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E in e  h e t e r o m o r p h e  R e g e n e ra t io n  a n  e in e r  

E x u v ie  v o n

Lestes macrostigma (E v e rs m a n n , 1 8 3 6 )

- K o rrig ie rte  V e rs io n  ( U b e l lu la  6(314), 1 3 5 -139) -

M atth ias H artung

In may, 1986, 44 exuviae o f  L e s t e s  m a c r o s t ig m a  E versm ann w ere 

found  a t a  tem p o rary  lake in a bay n e a r  G ithio  (L akonia/G reece). A  

high percen tage  o f  th e  exuviae show ed caudal gills incom pletely re ­

genera ted  o r  pa rtly  lacking. In one case a  female exuviae show ed a 

w ound a t th e  base  o f a lo st ep iproct regenerated  in form  o f a  scrab  

and, a t one side , a sm all ’leg1 w ith a p a rt sim ila r to  a t r o c h a n te r  a n d  

an o th e r p a r t  sim ilar to  a rud im entary  f e m u r .  A t the  end  o f the  

'femur* a  ro u n d  articu lation-like opening could be  seen w here lost 

fu rth e r segm ents o f  a leg  m ay be  assum ed. T he au th o r asks fo r  the  

reasons o f  th is  h e te ro m o rp h ic  regeneration.

In  d er Z eit vom 9.5. bis 19.5.1986 untersuchte ich eine B ucht 

nordöstlich von G ith io  in Lakonien auf der Peloponnes in G rie­

chenland. V on höherem  G elände um geben liegt die ca. 500m x 

300m große B ucht fast in M eereshöhe hinter einem  bre iten  

S trand . H ier teilen  sich landwirtschaftliche Nutzung, M accie und 

ein Feuchtgebiet die F läche. Im  Z entrum  ist die Bucht im F rü h ­

jah r von einem  m ittelgroßen  Flachsee bedeckt, der teilweise von 

Tam arisken gesäum t wird. In  einigen Teilen geht d ieser Flachsee 

in d ich te /u n cu j-B estän d e  über. D er Teich trocknet bis E nde M ai 

völlig aus.
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A m  9.5.1986 konnte ich am Südrand des schon nahezu ausge­

trockneten  Flachsees in einer M accienlichtung überaus zahlreich 

L e s te s  m a c ro s t ig m a  EV ER SM A N N  feststellen. D ie Lichtung war 

mit G räsern  bew achsen, die sich noch aufgrund des feuchten U n ­

tergrunds halten  konnten. D ie G räser w urden zum W asser hin 

von einer Kleinseggenzone abgelöst. D ie beginnende A ustrock­

nung bewirkte, daß  sich zwischen U fer und offener W asserfläche 

eine breite  Schlickzone befand. N ur an  einer Stelle w ar es mög­

lich, im W asser stehende Kleinseggen nach Exuvien abzusuchen. 

D iese Stelle w ar ca. 50 cm bre it. H ier konnte ich am  9.5. 25, am

16.5. 11 und am  19.5. 8 Exuvien d ieser A rt finden.

U n te r den zahlreich auf den  G räsern  sitzenden Im agines w aren 

einige etwas kleiner m it einer m ehr dunkelvioletten Thoraxbe­

wachsung. N eben vielen unausgefärbten Exem plaren  konnte ich 

Paarungen adulter, in einigen Fällen  auch unvollständig bereifter 

Imagines beobachten. In  einem  Fall bem erkte ich einen Fall von 

Kannibalismus. L e s te s  m a c ro s tig m a  w ar außerhalb d ieser Lichtung 

über die feuchten Bereiche der gesam ten Bucht verbreitet anzu­

treffen.

D ie spätere U ntersuchung der Exuvien ließ alsbald m ein A u­

genm erk auf die G estaltung der Caudallam ellen fallen. D abei 

zeigte sich, daß über 50%  (Tab. 1) der h ier gefundenen Exuvien 

teilweise fehlende oder fehlgebildete Caudallam ellen besaßen. 

