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I. Einleitung.

Die Regenerationsfahigkeit der verschiedenen Korperteile eines In-
dividuums ist ungleich und kann sich in gewisser, bestimmter Kor-
per-, bezw. Organrichtung verstirken oder auch vermindermn.

Die Ursache der Differenzierungsgefille im Amphibienkorper sieht
v. Ubisch (1923) in seiner ontogenetischen Entwicklung. Die Rich-
tung der fortschreitenden Entwicklung in der Ontogenese fillt mit
der Richtung der Regenerationsfihigkeit zusammen, denn letztere ist
am vollkommensten dort anzutreffen, wo die Zellen noch jung und fiir
bestimte Aufgaben weniger differenziert sind.

Sorgfiltig ausgearbeitete Methoden, insbesondere die der ameri-
kanischen Biologen, weisen darauf hin, dass Reizempfindlichkeit und
die Fihigkeit auf Reiz zu reagieren in den verschiedenen K&rper-
regionen eines Lebewesens verschieden ist. Reizempfindlichere Kor-
perteile weisen gewohnlich auch eine grdssere Regenerationsfihigkeit
auf. In dieser Art offenbart sich die axiale Gradation des Tierkorpers.
Ausser der Hauptachse des axialen Gradienten konnen auch andere
Achsen vorhanden sein, die die erstere kreuzen. :

Es war die Aufgabe meiner Arbeit zu kldren, ob im Regenerations-
prozesse der Kiemenblattchen des Axolotls (Amblystoma mexicanum
Cope.) beim Vergleich der Kiemenpaare in kranio-kaudaler Richtung
oder auch der einzelnen Regionen (z. B. der basalen und distalen
Hilfte) eines gegebenen Kiemenstammes, der axiale Gradient anzu-
treffen sei.

Einen tiefempfundenen Dank spreche ich an dieser Stelle meinem
Lehrer, Herrn Prof. Dr. N. G. Lebedinsky fir die Zuteilung dieses
Themas und wertvolle Anregungen und Ratschlige im Verlaufe der
ganzen Arbeit aus.

II. Material und Technik.

Die Versuche wurden an 47 Kiemen von 11 Axolotlen ausgefiihrt.

Vor der Amputation der Kiemenbliattchen wurden alle Tiere in
Wasser, welchem 2—40/, Schwefeldther hinzugefiigt war, narkotisiert.
Die Amputation der Kiemenblattchen wurde mit Hilfe einer seitlich
gebogenen Schere ausgefiihrt.

An jedem fiinften Tage wurden die regenerierenden Kiemen-
bliattchen untersucht und gemessen.

Die Liange der Blittchen wurde mit Hilfe eines Messlineals, dessen
Konstruktion einem transversalen Masstabe mit einer Ablesegenauig-
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keit von 0,1 mm. entspricht, gemessen. Die Masse wurden mit
Hilfe einer binokuliren Lupe bei 3-facher Vergrosserung abgelesen.
— Ausserdem wurde die Linge der Blattchen durch Vergleichung der-
selben mit ihrer Breite festgestellt.

In der Beschreibung der Untersuchungen werden am Stamm einer
jeden Kieme 2 gleichlange Teile, ein basaler und ein distaler, unter-
schieden; dementsprechend ist die Regeneration der Kiemenblittchen
der einen und der anderen Hilfte getrennt beschrieben. Ausserdem
sind die Blattchen aller Kiemen eingeteilt in solche von stirkerer bis
maximaler Linge (ca. 20% von der Gesamtzahl aller Blittchen), von
mittlerer Linge (609) und endlich von kurzer Dimension (209)).

Die Liange und Anzahl dieser mittleren, maximalen und kurzen
Kiemenblattchen ist individuell verschieden.

III. Normalzustand der Kiemen.

Uber den normalen Zustand der Kiemen des Axolotl schreibt
Clemens (1894) folgendes: ,Das Langenverhiltnis der Kiemen ist
nicht konstant, doch ist meist die hinterste die lingste. Sie zeigen
offenbar nihere Verwandtschaft zu Typus I der Tritonkiemen (stets
nimmt die Gr(")ss? von vorn nach' hinten zu).“

Einen niheren Vergleich der Stimme einzelner Kiemenpaare unter-
einander konnte ich in der Literatur micht finden. Es fehlen auch
Nachrichten dariiber, ob die Blittchen der einzelnen Kiemen einen
Unterschied aufweisen. ‘

Um diese Frage zu klidren, unternahm ich Messungen der Kiemen-
bliattchen an 30 sich im Institut befindenden Tieren, wobei ich auch
die mit Blittchen besetzte Hautpartie zwischen der Basis jedes Kie-
menstammes und der entsprechenden Kiemspalte mitberiicksichtigt
habe. Solche Kiemenblittchen menne ich in der folgenden Tabelle der
kiirze Halber ,,Hautblattchen.

Aus der Tabelle I ist zu ersehen, dass durchschnittlich beim
Axolotl:

1. die Kiemen der linken und der rechten Korperseite gleichméssig
entwickelt sind;

2. die Anzahl der Kiemenblittchen an den Stimmen und die
Linge der letzteren in der Richtung von der ersten zur dritten
Kieme zunimmt; :
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Tabelle L

Messungen an 30 Individuen.

