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Eine heteromorphe Regeneration an einer
Exuvie von

Lestes macrostigma (Eversmann, 1836)
- Korrigierte Version (Libellula 6(3/4), 135-139) -

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 re-
generated or partly lacking. In one case a female exuviae 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 trochanter 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
nordostlich von Githio in Lakonien auf der Peloponnes in Grie-
chenland. Von hoherem Gelidnde umgeben liegt die ca. 500m x
300m groBe Bucht fast in Meereshohe hinter einem breiten
Strand. Hier teilen sich landwirtschaftliche Nutzung, Maccie und
ein Feuchtgebiet die Flache. Im Zentrum ist die Bucht im Frith-
jahr von einem mittelgroBen Flachsee bedeckt, der teilweise von
Tamarisken gesdumt wird. In einigen Teilen geht dieser Flachsee
in dichte Juncus-Bestande iiber. Der Teich trocknet bis Ende Mai
vollig aus.
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Am 9.5.1986 konnte ich am Siidrand des schon nahezu ausge-
trockneten Flachsees in einer Maccienlichtung iiberaus zahlreich
Lestes macrostigna EVERSMANN feststellen. Die Lichtung war
mit Grésern bewachsen, die sich noch aufgrund des feuchten Un-
tergrunds halten konnten. Die Graser wurden zum Wasser hin
von einer Kleinseggenzone abgelost. Die beginnende Austrock-
nung bewirkte, daB sich zwischen Ufer und offener Wasserflache
eine breite Schlickzone befand. Nur an einer Stelle war es mog-
lich, im Wasser stehende Kleinseggen nach Exuvien abzusuchen.
Diese Stelle war ca. 50 cm breit. Hier konnte ich am 9.5. 25, am
16.5. 11 und am 19.5. 8 Exuvien dieser Art finden.

Unter den zahlreich auf den Grisern sitzenden Imagines waren
einige etwas kleiner mit einer mehr dunkelvioletten Thoraxbe-
wachsung. Neben vielen unausgefirbten Exemplaren konnte ich
Paarungen adulter, in einigen Fillen auch unvollstandig bereifter
Imagines beobachten. In einem Fall bemerkte ich einen Fall von
Kannibalismus. Lestes macrostigma war auBerhalb dieser Lichtung
iiber die feuchten Bereiche der gesamten Bucht verbreitet anzu-
treffen.

Die spitere Untersuchung der Exuvien lieB alsbald mein Au-
genmerk auf die Gestaltung der Caudallamellen fallen. Dabei
zeigte sich, daB iiber 50% (Tab. 1) der hier gefundenen Exuvien
teilweise fehlende oder fehlgebildete Caudallamellen besaBen.
Besonders fielen zunéchst die offensichtlich nach Regeneration
verkleinert gewachsenen Caudallamellen bei einem Teil der
Exuvien auf. Zwei Exuvien zeigten dabei stark verkleinerte Rege-
nerationen an allen drei Caudallamellen (Tab. 2). Solche Regene-
rate der Epi- und Paraprocte konnte ich an nahezu 40% dieser
Exuvien finden. Erst in diesem Zusammenhang wurde ich auch
auf das bloBe Fehlen einzelner Caudallamellen aufmerksam. Ist
doch eine Regeneration ein Wiederherstellungsversuch eines
fehlenden Korperteils, so scheint hier dem bei 16% der Exuvien
beobachteten Fehlen einzelner Procte eine gewisse Bedeutung
zuzukommen. In drei Fillen fehlte je eine Caudallamelle neben
einem bzw. zwei verkleinert regenerierten Procten.

In einem Fall fand ich eine Fehlbildung des Epiprocts einer
weiblichen Exuvie (Abb. 1 und 2). Am rechten Rand der ge-
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schlossenen Wunde an der Basis des ab hier fehlenden Epiprocts
hatte sich am Rand einer stark pigmentierten Verschorfung ein
Regenerat ausgebildet, das recht deutlich die Form eines Tro-
chanters und, daran anschlieBend, eines rudimentiren Femurs
hat. Am distalen Ende dieses ’Femurs’ ist deutlich eine gelenkar-
tige runde Kontaktstelle auszumachen, die nach oben geneigt ist.
Im proximalen Winkel dieser konzentrischen Offnung ist eine
sehr diinne, an eine Gelenkhaut erinnernde Lamelle zu erkennen
(Abb.3). Es ist also anzunehmen, daB hier noch weitere Glieder
einer "Extremitat’ ausgebildet waren, die verloren gegangen sind.
Genauso wie der Epiproct-Stumpf, ist die Fehlbildung stérker
pigmentiert. Die Lange der Fehlbildung ("Trochanter’ + ’Femur’)
betréigt 1,7 mm. Neben der Fehlbildung sind bei dieser Exuvie zu-
satzlich beide Paraprocte verkleinert regeneriert (Tab. 2).