B esonders fielen zunächst die offensichtlich nach R egeneration 

verkleinert gew achsenen Caudallam ellen bei einem  Teil der 

Exuvien auf. Zwei Exuvien zeigten dabei stark  verkleinerte R ege­

nerationen an allen drei Caudallam ellen (Tab. 2). Solche Regene- 

ra te  der Epi- und P araprocte  konnte ich an nahezu 40%  dieser 

Exuvien finden. E rst in diesem  Zusam m enhang w urde ich auch 

au f das b loße Fehlen einzelner Caudallam ellen  aufmerksam . Ist 

doch  eine R egeneration ein  W iederherstellungsversuch eines 

fehlenden K örperteils, so schein t h ier dem  bei 16% der Exuvien 

beobachteten  Fehlen einzelner P rocte eine gewisse Bedeutung 

zuzukommen. In  drei Fällen fehlte je  eine Caudallam elle neben 

einem  bzw. zwei verkleinert regenerie rten  Procten.

In  einem Fall fand ich eine Fehlbildung des E p ip r o c ts  einer 

weiblichen Exuvie (Abb. 1 und 2). A m  rechten  R and  der ge­
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schlossenen W unde an  d e r Basis des ab hier fehlenden E piprocts 

hatte  sich am  R an d  e iner stark  pigm entierten V erschorfung ein 

R egenerat ausgebildet, das recht deutlich die Form  eines T ro ­

c h a n te r s  und, d aran  anschließend, eines rudim entären  F e m u r s  

hat. A m  distalen E n d e  dieses ’Fem urs’ ist deutlich eine gelenkar­

tige runde K on tak tstelle auszumachen, die nach oben  geneigt ist. 

Im proxim alen W inkel d ieser konzentrischen Ö ffnung ist eine 

sehr dünne, an  eine G e le n k h a u t  erinnernde Lam elle zu erkennen  

(Abb.3). E s ist also anzunehm en, daß hier noch w eitere G lieder 

einer ’Extrem ität’ ausgebildet waren, die verloren gegangen sind. 

G enauso wie d er Epiproct-S tum pf, ist die Fehlbildung stärker 

pigm entiert. D ie L änge d e r Fehlbildung (T ro ch an te r’ +  ’F em ur’) 

beträgt 1,7 mm. N eben  d e r Fehlbildung sind bei d ieser Exuvie zu­

sätzlich beide P arap ro c te  verkleinert regeneriert (Tab. 2).

Diskussion

Als U rsachen  einer d e ra rt zahlreich geschädigten Population 

können eine R eihe von U m ständen  in B etracht gezogen w erden:

- D as G ew ässer stand  kurz vor der A ustrocknung nach einer 

relativ regenreichen  Frühjahrszeit, in der eine große Z ahl von 

Larven heranw achsen  konnte. D ie Ü berpopulation kurz vor der 

endgültigen A ustrocknung  des Teichs könnte den Populations­

druck so stark  im restlichen  W asser vergrößert haben, daß eine 

V erstüm m elung d er Caudallam ellen  durch z.B. K annibalism us 

bzw. durch an d ere  W asserinsekten und -bewohner eingetreten  

sein kann.

- E in  G ew ässer d irek t hin ter dem  Strand könnte einen e r­

höhten Salzgehalt aufweisen. Bei der in dieser fruch tbaren  B ucht 

betriebenen  L andw irtschaft könnten Düngemittel und  Insektizide 

eingesetzt w orden  sein. A lle hier denkbaren chem ischen Bela­

stungen w erden  naturgem äß kurz vor der A ustrocknung verstärkt 

wirksam. E ine E rhöhung  der Belastung könnte durch  Senkung 

der A bw ehrkraft Infek tionen an den Spitzen der Caudallam ellen  

nach  kleineren V erletzungen  die M öglichkeit gegeben haben, die 

P rocte  so zu schädigen, d aß  sie abgeworfen w urden (A utonom ie).
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A bb . 1: 10. A bdom ensegm ent e in e r Exuvie von  L estes m acrostigm a m it reg en e ­

rie rten  Caudallam ellen. A m  Rand  d e r  verschorften  W unde an  d e r  E piproc t-B asis 

ist ein  "Bein" hete rom orph  reg en e rie rt w orden . D ie P arap roc te  sind 

un teischied lich verkürzt regu lä r regenerie rt, a ) T ro ch a n te r" , b ) "Fem ur", 

c) "Gelenköffnung", d ) verechorfte  W unde.