3 Kiemen | 3Kiemen Drittes Zweites Erstes
der linken |der rechten
Paar Paar Paar

Korperseite| Korperseite

1) a. Gesamtlinge der Kie-
menstimmme in cm.
b. Gesamtzahl der Kiemen-
blédttchen an d. Stimmen
2) a.Linge der mit den
Hautbléttchen besetzten
Hautfliche incm. . . .
b) Gesamtzahl der Haupt-
kiemenblédttchen §
3) a. Lingedergesamten(Kie-
menstimme-+Hautander
Stammbasis) mit Blitt-
chen besetzten Flidche
om s
b. Gesamtzahl der Blétt-
chen an derselben

3. die Liange der mit
des Kiemenstammes,

|
64,6 64,2 47,0 427 39,1

3982 3964 2926 2636 2384

28,4 28,5 18,7 233 + 149
1460 1271 852 1230 649

93,0 92,7 657 | 66,0 54,0

5442 5235 3778 3866 3033

,,Hautkiemenblattchen* besetzten Fliche
wie auch die Anzahl der sich an denselben

befindenden Blattchen, am grossten bei den zweiten und am
kleinsten bei den ersten Kiemen ist;

4. die Gesamtlinge der mit Kiemenbliattchen besetzten Flache
und die Anzahl der Blattchen an derselben am kleinsten bei
dem ersten, und fast gleich bei dem zweiten und dritten Kie-

menpaar ist;

5. die Linge und Breite der Kiemenblittchen am geringsten bei
den ersten, aber am grossten und fast einander gleich bei
den beiden anderen Kiemenpaaren ist.

IV. Eigene experimentelle Untersuchungen und Resultate.

1. Unterschiede in der Regenerationsgeschwindig-
keit der basalen und distalen Hilfte jeder Kieme.

Die Anordnung der Kiemenblittchen an den Kiemenstimmen ist

eine sehr verschiedene.

Hiufiger findet man, dass am Kiemenstamme die Blittchen sich

allmahlich in der Richtung

vom proximalen zum distalen Ende ver-

kiirzen. Die Blittchen befinden sich mur an der ventralen Seite des
Stammes. — In anderen Fillen ist ein bedeutender Teil der ven-
tralen Seite der Kiemenstimme vollkommen frei von Blattchen, wih-
rend am iibrigen Teile dieselben in Gruppen vereinigt vorkommen.
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Auch diese Blittchen verkiirzen sich oft in der Richtung zum distalen
Stammende. — Die Zusserst kurzen Stimme mancher Kiemen und
ihre abgestumpften Enden weisen darauf hin, dass hier ein bestimm-
ter Teil traumatisch eingebiisst worden ist und nur unvollkommen auf
dem Wege der Regeneration eine Wiederherstellung erlangt hat.

In einem Falle war die distale Hilfte des Kiemenstammes rings-
herum mit Bliattchen besetzt.

Mit geringen Ausnahmen konnte ich in den bereits geschilderten,
wie auch in iibrigen 47 Fillen, folgendes feststellen:

1) Die Regeneration der einzelnen Kiemenblittchen wird durch
deren wurspriinglichen Umfang vollkommen bestimmt. Eine Bildung
der Blittchen an neuen Stellen ist selten anzutreffen. Ihre vorherige
Linge erreichen die regenerierten Kiemenblittchen bei ilteren In-
dividuen nur selten, bei jiingeren Tieren jedoch konnen sie jene
sogar iiberschreiten. ,

2) Die Regenerationsgeschindigkeit der Kiemenblittchen vermin-
dert sich in der Richtung vom basalen zum distalen Stammende.

3) Die Regenerationsdauer der vorerwahnten Liangengruppen der
Blittchen (mittlere, maximale usw.) ist an den normal entwickelten
Stimmen aller drei Kiemenpaare eine fast gleiche.

4) Die Regenerationsdauer und -Geschwindigkeit der in gleicher
Entfernung vom proximalen Ende des Kiemenstammes sich befindenden
gleichlangen Blittchen sind, unabhingig davon, ob die Blittchen an
der dorsalen, ventralen oder lateralen Seite des Stammes sich be-
finden, einander gleich.

5) Die Verteilung der Regenerationsgeschwindigkeit auf die ein-
zelnen Zeitabschnitte des Regenerationsprozesses (10 Tage-Perioden)
ist in weitem Masse abhidngig von den dusseren Regenerationsumstin-
den (Temperatur) und vom Alter des Tieres. Auch durch eine wie-
derholte Amputation der Kiemenblittchen wird eine Anderung der
Regenerationsgeschwindigkeit hervorgerufen.

2. Unterschiede zwischen der ersten, zweiten
und dritten Kieme.

Bei der Regeneration der Blittchen der normal entwickelten ersten,
zweiten und dritten Kieme (Fig. 1) waren folgende Unterschiede
zu verzeichnen:

1. Die Regenerationsgeschwindigkeit der Kiemenblittchen ist bei
der ersten Kieme am geringsten; am grossten dagegen, und
oft gleich, bei der zweiten und dritten Kieme. Dasselbe ist
auch von der Regenerationsdauer zu sagen.



70

Der Unterschied zwischen der Regenerationsdauer der sich
an den basalen und distalen Hilften einzelner Stimme befin-
denden Kiemenblattchen ist grésser bei der dritten und zweiten
und geringer bei der ersten Kieme.

Fig. 1. Beschleunigung des Regenerationstempos der Kiemenblitichen. An der

Abszisse sind die seit der Amputation der Blittchen verflossenen Tage
vermerkt, an der Ordinate dagegen die Blatichengrosse in Prozenten
derer urspriinglichen Lange. Die in ausgezogenen Linien dargestellten
Kurven entsprechen den Blittchen der basalen Stammpartie, die in
gestrichelten Linien dargestellten — solchen der distalen Stammteile. —
Alle diese Angaben beziehen sich auch auf die am-
deren Zeichnungen.