Diskussion

Als Ursachen einer derart zahlreich geschidigten Population
konnen eine Reihe von Umsténden in Betracht gezogen werden:

- Das Gewisser stand kurz vor der Austrocknung nach einer
relativ regenreichen Frithjahrszeit, in der eine groBe Zahl von
Larven heranwachsen konnte. Die Uberpopulation kurz vor der
endgiiltigen Austrocknung des Teichs konnte den Populations-
druck so stark im restlichen Wasser vergroBert haben, daf3 eine
Verstimmelung der Caudallamellen durch z.B. Kannibalismus
bzw. durch andere Wasserinsekten und -bewohner eingetreten
sein kann.

- Ein Gewisser direkt hinter dem Strand konnte einen er-
hohten Salzgehalt aufweisen. Bei der in dieser fruchtbaren Bucht
betriebenen Landwirtschaft konnten Diingemittel und Insektizide
eingesetzt worden sein. Alle hier denkbaren chemischen Bela-
stungen werden naturgemaB kurz vor der Austrocknung verstarkt
wirksam. Eine Erhohung der Belastung konnte durch Senkung
der Abwehrkraft Infektionen an den Spitzen der Caudallamellen
nach kleineren Verletzungen die Moglichkeit gegeben haben, die
Procte so zu schadigen, daB sie abgeworfen wurden (Autonomie).
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Abb. 1: 10. Abdomensegment einer Exuvie von Lestes macrostigma mit regene-
rierten Caudallamellen. Am Rand der verschorften Wunde an der Epiproct-Basis
ist ein "Bein" heteromorph regeneriert worden. Die Paraprocte sind
unterschiedlich verkiirzt reguldr regeneriert. a) "Trochanter”, b) "Femur”,
c) "Gelenkoffnung”, d) verschorfte Wunde.

Abb. 2: Die "bein"artige heteromorphe Regeneration ausgehend vom linken Rand
einer Wunde an der Epiproct-Basis (von oben). a) "Trochanter”, b)"Femur",
c) "Gelenkoffnung", d) diinne "Gelenkmembran"
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Tabelle 1:

Verteilung der Exuvien nach ihren Fehlbildungsraten

I

Datum : normal : mit fehlgebildeten ] mit fehlenden s n
] H Procten H Procten :
A. o 3 2 d 2 3 [ Ea 2 3 H
9.5.86 2y & s 2 2 2 g 1 1 : 12
16.5.86 $. 1 g 4 1 : 1 3 4
19.5.86 $. & ] H ] 4
gesamt @ : 9 3~ 3 3 2 g L2 1 0 20
g, %
S PR T (O Tl A Y LA . ¥ ¢ e A4S
16.5.86 : 3 : ¥ : 1 1. 7
19.5.86 4 H H H 4
gesamt * : 10 5 3 1 : 4 0 1 s 24
gesamt ¢2 : 19 : B 6 3 t B 1 1 : 44
in % 1 438 : 188 1.8 7% : s 2% pal H 100%
43.2% 38.5% : 18.2% H
! daneben jeweils eine fehlende Caudallamelle
2 in einem Fall eine fenhlence Caudallammelle
® in einem Fall eine heteromorphe Regeneration des Epiprocts als 'Sein'

Tabelle 2: GroGen der Caudallamellen-Regenerate

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

o

1. 9,5.86 7.6 1,8 2,5 18,48 32,9%

2. 2,7 2,6 3,9

3. 2,3 3,7 4,1

4. 7,0 2,4 34,3%

S, 7.4 1,3 5,7 17,88 77,0%

6. ? ?

8 16.5.86 6,8 2,6 2,6 38,2% 38,2%

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

99

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

10. 2,8 2,7

. 8,0 2,C 25,0%

12. 7.3 1,2 16,4%

13. T3 1,3 2,5 17,88 34,2%

14, 1,7 2,5 3,8

15. 1645.86 Y3 2,3 31,9%

16. 6,6 3,8 58,1%

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

! Linge der heteromorphen Regeneration als 'Bein'
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- SchlieBlich konnte zu diesem Zeitpunkt auch in diesem Gebiet
eine erhohte radioaktive Strahlung vorgelegen haben.

Welche Storungen hier auf die Larven eingewirkt haben, ist
nicht mit Sicherheit nachvollziehbar. Fiir die Larven von Lestes
macrostigma ist die Féhigkeit zur Entwicklung in Brackwasser be-
kannt (ROBERT, 1959).

Eine besondere Eigenschaft der Agrionidenlarvcnl) stellten
schon CHILD und YOUNG (1903) fest. Nach Verletzung werden
einzelne Caudallamellen abgeworfen (Autonomie). Nach der
nachsten Hautung wird dann ein in der GroBe gemindertes Rege-
nerat gebildet, das nach zwei oder drei Hautungen die normale
GroBe erreicht. Die Autoren konnten jedoch auch eine terminale
Regeneration (ohne Autonomie) provozieren, indem sie vor einer
versuchsweisen Verletzung eine Anaesthesie der Caudallamellen
durchfiihrten.

Die verschieden groBen, teilweise nur zu einem Sechstel der
normalen Lange regenerierten Caudallamellen waren also ver-
mutlich in unterschiedlich zuriickliegenden Stadien beschédigt
worden.