A bb . 2: D ie  "bein’artige h e te ro m o rp h e  R egeneration  ausgehend vom  linken R and 

e in e r  W unde an  d e r E piproct-B asis (von o ben), a ) T ro ch a n te r" , b ) "Fem ur", 

c) "G elenköffnung", d ) dünne "G elenkm em bran"
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T a b e l l e  1 :  V e r t e i l u n g  d e r  E x u v i e n  n a c h  i h r e n  F e h l b i l d u n g s r a t e n

D a t u m  

A. <**

:  n o r m a l :  m i t  f e h l g e b i l d e t e n  

:  P r o c t e n  

: 1 2  3

:  m i t  

s 1

f e h l e n d e n  

P r o c t e n  

2  3

n

9 .5 .8 6 : 4 s 2 2 2 :  1 1 1 2

1 6 .5 .3 6 : 1 :  1 1 :  1 4

1 9 .5 .3 6 : 4 : 4

g e s a m t  d :  9 s 3 3 2 •  2 1 0 20

B .  5 2

9 .5 .8 6 3 !  2 1 3* i j :  3 1 13

16 .5 .8 6 3 = : 1 7

1 9 .5 .86 4 4

g e s a m t  2 10 : 5 3 1 : 4 0  1 24

g e s a m t  ¿2 1 9 :  8 6 3 : 6 1 1 44

i n  X :  43X : 131 1 4 t 7 t :  14 t 2 t  2 t 1 0 0 t

s 4 3 . 2 t 3 8 .5 t 1 8 .2 t

d a n e b e n  j e w e i l s  e i n e  f e h l e n d e  C a u d a l l a m e l l e  

i n  e i n e m  F a l l  e i n e  f e h l e n d e  C a u d a i l a m m e l l e

i n  e i n e m  F a l l  e i n e  h e t e r o m o r p h e  R e g e n e r a t i o n  d e s  E p i p r o c t s  a l s  ' B e i n '

T a b e l l e  2 :  G r ö ß e n  d e r  C a u d a l l a m e l l e n - R e g e n e r a t e

E x u v i e  D a t i i «  L ä n g e  ( m m )  t  d e s / d e r

U n v e r l e t z t  R e g e n e r a t e  U n v e r l e t z t e n

1 . 9 .5 .8 6 7 ,6 1 ,4 2 ,5 1 8 ,4 t 3 2 ,9 t

2 . 2 ,7 2 ,6 3 ,9

3. 2 ,3 3 ,7 4,1

4 . 7 ,0 2 , 4 3 4 .3 t

5 . 7 ,4 1 .3 5 ,7 1 7 ,8 t 7 7 ,0 t

5 . 7 7

7 . 16 .5 .8 6 6 ,8 2 ,6 2 ,5 38,21 3 8 ,2 t

8 . 7 ,3 4 ,3 5 8 ,9 t

2 9

9 . 9 .5 .8 6 6 ,6 2 ,5 2 ,5 3 7 ,9 t 3 7 ,9  t

1 0 . 2 , 8 2 ,7

1 1 . 8 , 0 2 ,0 25,01

1 2 . 7 ,3 1 . 2 1 6 ,4 t

13. 7 ,3 1 ,3 2 ,5 17,81 3 4 ,2 t

14 . 1 ,7 l 2 ,5 3 ,8

15. 16 .5 .8 6 7 , 2 2 , 3 3 1 ,9 t

16. 6 ,6 3 , 9 5 9 ,1 t

17 . 7 ,3 1 . 2 1 6 ,4 t

Länge der  het er omor phen Regener at i on al s ' Bei n'
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- Schließlich könnte zu diesem  Z eitpunkt auch in diesem  G ebiet 

eine erhöhte  radioaktive Strahlung Vorgelegen haben.