Die Kurven beziehen sich auf ein Tier, dessen Kiemenblittchen-
regeneration in der Zeit vom 23. August bis zum 20. November 1931
erfolgte. Die diinn ausgezogenen Linien entsprechen den mittellangen
Blittchen der ersten, die breiten Kurven dagegen denen der zweiten
und dritten Kieme,

An der distalen Stammhilfte der ersten Kieme verlauft die
Regeneration, prozentual genommen, besser als an der distalen
Stammhalfte der zweiten und dritten Kieme. An den basalen
Halften ist dieses Verhiltnis umgekehrt. Auch andere Ver-
héltnisse konnten festgestellt werden, doch handelte es sich
hierbei um Kiemen, deren Bldttchen schon vor der Amputa-
tion dem normalen Kiemenzustande nicht entsprachen.

Das Verhiltnis der basalen und distalen Hilte der einzelnen
Kieme ist weniger konstant und in grossem Masse von dusserep
Umstinden (Temperatur) und dem Alter des Tieres abhidngig.
Falls sich die Regeneration bei &hnlichen Tieren unter den
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gleichen ausseren Umstinden vollzieht, so ist das Verhaltnis
der Linge der regenerierenden zu den amputierten Kiemen-
blattchen in den einzelnen Zeitperioden der Regeneration, wie
auch am Ende des Regenerationsprozesses ein durchaus kon-
stantes und kann unter bestimmten Umstinden auf dem ganzen
Kiemenstamme zahlenmissig sehr Zihnlich oder auch gleich
sein. —

4. Hinsichtlich der Regeneration der Blittchen der zweiten und
dritten Kieme sind keine bestimmten Unterschiede vorhanden,
es waren jedoch Fille nicht selten zu verzeichnen, bei demen
die Regenerationsgeschwindigkeit an der dritten Kieme stir-
ker hervortrat als an der zweiten.

5. Die Kiemenblattchen der linken und rechten Seite regenerieren
gleich schnell.

3. Einfluss der Amputation auf die normalen, nicht
amputierten Bldattchen des Kiemenstammes.

Es ist allgemein bekannt, dass nach’ der operatives Entfernung
der Leber, Niere, Milchdriise u.s.w. an der einen Korperseite die
an der anderen Korperseite sich befindende Organhilfte bezw. das
Organ den Normalumfang, durch den verstirkten funktionellen Reiz
und Nahrungszufuhr veranlasst, stark vergrossert.

Die kompensatorische Hypertrophie ist nach den Arbeiten von
Merkel (1925), Feldotto (1926) und Vilas (1928) auch fiir die
Kiemen der Larven von Rana und Salamandra maculata bekannt.

Bei normaler Entwicklung der Kiemenblittchen sind unabhingig
davon, ob dieselben an einer oder mehreren Kiemen amputiert werden,
keine Verinderungen an den nichtoperierten Kiemenstimmen des Axo-
lotl zu bemerken.

Auch Wurmbach hat in seiner Arbeit (1926) iiber die Regene-
ration der Kiemen beim Axolotl nichts iiber Veranderungen der nicht-
operierten Kiemen erwiahnt.

Zu meinen Versuchen wihlte ich ein ausgewachsenes Tier mit
schwach entwickelten Kiemenblitichen. Die Lange der Blattchen war
an der basalen Stammhilfte 11, mm, an der distalen dagegen 1z mm.
An der linken Seite amputierte ich an allen drei Kiemen die Kiemen-
blattchen und auch die Haut an der ventralen Seite der Kiemen-
stamme.

In der Zeit vom 1. bis zum 20. Regenerationstage war an den
Kiemen der entgegengesetzten (rechten) Korperseite eine Verlinge-
rung mehrerer Kiemenblattchen um 37—1000/ (Fig. 2) zu bemerken.
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Diese Verlingerung blieb nach Beendigung des Regenerationsprozesses
bestehen. Die natiirliche graue Farbe der Spitzen mehrerer anderer
Blittchen rotete sich im Verlaufe der ersten zehn Regenerationstage.

& [

Fig. 2. Fig. 3.

Fig. 2. Mittellange Blittchen der zweiten rechten Kieme. Wachstumsbeschleu-
migung bei normalen Kiemenblittchen infolge der Amputation von
Haut und Bliattchen an den Kiemen der anderen Korperseite, vom
23. August bis zum 11. September 1931.

Fig. 3. Mittellange Blittchen der zweiten linken Kieme des in Fig. 2. an-
gegebenen Tieres. Beschleunigung des Regenerationstempos regene-
rierender Kiemenblattchen.
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Die Spitzen der Blittchen hatten die Tendenz, ihren Umfang zu
vergrossern; nach Verlauf der genannten Zeitspanne, in welcher die
regenerierten Kiemenblittchen der linken Seite bereits eine Linge von
0,1—0,2 mm erreicht hatten, verschwand die rétliche Firbung der
Blattchenspitzen und diese nahmen wieder ihre frithere Farbung an.

Sechs Wochen lang vor diesem Versuch konnten keine Verinde-
rungen bei den Blittchen aller Kiemen beobachtet werden.

Nach Beendigung des Regenerationsprozesses hatten die Kiemen-
blattchen der linken Seite 50—1000/ ihrer fritheren Linge erreicht
(Fig. 3). Die Regenerationsdauer betrug 40—60 Tage.

Die Kiemenblitichen beider Gruppen behielten die geschilderten
typischen Gréssenunterschiede zwischen der basalen und distalen Halfte
jeder Kieme, wie auch zwischen der ersten, zweiten und dritten
Kieme bei.

4. Einfluss einer nochmaligen Amputation auf
die regenerierenden Kiemenbldttchen.

Bei Beobachtung der Einwirkung einer nochmaligen Amputation

waren folgende Ergebnisse zu verzeichnen:

1. Die zum zweiten Male mit der Haut des Kiemenstammes ampu-
tierten Blittchen regenerieren sich nicht mehr, wodurch hier
eine Reduktion der mit Blittchen besetzten Atmungsfliche
eintritt.