Das Auffinden einer heteromorphen Regeneration bei einer
Odonatenexuvie wirft zusitzlich die Frage nach den Ursachen ei-
ner solchen Veranderung auf.

Fremdbildungen in Form von Beinen sind bei verschiedenen
Arthropoden beschrieben worden. So beschriecb PRZIBRAM
(1931) die Eigenart von Carausius morosus, nach Amputation be-
stimmter Anteile der Fithler Beine anstelle vollstandiger Anten-
nen zu regenerieren.

Nach dem Heraustrennen eines ventralen Tibia-Segmentes fand
BOHN (1965b) bei Schaben in einigen Fillen eine zusitzliche

1) BOHN (1965a) zitierte die von CHILD und YOUNG (1903) als nur mit
"Agrionidac” angegebenen Versuchstiere als Ephemeriden. Nach den dort ange-
fihrten Zeichnungen der Beine von Nymphen und Imagines &hneln die unter-
suchten "Agrioniden” eher Zygopteren als Ephemeriden (Bedornung, paarige
Klauen).
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Tarsenbildung an der Verletzungsstelle. Hier konnte er jedoch
nur Regenerate feststellen, die - ahnlich den Regeneraten bei rei-
nen Amputationen von Beinteilen - nur Beinsegmente aufwiesen,
die distal der Wunde zu erwarten waren. Mehr oder weniger voll-
stindige terminale Beinregenerationen konnte er bei Am-
putationsversuchen 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 Exstirpationsversuchen gelang. Besonders
auch nach dem Kombinieren verschieden orientierter Ge-
webeteile konnten immer wieder iiberzihlige Beinregenerationen
bei Transplantationsversuchen provoziert werden (BOHN, 1972).
Die Fihigkeit zur Gewebstransformation zeigte er durch einen
Versuch, in dem dorsales Tibiagewebe bei der Regeneration zu
ventralem Tibiagewebe transformiert wurde.

Ein anderes Beispiel einer heteromorphen Beinbildung anstelle
von Antennen stellt der Antennapedia-Komplex von Drosophila
melanogaster dar. Hier liegt eine homoeotische Mutation vor. An
dieser genetisch fixierten Mutation konnte die relativ geringe ge-
netische Veranderung nachgewiesen werden, die notwendig ist,
um eine derartige morphologische Transformation zu bewirken
(SCOTT, 1987). An solchen Mutationen konnen "master switch'-
Gene untersucht werden, welche die Organisation der
morphologischen Determination von Zellverbidnden regulieren.
Bei Antenniapedia wird durch die dominante Mutation der antp-
(Antennen-zu-Bein-Transformations)-Locus auch im Kopf aktiv,
der bei normalen Drosophila nur im Thorax und "perhaps’
(SCOTT, 1987) im Abdomen wirkt. In Abdominalsegmenten frii-
herer Entwicklungsstadien konnten Transkripte des antp nach-
gewiesen werden, wohingegen in den ausgewachsenen
Abdominalsegmenten Aktivititen dieses "master switch" nicht
nachweisbar waren. Interessant scheint in diesem Zusammenhang
auch die Tatsache, daB antp-"loss-of-function’-Mutationen eine
Transformation von Beinen in Antennen zeigen.
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Im Normalfall hingt die Aktivitét 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 Mu-
tationen (wie Antennapedia) und in bestimmten Situationen wih-
rend der Regeneration konnen im Embryonalgewebe bzw. in plu-
ripotenten Zellen des Regenerationsgewebes nach Verletzung ge-
geniiber dem umgebenden Zellverband unterschiedlich de-
terminierende regulatorische Gene aktiviert werden, die Gene aus
dem in jeder Zelle vorhandenen Chromosomensatz zur Ent-
wicklung bringen, durch die heteromorphe Bildungen bewirkt
werden.

Da gerade heteromorphe Transformationen zu Beinen an ver-
schiedenen Korperteilen von Insekten beobachtet worden sind,
konnte der Eindruck enstehen, daB in pluripotenten Zellen, die
die lokale Gewebs-Orientierung verloren haben, eines der evo-
lutorisch wichtigsten regulatorischen Gene aktiviert werden kann
und so die i.d.R. am hdufigsten und am ehesten zur Behinderung
der Fluchtfahigkeit und sonstiger Fortbewegungsmoglichkeiten
fihrende Verstimmelung von Beinen auszugleichen versucht
wird.

Die hier vorgestellte Serie von Exuvien, an denen unterschied-
lich regenerierte Caudallamellen festgestellt werden konnten,
zeigt einerseits die Féhigkeit von Libellenlarven, unter vermutlich
ungiinstigen Umweltfaktoren zu iiberleben und Verletzungen
auszuheilen. Die heteromorphe Regeneration eines Epiproct-
Stumpfes bestitigt andererseits die bei verschiedenen Ar-
thropoden beschriebene Moglichkeit zur morphologischen
Transformation der pluripotenten Zellen im Regenerationsge-
webe auch fiir Libellenlarven in natiirlicher Umgebung.
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