgestellt werden konnten, zeigt
einerseits die Fadhigkeit der Libellenlarven, unter vermutlich
ungiinstigen Umweltbedingungen zu iiberleben und Verletzungen
auszuheilen. Die heteromorphe Regeneration eines Epiproct-Stumpfes
bestdtigt andererseits die bei verschiedenen Arthropoden beschrie-
bene Moglichkeit zur morphologischen Transformation der pluripo-
tenten Zellen im Regenerationsgewebe auch fiir Libellenlarven in
natiirlicher Umgebung.

1 BOHN (1) zitierte die von CHILD und YOUNG (5) als nur mit Agrionidae angege-
benen Versuchstiere als Ephemeriden. Nach den dort angefihrten Zeichnungen der
Beine von Nymphen und Imagines &hneln die untersuchten Agrioniden eher Zygop-
teren als Ephemeriden, auch ist die Bezelchnung tracheal gills fir Caudalla-
mellen von Zygopteren im englischen Sprachraum u.a. dblich.
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Mitteilung der Redaktion

Der Autor des in Libellula 1/2(1987) wiedergegebenen Aufsatzes
“Cestaltungstendenzen der Libellen in Bezug auf Hell-Dunkel-
Kontraste”, Herr Dr.H.Steinriicken, hatte seinem Manuskript
zahlreiche Detailaufnahmen beigefiigt, die auf Grund der derzeit
noch sehr begrenzten Wiedergabe-Moglichlichkeiten in Libellula nur
zum Teil aufgenommen werden konnten.

Herr Dr. Steinriicken teilte uns nun mit, daB er an einer
ausfilhrlichen Buchfassung zum gleichen Thema arbeitet, in der
umfangreiches Bildmaterial 1in qualitativ hochwertiger Repro-—
duktionstechnik aufgenommen werden kann.

Das Erscheinen dieser Arbeit wird in Libellula zu gegegebener Zeit
mitgeteilt werden.

Bitte beachten Sie umseitige Austauschbldtter zur Bildlegende des
0.g. Aufsatzes auf S.26 und 27.
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Legenden der Abbildungen

Abb. Nr.
1
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Inhalt

Calopteryx splendens - 9, Vorderaspekt geblitzt. Querstreifungseffekt durch
Lichtreflexe und die Reihe der Farbflecken auf der Oberlippe. Iwei bohnen-
formige Farbflecken unterhalb der Fihler.

Lestes sponsa - o} Vorderaspekt geblitzt. Oberlippe als Schauorgan ausgebil-
det. Tendenzen der Musterung wie Abb.3.

Lestes viridis, Vorderaspekt geblitzt. Querstreifungstendenz durch Lichtre-
flexe. Zusdtzlich entstehen medial der Augen etwa an der Stelle der bohnen-
farmigen Farbflecken von Calopteryx rundliche Licteffekte. Gefirbte helle
Partie im Winkel zwischen Auge und Oberlippe, beiderseits im Bereich der
Mandibel und Wange.

Platycnemis pennipes-d- Ausgeprigter Querstreifungseffekt im HD-Kontrast
durch Pigmentfirbung. Lingsstreifung Thorax. Eindrucksvolle Augenwirkung
durch dunklen Pupillenfleck mit zentralem Lichtreflex. Sogenanntes nberoptx-
males Augenmuster (hell-dunkel-hell).

Coenagrion mercuriale-o; Vorderaspekt. Querstreifung durch Pigmentfirbung
des Kopfes, die Augen miteinbeziehend. Lingsstreifung Thorax und Beine.
Iwischen Kopfschild und Oberlippe drei zahnartig wirkende dunkle Fleckchen.

Coenagrion lindeni, Vorderaspekt. Die Postokularflecken unterstitzen auf
der einen Seite die Querstreifungstendenz, wirken auf der anderen Seite als
Scheinaugen.

Pyrrhosoma nymphula. Pseudo-Postokularflecken durch Lichtreflexe, betont
als Scheinaugen wirkend.

Chalcolestes viridis-d. Querstreifungstendenz im Bereich der Zwischenaugen-
partie durch Lichtreflexe.

Enallagma cyathigerum-q, Dorsalaspekt. Querstreifungstendenz Kopf und Pro-
thorax, Lingsstreifung Thorax, auf dem Prothorax seitlich fortgesetzt.

Ischnura elégans-dﬂ Ausgeprigte Scheinaugenwirkung der Postokularflecken,
sogenannte Rickwirtsaugen (Retro-Augen).

Platycnemis pennipes-g , Dorsalaspekt. Grundsdtzlich gleiche Gestaltungsten-
denz wie in Abb. 9, wenn auch in anderer Ausfihrung.

Calopteryx splendens-g, Dorsalaspekt. Querstreifungstendenz im Bereich der
Iwischenaugenpartie durch Lichtreflexe. Betonte Halsfigur.

Ansicht einer Aeshna cyanea von vorn oben. Der breite, schwarze Querstrich
der T-Figur auf der Stirn wirkt als dunkles Zentrum innerhalb einer ovalen,
hellen Figur. Imitation eines Mundspaltes.

Scheinauge mit dunklem, geschweiften Pupillenfleck bei Aeshna grandis.

Dorsalansicht einer Aeshna mixta. Kontrastreiches Stirnmuster. Scheinauge
mit Bravenlinie (weiteres siehe Text).

Gomphus vulgatissimus, Dorsalaspekt. Tendenz der Musterung wir bei Zygopte-
ren (s.Text). Musterung des Iwischenfliigelfeldes abweichend, in der Mittel-
linie angeordnet, groBfleckig, sich bis auf die ersten Abdominalsegmente
erstreckend.
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Seitenansicht einer Somatochlora alpestris. Die Art des Lichteinfalls (von
oben) 128t am Thorax eine hell-dunkel-kontrastierende Schrigstreifung ent-
stehen. Hell reflecktierender oberer Augenbereich (s.Text).

Bei Lichteinfall von der Seite entsteht bei Somatochlora alpestris am
Thorax eine fleckfdrmige Zeichnung, die mit den echten hellen Farbflecken
ein einheitliches Fleckenmuster hinsichtlich der Wirkung im H-D-Kontrast
ergibt. Thoraxpelz und Haarkranz am Hinterrand des Kopfes reflektieren
hell.

Dorsalansicht eines Libellula depressa-o. Die beiden Lingsstreifen auf dem
Thorax, die Frenulae und die segmental angeordneten Flecken an den Seiten
des Abdomens heben sich hell ab.

Seitenbild einer Somatochlora alpestris. Querstreifungseffekt des Kopfes in
dunkel-hell, dunkel-hell - Anordnung. Der helle Hinterrand des Kopfes wird
durch den reflektierenden Haarkranz gebildet. Er kontrastiert gegen die
schwarze Umgebung.

Vorderansicht von Sympetrum pedemontanum-o% (s.Text).
Vorderansicht von Sympetrum pedemontanum-g (s.Text)

Sympetrum striolatum-g, Sicht von vorn oben. Im oberen Augenbereich heben
sich auf dem dunklen Untergrund die Lichtreflexe scharf kontrastierend ab.
Es entsteht in Blickrichtung eine konzentrische Musteranordnung mit hell-
dunkler Kontrastwirkung.

Sympetrum danae-o” Am Abdomen wird ein dunkler Mittelstreif dorsal durch
Pigmentfarbe, ventral durch reflektierende Wachsauflagerung hell kontrastie-
rend gesiumt. H-D-Kontrast durch Haarreflexion und pigmentgefirbte Seiten-
streifen am Thorax.
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