2. Die durch Amputation von Blittchen vollig freigelegte Haut des
Kiemenstammes regenerierte und bedeckte sich von neuem mit
Bliattchen, wodurch die mit Blattchen besetzte zur Atmung
dienende Oberflache sich vergréssert.

1. Versuch.

Zuerst amputierte ich an allen sechs Kiemen die Kiemenblittchen.
Nach 20 Tagen entfernte ich von neuem die regemerierten Kiemen,
blittchen und die Haut an der ventralen Seite der ersten und zweiten
Kieme der linken Korperseite, und zwar wurde die proximale Stamm-
partie (etwa 2/3 der Gesamtlinge) dieser Operation unterworfen.

a) Einfluss der nochmaligen Amputation auf die Regeneration
der Kiemenblittchen derselben Korperseite.
Da die zum zweiten Male amputierten Blittchen nicht mehr rege-
nerierten, war nur eine Vergleichung der distalen Stammhilite moglich.
Wihrend der ersten zwanzig Tage ist die Regenerationsgeschwin-
digkeit der Blittchen an den Distalhdlften aller drei Kiemenstamme
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gleich. Am 21. Tage wurde die zweite Amputation ausgefithrt. In
den darauffolgenden Tagen erreichte die Regenerationsgeschwindigkeit
ihr Optimum, wobei das Distalende des ersten Kiemenstammes dieses
Regenerationsoptimum am lingsten beibehielt (Fig. 4); der Stamm
der zweiten Kieme wies eine gewisse Verkiirzung dieser Zeitspanne
auf, wahrend sie beim dritten Kiemenstamme am kiirzesten war.

”

» » » w© 2 L » 0 -

Fig. 4. Regeneration der mittellangen Blattchen der ersten linken Kieme,
in der Zeit vom 23. August bis zum 20. November 1931,

Nach Beendigung des Regenerationsprozesses erreichten die Blatt-
chen der ersten Kieme 779, die der zweiten 850/ und die der dritten
550/ der Linge der amputierten Blattchen. Hieraus ist ersichtlich,
dass bei Kiemen, an denen eine mochmalige Amputation vorgenommen
wurde, sich die Regeneration der Kiemenblittchen am meisten ver-
starkt.

b) Einfluss der nochmaligen Amputation auf die Regeneration
der Kiemenblattchen an der anderen Korperseite.

Bei den Kiemenblittchen der rechten Korperseite ist eine dusserst
grosse Regenerationsgeschwindigkeit in der Zeit vom 20. bis zum
30. Regenerationstage zu verzeichnen. Dieselbe nimmt intensiv zu,
um dann dusserst schnell zu fallen. Diese Zunahme der Regenerations-
geschwindigkeit der Kiemenblattchen fillt mit den durch die zweite
Blittchen- und Hautamputation an der ersten und zweiten Kieme der
linken Korperseite hervorgerufenen Atmungsstérungen zusammen.

Bei Beendigung des Regenerationsprozesses erreichten die Blatt-
chen der ersten Kieme 579/, die der zweiten 4996 und die der dritten
570/p von der Linge der amputierten Kiemenblittchen.

Die Unterschiede in der Regeneration der Kiemenblittchen sind
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gut zu ersehen aus der Vergleichung der Regenerationskurven der
distalen Hilften der ersten linken erneut regenerierenden Kieme und
der ersten rechten nur einmal regenerierenden Kieme (Fig. 4 u. 5).

Fig. 5. Regeneration der mittellangen Blattchen der ersten rechten Kieme des
in Fig. 4. dargestellten Tieres.

Das Dargelegte wird bestitigt durch Beobachtungen am Kontroll-
tiere, bei welchem solche Schwankungen zwischen den Kiemen der
rechten und linken Korperseite wihrend der Regenerationszeit nicht
wahrgenommen wurden. Auch die Bliattchenlinge an den entsprechen-
den Kiemen beider Korperseiten zeigt bei beiden Tieren keine nen-
nenswerten Unterschiede.

2. Versuch.

Zuerst amputierte ich an allen sechs Kiemen die Blittchen. Am
sechzigsten Regenerationstage wurde dann die Haut an der von
Kiemenblattchen freien ventralen Seite der basalen Hilfte des zweiten .
Kiemenstammes der linken Korperseite abgeschnitten. Am achtzigsten
Regenerationstage wurde ebenso wie an der zweiten auch an der
ersten linken Kieme die Haut der ventralen Stammseite entfernt; diese
war auch hier frei von Kiemenblittchen.

a) Einfluss der nochmaligen Amputation auf die Blattchen-
regeneration derselben Korperseite.

Bei diesem Versuche konnte festgestellt werden, dass das Tier
bei der ausschliesslichen Hautamputation an den beiden Kiemen der
linken Korperseite hinsichtlich des Atmungsprozesses weniger ein-
biisste, als das vorerwihnte Tier, welchem an einer gleich grossen
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Fliche sowohl Haut als auch Kiemenbliattchen entfernt wurden. Im
Falle der Hautamputation bestand die Stérung hauptsichlich darin,
dass die zum zweiten Male operierten, verhiltnismissig stark ver-
wundeten Kiemen die Atmungsbewegungen einige (2—3) Tage lang
fast garnicht ausfithrten.

Andererseits wurde durch Entfernung von Haut und Kiemen-
blittchen nur eine Emeuerung der ersteren hervorgerufen, wohin-
gegen hier, bei Verlust der Haut, eine Regeneration der Haut und
auch der Kiemenblittchen erfolgte. Im Resultat ergibt sich, dass das
Tier nach Verlauf einer kurzen Zeit eine neue blittchenbesetzte Fliache
besitzt, die dem Atmungsprozesse vollkommen angepasst ist, was
sich nur negativ auf die Regeneration der iibrigen Kiemenblittchen
auswirken kann, und zwar hauptsichlich an derselben Kieme, an der
diese meue Flache entsteht.