W elche S törungen hier au f die Larven eingewirkt haben, ist 

nich t mit S icherheit nachvollziehbar. F ü r die Larven von L e s te s  

m a c ro s t ig m a  ist die Fähigkeit zur Entw icklung in Brackwasser be­

kannt (R O B ER T, 1959).

E ine besondere  Eigenschaft der A g r io n id e n \a x \ c n ^  stellten 

schon  C H ILD  und  Y O U N G  (1903) fest. N ach  V erletzung w erden 

einzelne Caudallam ellen abgew orfen (A utonom ie). N ach der 

nächsten  H äutung wird dann ein in d er G rö ß e  gem indertes Rege- 

n era t gebildet, das nach zwei oder drei H äu tungen die norm ale 

G rö ß e  erreicht. D ie A utoren  konnten jed o ch  auch eine term inale 

R egeneration (ohne A utonom ie) provozieren, indem  sie vor einer 

versuchsweisen V erletzung eine A naesthesie der Caudallam ellen 

durchführten.

D ie verschieden großen, teilweise nu r zu einem  Sechstel der 

norm alen Länge regenerierten  C audallam ellen w aren also ver­

m utlich in unterschiedlich zurückliegenden Stadien  beschädigt 

w orden.

D as A uffm den einer heterom orphen  R egeneration  bei einer 

O donatenexuvie wirft zusätzlich die F rage nach den  U rsachen  ei­

n er solchen V eränderung auf.

Frem dbildungen in Form  von Beinen sind bei verschiedenen 

A rth ropoden  beschrieben w orden. So beschrieb PR ZIBR A M  

(1931) die E igenart von C a ra u s iu s  m o r o s u s ,  nach A m putation b e­

stim m ter A nteile der Fühler B eine anstelle vollständiger A nten­

n en  zu regenerieren.

N ach  dem  H eraustrennen eines ven tra len  Tibia-Segm entes fand 

B O H N  (1965b) bei S c h a b e n  in einigen Fällen  eine zusätzliche 1

1) B O H N  (1965a) z itierte  die  von C H IL D  u n d  Y O U N G  (1903) als n u r m it 

'A g r i o n i d a d '  angegebenen V ersuchstiere als E p h e m e r i d e n .  N ach den  dort ange­

fü h rten  Zeichnungen  d e r  Beine von N ym phen un d  Im agines ähneln die u n te r­

such ten  "A g r i o n i d e r i '  eh er Z y g o p t e r e n  als E p h e m e r i d e n  (B edom ung, paarige 

K lauen).
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Tarsenbildung an  d er V erletzungsstelle. H ier konnte er jed o ch  

nur R egenerate feststellen, die - ähnlich den R egenera ten  bei re i­

nen A m putationen von Beinteilen - nur Beinsegmente aufwiesen, 

die distal d e r W unde zu erw arten waren. M ehr o d er w eniger voll­

ständige term inale B einregenerationen konnte er bei A m ­

putationsversuchen in allen A bschnitten der Beine feststellen  

(BO HN , 1976). B O H N  beschrieb für ein M ittelbein einen B ereich  

zwischen den  basalen  Scleriten  und beinahe dem H in terran d  des 

M esothorax, von dem  ausgehend eine R egeneration eines Beins 

nach  en tsprechenden  Exstirpationsversuchen gelang. B esonders 

auch nach dem  K om binieren verschieden orien tierte r G e­

w ebeteile konnten  im m er w ieder überzählige B einregenerationen 

bei T ransplantationsversuchen provoziert w erden (BO H N , 1972). 

D ie Fähigkeit zur G ew ebstransform ation  zeigte er durch  einen 

Versuch, in dem  dorsales Tibiagew ebe bei der R egenera tion  zu 

ventralem  Tibiagew ebe transform iert wurde.