Der Einfluss auf die Regeneration (der Kiemenblattchen) der am
20. Regenerationstage ausgefiihrten Hautentfernung war stirker als
die Einwirkung der erst am 60.—80. Tage vorgenommenen Eingriffe.

Die Regenerationsgeschwindigkeit der Blattchen beider linken
Kiemen nach Hautamputation blieb in diesem Falle vom 60. bis
zum 100. Regenerationstage, auch nach der nochmaligen Amputation
die frithere, verminderte sich jedoch allmdhlich vom 80. bis zum 150.
Tage. Nur die Blattchen maximaler Linge der zweiten Kieme (Fig.6)
wiesen eine zunehmende Regenerationsgeschwindigkeit in der Zeit
vom 70. bis zum 80. Regenerationstage auf.

Fig. 6. Regeneration maximallanger Blitichen der zweiten linken Kieme, vom
31. Dezember 1930 bis zum 29. Mai 1931.

Die Zunahme der Regenerationsgeschwindigkeit und Erreichung
des Optimums fillt bei den Kiemenblittchen maximaler Linge an der
dritten linken Kieme und bei den sich an der Distalhilfte derselben
Kieme befindlichen mittellangen Blittchen in die Zeit vom 60.—80.
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Regenerationstag. Die Regenerationsgeschwindigkeit der mittellangen
Kiemenblattchen an der basalen Hilfte der dritten linken Kieme ver-
andert sich nicht in der erwihnten Zeit.

b) Einfluss der nochmaligen Amputation auf die Regeneration
der Kiemenblattchen der entgegengesetzten Kérperseite.

Auch die Kiemenblitichen der rechten Korperseite weisen in der
Zeit vom 60. bis zum 80. Regenerationstage eine gewisse Zunahme
der Regenerationsgeschwindigkeit oder wenigstens ein zeitweiliges Ver-
harren auf dem fritheren Zustande auf, wobei die Zunahme der Ge-
schwindigkeit hier derjenigen der Kiemenblittchen von maximaler
Lange entspricht (Fig. 7). Die mittellangen Blattchen hingegen behalten
ihre frithere Linge oder verkiirzen sich.

° 2 £ @ £ © 7 - w0 100 e 120 30 140 150 180

Fig. 7. Regeneration der maximallangen Blittchen der dritten rechten Kieme,
des in Fig. 6. dargestellten Tieres.

Bei Abschluss des Regenerationsprozesses erreichen die Blattchen
an der Distalhilfte der ersten Kieme der linken Korperseite 869/, die
der zweiten Kieme 800, und die der dritten 830p ihrer fritheren
Lange; die Blattchen der dritten Kieme der rechten Korperseite 759,
die der zweiten 869 und die der ersten Kieme 8690o.

Ein andauerndes Regenerationsoptimum der Kiemenblittchen, hau-
figes Zusammenfallen der Zunahme und des Optimums der Regene-
rationsgeschwindigkeit mit dem 60.—90. Regenerationstage, die un-
gewdhnlich lange Periode der Regenerationsdauer, eine iiberaus grosse
Annaherung der Linge der regenerierten Blattchen an jene der ampu-
tierten und die Bildung einer neuen mit neuen Blittchen besetzten
Atmungsilache sind alles Erscheinungen, welche die Regeneration der
Kiemenblattchen des Axolotls charakterisieren.

Da im ersten Versuch (Amputation der blattchentragenden Haut)
die Einwirkung des Eingriffes besonders gut an denjenigen Kiemen-
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stimmen zu konstatieren war, an welchen diese Operation vorgenom-
men wurde, so folgt daraus, dass‘bei unserer Amphibienart kein Unter-
schied inbezug auf Blittchenregeneration zwischen dem Verhalten der
Kiemen nach einer zweiten Amputation und demjenigen ohne der Vor-
nahme einer solchen micht besteht. Ausserdem ist die Einwirkung der
nochmaligen Amputation besonders ausgesprochen bei den Kiemen-
blittchen maximaler Linge, deren' Anzahl ungefihr 2094 von der Ge-
samtzahl der Blattchen ausmacht, nicht jedoch bei samtlichen Kiemen-
blattchen, wie es im ersten Falle war. In dieser Hinsicht besteht
eine gewisse Ahnlichkeit mit der Amputationseinwirkung auf die nor-
malen Blittchen der Kiemenstimme, — auch diese reagieren ungleich,
und zum Teile garnicht, auf Amputation.

Es scheint, dass die nochmalige Amputation die Regenerations-
dauer stark verlingert, wodurch die zum ersten Mal regenerierenden
Blittchen eine bedeutendere Linge als somnst erreichen. Sicher ist der
positive Einfluss der nochmaligen Afnputation auf die Zunahme der
Regenerationsgeschwindigkeit.

Auch niedere (Winter-) Temperatur (10—12°C) konnte die Re-
generationsdauer in bestimmtem Masse beeinflussen, obwohl ein zwei-
tes Tier, bei dem die Kiemenblittchenregeneration unter den gleichen
Umstinden stattfand, an dem aber keine zweite Blattchenamputation
vorgenommen wurde, diese Regenerationsdauer mnicht erreichte; hier
horte dieselbe schon nach 90 Tagen auf.

5. Amputation der blattchenlosen Haut.

Der Stamm der ersten linken Kieme war bei meinem Versuchs-
tier in dorsoventraler Richtung zusammengedriickt und daher riemen-
formig. Zum Distalende hin verschmaélert er sich nicht, sondern be-
hélt seine anfingliche Breite und ist etwas verzweigt. Der gemein-
same, basale Teil des Stammes ist von der Haut bedeckt, die sich
dusserlich micht von jener anderer Korperpartien unterscheidet, und
vollkommen frei von Blittchen ist. Die Kiemenblittchen befinden sich
nur in den Distalenden der beiden Stammzweige.

Auch die zweite linke Kieme ist an ihrer ganzen Basalhilite voll-
kommen frei von Blittchen.

Um festzustellen, ob die regenerierende Haut des Kiemenstammes
nicht etwa andere, vielleicht hohere Potenzen, als die an dieser Stelle
amputierte blattchenfreie Haut aufweist, entfernte ich jene an der
Basalhilfte des zweiten linken -Kiemenstammes am 1. Marz 1931.
Am 21. Mirz 1931 wurde dann die Haut der ventralam Seite des
gemeinsamen basalen Stammabschnittes der ersten linken Kieme ab-
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prdpariert. Es bildeten sich bis zum Abschluss des vorliegenden Ma-
nuskriptes auf beiden blattchenfreien Flichen in kurzer Zeit (5—7
Tagen) Knospen, die zu Kiemenblittchen auswuchsen. Einige Knospen
(3 Stiick) der zweiten Kieme erreichten eine Linge von 2—3 mm.
und entwickelten sich zu Zweigen, die sich dann ihrerseits mit Kie-
menblittchen besetzten. Die Entstehung dieser Kiemenbliattchen er-
folgte gleichzeitig mit derjenigen der Zweige selbst.

Die ausgewachsenen, neuentstandenen Blittchen beider Kiemen-
stimme hatten im allgemeinen die Tendenz dieselbe Lingenanord-
nung wie die normalen Kiemenblattchen beizubehalten, d. h. die
Linge der Blittchen nimmt in der Richtung vom distalen zum proxi-
malen Stammende zu. — Auch die bereits frither erwidhnten Ver-
hiltnisse zwischen der ersten und zweiten Kieme werden hier bei-
behalten.

6. Einfluss des Alters.

Seit langerer Zeit ist bekannt, dass mit geringen Ausnahmen die
Regenerationsfihigkeit mit zunehmendem Alter des Tieres sich ver-
mindert. Auch die Regenerationsfihigkeit der Amphibienkiemen wird
mit zunehmendem Alter geringer.

Uber die Regeneration der Kiemen der Axolotl schreibt Waurm -
bach (1926) folgendes: ,,Doch erreichen die Regenerate wenigstens
bei schon ilteren| Tieren niemals wieder die Regelmassigkeit und
Grosse der normalen Kiemen.*

Eine nidhere Vergleichung der Kiemenregeneration jiingerer und
alterer Tiere konnte ich in der Literatur nicht finden.

Die erste Beobachtung wurde an einem 115 Jahre alten Axolotl
gemacht. Beim Beginn des Versuchs betrug die Korperlinge des
Tieres 10,2 cm., am Ende desselben 14 cm. — Wihrend der Zeit
von 100 Tagen ist die Linge des Tieres um 3,8 cm., oder um 279,
angewachsen. Die Kiemenstimme wiesen in dieser Zeijt keinen Lingen~-
zuwachs auf. — Bei nicht hinreichender Ernihrung wies das Tier
im Verlaufe der letzten 4 Monate vor Amputation der Kiemenblittchen
keine Veranderungen der Korperlinge auf. Auch an den Kiemenstam-
men und -Blattchen wurden in dieser Zeit keine Verinderungen wahr-
genommen. :

Die Regeneration der Blattchen aller sechs Kiemen erfolgte in
der Zeit vom 23. August bis zum 30. November 1931.

Die Beobachtungsergebnisse (Fig. 8) sind folgende:

1) Die Regenerationsgeschwindigkeit der Kiemenblittchen nahm

schon wihrend der ersten 10 Tage stark zu und blieb in
diesem gesteigerten Zustande lingere Zeit (sogar bis zum



* Fig. 8.

2)

3)

4)

Regeneration mittellanger Kiemenblittchen an der dritten linken Kieme,
vom 23. August bis zum 30. November 1931.

70. Regenerationstage), um sich danach dusserst rasch zu ver-
mindern. Bei dlteren Tieren hingege: (Fig. 1 u. 5), bei denen
die Regeneration der Kiemenblattchen unter denselben Um-
stinden und zur selben Zeit wie bei zwei jungen Tieren er-
folgte, nahm die Regenerationsgeschwindigkeit langsamer zu,
blieb kiirzere Zeit in gesteigertem Zustande und verminderte
sich ebenfalls langsamer.

Die Regenerationsdauer betrug dhnlich wie bei alteren Tieren
60 bis 100 Tage, je mach der Linge der Kiemenblittchen.
Die Kiemenblattchen der jiingeren Tiere erreichten nicht nur
ihre frithere Linge, sondern iibertrafen diese sogar um
120—2100.

Der hohere Prozentsatz bezieht sich auf die distalen, der
niedrigere auf die basalen Stammhilften. Also war die Re-
generation an den distalen Stammbhailiten bedeutender. Nach
Abschluss des Regenerationsprozesses erweist sich die Blatt-
chenlidnge (dhnlich wie vor der Regeneration) in der Richtung
vom proximalen zum distalen Stammende als abnehmend, doch
ist der Lingenabfall der Kiemenbldttchen hier ein geringerer.
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5) Das Verhalten der Kiemenregionen inbezug auf Blittchenlinge,
wie auch der Kiemen zueinander sind die fritheren.