E in  anderes Beispiel einer heterom orphen Beinbildung anstelle 

von A ntennen stellt d e r  A n te n n a p e d ia -Komplex von D r o s o p h i la  

m e la n o g a s te r  dar. H ie r liegt eine hom oeotische M utation  vor. A n 

dieser genetisch fixierten M utation konnte die relativ geringe ge­

netische V eränderung  nachgew iesen w erden, die notw endig ist, 

um eine derartige m orphologische Transform ation zu bew irken 

(SCOTT, 1987). A n solchen M utationen können "master switch"- 

G ene un tersucht w erden , welche die O rganisation d er 

m orphologischen D eterm ination  von Zellverbänden regulieren. 

Bei A ntenniapedia w ird durch  die dom inante M utation der an tp- 

(A ntennen-zu-B ein-Transform ations)-Locus auch im K opf aktiv, 

d e r bei norm alen  D r o s o p h ila  nur im Thorax und "perhaps" 

(SCOTT, 1987) im A bdom en wirkt. In A bdom inalsegm enten frü­

h ere r Entw icklungsstadien  konnten Transkripte des an tp  nach­

gewiesen w erden , wohingegen in den ausgew achsenen 

A bdom inalsegm enten A ktivitäten dieses "master switch" nicht 

nachweisbar w aren. In teressan t scheint in diesem Z usam m enhang  

auch die Tatsache, d aß  antp-"loss-of-function"-M utationen eine 

Transform ation von B einen  in A ntennen zeigen.
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Im  N ormalfall hängt die A ktivität solcher G ene, welche die O r­

ganisation der M orphologie bew irken, von der Funktion und der 

Lage des betreffenden  Zellverbands ab. H ierbei w ird nur das in 

einem  Organ notw endige regulatorische G en aktiviert. N ach M u­

tationen (wie A n t e m a p e d i a ) u nd  in bestim m ten Situationen w äh­

ren d  der R egeneration können  im Em bryonalgew ebe bzw. in p lu­

ripo ten ten  Z ellen des Regenerationsgew ebes nach V erletzung ge­

genüber dem um gebenden Zellverband unterschiedlich de­

term inierende regulatorische G ene aktiviert w erden, die G ene aus 

dem  in jed er Zelle vorhandenen  C hrom osom ensatz zur E n t­

wicklung bringen, durch die heterom orphe Bildungen bew irkt 

w erden.

D a gerade heterom orphe Transfo rm ationen  zu Beinen an ver­

schiedenen K örperte ilen  von Insekten beobach tet w orden  sind, 

könnte der E indruck  enstehen, daß  in p luripoten ten Zellen, die 

die lokale G ew ebs-O rientierung verlo ren haben, eines der evo- 

lutorisch wichtigsten regulatorischen G ene aktiviert w erden  kann 

und  so die i.d.R. am häufigsten und am ehesten zur Behinderung 

der Fluchtfähigkeit und sonstiger Fortbew egungsmöglichkeiten 

führende V erstüm m elung von Beinen auszugleichen versucht 

wird.

D ie hier vorgestellte Serie von Exuvien, an denen unterschied­

lich regenerierte  Caudallam ellen festgestellt w erden  konnten, 

zeigt einerseits die Fähigkeit von Libellenlarven, unter vermutlich 

ungünstigen U m w eltfaktoren zu überleben  und V erletzungen 

auszuheilen. D ie heterom orphe R egeneration eines Ep iproct- 

Stumpfes bestätigt andererse its die bei verschiedenen A r­

th ropoden  beschriebene M öglichkeit zur m orphologischen 

Transform ation der p luripotenten  Z ellen  im R egenerationsge­

w ebe auch für Libellenlarven in natürlicher U mgebung.

D anksagung

B edanken m öchte ich mich fü r d ie  freundliche U nterstü tzung  durch L ite ra tu r 

bei H errn  Prof. H . Bohn, U niversitä t M ünchen  und  H errn  Prof. H . K orge, F reie  

U niversitä t Berlin.
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