Auch bei einem zweiten, gleichaltrigen Tiere verlief die Rege-

meration sehr anlich. In diesem Falle sieht man das allgemeine Be-

streben junger Gewebe stirker auf traumatische Reize zu reagieren,

7. Einfluss der Temperatur.

Zahlreiche Beobachtungen verschiedener Forscher weisen darauf
hin, dass Entwicklung, Wachstum und auch Regeneration der Tiere
abhingig von Temperatur sind. Bei einer bestimmten Minimal- oder
Maximaltemperatur kann der Regenerationsprozess gewisser Tierarten
ganzlich unterbrochen werden, bei einer bestimmten anderen Tempe-
ratur hingegen sein Optimum erreichen. Bar furth hat beobachtet,
dass die Regeneration von Amphibienlarven bei 10°C. fast ganz auf-
hort, hingegen vollzieht sie sich gut bei einer Temperatursteigerung
bis 28°C.

Beim Kontrolltiere erfolgte die Regeneration (Fig. 1) der Kiemen-
bliattchen im Herbst desselben Jahres. Die Wassertemperatur betrug
13—15°C. '

Es sind folgende Unterschiede wahrgenommen:

1) Verkirzung der 90-tigigen Regenerationsdauer der Kiemen-
blattchen des Kontrolltieres auf 50—70 Tage bei Sommertieren.

2) Der langsamen Zunahme und Abnahme der Regenerationsge-
schwindigkeit der Kiemenblittchen des Kontrolltieres entspricht
eine dreimal schnellere Zunahme der Regenerationsgeschwin-
digkeit mit nachfolgender starken Abnahme beim Sommertiere.

3) Die starke Zunahme der Regenerationsgeschwindigkeit der Kie-
menblittchen beim Sommertiere erinnert an diejenige der Kie-
menblattchen junger Tiere (Fig. 8); doch folgt bei Sommer-
tieren auf ‘die Zunahme der Regenerationsgeschwindigkeit
deren starke Abnahme, wihrend bei jungen Tieren diese
Zunahme der Regenerationsgeschwindigkeit in gesteigertem Zu-
stande lange verbleibt und erst danach abnimmt.

4) Das Regenerationsoptimum verschiebt sich bei den Sommer-
tieren mehr auf die ersten Regenerationstage.

5) Nach Abschluss des Regenerationsprozesses erreichten die
Blattchen der Distalhdlfte der Kiemenstimme ihre fritheren
Lingen, wiahrend die Blattchen der basalen Hilite 64—720)
ihrer vorherigen Linge aufweisen; dagegen weist die Rege-
neration der Kiemenblattchen des Kontrolltieres hohere Prozent-
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Fig. 9.

6)

Regeneration der mittellangen Blittchen der dritten linken Kieme,
vom 24. Juli bis zum 21. September 1931.

sitze an der basalen und niedrigere an der distalen Stamm-
hilfte auf.

Die Gesetzmissigkeit der gegenseitigen Verhiltnisse einzelner
Kiemenregionen inbezug auf Blitichenlinge sowie der Kiemen
zueinander sind die fritheren.

Diese Tiere wiesen die grosste Lingenzunahme der regene-
rierenden Kiemenblattchen pro 10 Tage (2,2 mm.) auf.
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Auch beim zweiten Veersuchstiere verlief die Regeneration sehr
ahnlich.

V. Der axiale Gradient.

Schon zu Beginn der vorliegenden Mitteilung erwihnte ich, dass
die Grosse der normalen Kiemenblittchen in der Richtung von der
ersten zur dritten Kieme zunimmt; bei den einzelnen Kiemen geschieht
dieses in der Richtung vom distalen zum proximalen Ende eines jeden
Kiemenstammes.

Auch im Regenerationsfalle ist eine graduelle Zunahme des Re-
generationstempus der Kiemenblattchen in der Richtung von der ersten
zur dritten Kieme und vom distalen zum proximalen Ende eines jedem
Kiemenstammes zu verzeichnen; wobei diese Gesetzmissigkeit als
solche, innerhalb der Grenzen meiner Versuche von idusseren Um-
stinden (Temperatur) und dem Alter des Tieres unabhingig war.

Wie aus dem Vergleiche von Kiemen im normalen Zustande mit
solchen, die ihre Blattchen regenerieren, zu ersehen ist, war ein
stindiger axialer Gradient im Regenerationsprozesse der Kiemen-
blattchen des Axolotls weder inbezug auf die einzelnen Kiemenpaare,
noch auf die einzelnen Regionen eines Kiemenstammes (z. B. das
distale und basale Ende) festzustellen.

Hingegen konnte man das Vorhandensein eines axialen Gradienten
im Sinne der ontogenetischen (embryonalen) Kiemenentwicklung an-
nehmen, welches dann seinerseits die Regeneration bestimmen wiirde;
denn die Regenerationsgeschwindigkeit und die bei der Regeneration
erreichten Masse der Kiemenblittchen entsprechem deren in der onto-
genetischen Entwicklung erreichten gegenseitigen Grdssenverhalt-
nissen.



(No L. U. Salidzinosas anatomijas un eksperimentalas zoologijas instituta.
Direktors: N. G. Lebedinsky).

Aksolotla (Amblystoma mexicanum Cope) kapura
zaunu barkstinpu regeneracijas tempa graduela
likumiba
Kopsavilkums.

A. Grotans

Viena un ta paSa individa dazadu kermepna daju re§eneracijas spéja
nav vienada un zinama noteikta kermena vai orgamna virziena pieaug vai
samazinas.

Abinieku kermena gradacijas pakapju rasanas celoni Ubisch’s
(1923) atrod to ontogenetiska attistiba, jo refeneracijas sp€jas ir lie-
lakas tur, kur kada kermepa vai organa dala jaunaka un $onas mazak
difirencétas zinamiem uzdevumiem.

Tada karta rodas dzivmieka kermena aksiala gradacija. Bez gal-
venas aksidla gradienta ass var bt ari citas asis, kas to - krusto,

Arl mana darba uzdevums bij noskaidrot, vai aksolotla Zaunu
barkstinu regeneracijas procesa sastopams aksialais gradients, ja sa-
lidzinam kranio-kaudala virziena dazadus Zaunu parus vai ari vienas
dotas Zzaunas katina atseviSkus refionus (piem. bazalais un distalais
gals).

Vispirms noskaidroju normalu Zaunu savstarpéjos samérus un nacu
pie sledziena, ka:

1) Kreisas un labas puses aksolotla Zaunas attistitas vienadi.

2) Katipu gapums un barkstipu skaits uz tiem palielinas virziena
no pirmas uz treSo Zaunu. Starpiba starp otro un treSo Zaunu
biezi gruti saskatama. : '

3) Barkstipu garums un platums vismazaks pirmam Zaunam un
vienads abam paréjam zaunam.

Eksperimentalo pé&tijumu novérojumi radija, ka:

1) AtseviSkas 7aunas barkstipu re§eneraciju pilnigi noteic ampu-
teto barkstinu iepriek$€jais apmeérs. Jaunu barkstipu raSanas
reta.

2) Barkstipu refeneracijas atrums samazinas virziena no katina
bazala gala uz distalo galu.
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Barkstinpu refeneracijas atrums atseviS$kos regeneracijas pro-
cesa laika sprizos (10 dienas) liela mera atkarigs no regenera-
cijas aréjiem apstakliem (temperatoras) un dzivnieka vecuma.
Ari ar velreizéjam zaunu barkstipu amputacijam panakamas re-
generacijas atruma mainas.
Noteikta gajuma (vidéja, maksimala u. t. t) barkstipu grupu
refeneracijas ilgums uz visu triju, normali attistitu, Zaunu paru
katipiem, gandriz vienads.
Regeneracijai noritot vienados aréjos apstaklos un pie argji
lidzigiem dzivniekiem atsevisku refeneracijas laika periodu at-
tiecibas starp regenergjoSo un amputéto barkstipu gajumiem
uz visa Zaunas katipa var but sava starpa skaitliski Joti tuvas,
pat lidzigas.
Zaunu barkstipu refeneracijas atrums vismazaks pirmam Zau-
nam, vislielaks un biezi vienads otram un tre$am Zaunam.
Tas pats sakams par refenericijas ilgumu.
Labas un kreisas puses zaunu barkstinas refeneré vienadi.
Vaji attistitu Zaunu barkstipu gadijuma novérojama vienas pu-
ses zaunu barkstipu un katipu ventralo pusu adinas amputa-
cijas ietekme uz pretejas puses katipu mormalam neamputétam
barkstipam, kuru garums pieaug par 37—100 procentiem.
Tapat movérojama velreizéjo amputiciju ietekme uz jau
regenerejosam barkstinam, kuru regeneracijas speja, sakara ar
dazu Zaunu katipu barkstigu atkartotu amputaciju, islaicigi pa-
stiprinas.
Regenerejusa Zzaunas katipa ada var wuzradit citas lielakas
potences neka S§ini vieta nogriezta ada. Katipu nopreparéta
ada bij pilnigi briva no barkstipam, bet re§energjusa par-
klajas ar normali attistitam barkstipam.
Talakie moverojumi saistiti ar dzivnieka vecuma un tempe-
ratiiras ietekmi uz Zaunu barkstipu regeneraciju.

Jaunu dzivnieku barkstipu regeneracijas atrums jau pirmas desmit
dienas strauji pieaug, tada kapinata stavokli turpina palikt. visai ilgi
un tad speji samazinds, kamér veci dzivnieki uzrada lénaku regene-
racijas atruma pieaugumu, isaku kapinata atruma stavokli un lenaku
atruma samazina$anos. Jauna dzivnieka regenerejudas barkstinas var
sasniegt ne tikai savus agrakos garumus, bet pat par 100—200 pro-
centiem parsniegt tos. Turpretim vecu dzivmieku Zaunu barkstinas sa-
sniedz tikai 60—70 procentus no sava iepriek$éja garuma. Regenera-
cijas ilgums jauniem un veciem dzivniekiem gandriz vienads, ap-
meéram 100 dienas.



Kas attiecas uz temperatoras iespaidu, tad pirmas refenericijas
dienas noverojams sp&js barkstipu refenericijas atruma pieaugums,
kas atgadina barkstinu refeneracijas atruma pieaugumu pie jauniem
dzivniekiem, tomeér pédéjiem Sis pieaugums paliek kapinata stavokli
visai ilgi, bet temperatoras ietekmes gadijuma pieauguma kapinata
stavok]a laiks Joti 1ss, kaml tnlit seko ta sp&ja samazinasanas. Rege-
neracijas optimums parvietojas vairak uz pirmajam regeneracijas die-
nam, bet refeneracijas ilgums ievérojami samazinas. Abos gadijumos
barkstipu visparéjas refenericijas likumibas agrakas.

Kia no normilu un refener&jusu Zaunu stavok]a redzams, tad pa-
stavigs aksialais gradients aksolotla Zaunu barkstipu regeneracijas pro-
cesad mnav iesp&jams, ne atseviSku Zaunu paru, ne ari vienas dotas
Zaunas atseviSku regionu (piem. bazalais un distalais gals) salidzi-
najuma.

Turpretim aksiala gradienta esamibu varétu piejemt Zaunu onto-
genetiskas (embriologiskas) attistibas nozimé, kura savukart noteic
refeneraciju, jo Zaunu barkstinu refeneracijas atrums un refenera-
cija sasniegtais samérs pilnigi atbilst ontogenetiska attistiba sasnieg-
tiem savstarpéjiem lielumu samériem.






