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Regenerationsprozesse sind im ganzen Tierreich anzutreffen. Bei niederen
Tieren ist die Regenerationsfahigkeit sehr bedeutend, bei hoheren Formen
dagegen nimmt sie im Zusammenhange mit der Komplizierung ihrer Orga-
nisation ab.

Auch vom Alter des Tieres ist die Regenerationsfiahigkeit abhangig, indem
junge Tiere oder deren embryonale Stadien die verlorenen Teile leichter
erneuern.
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Die Regenerationsfahigkeit der verschiedenen Korperteile . eines Indivi-
duums ist meistens ungleich und kann sich in bestimmter Korper-, bzw.
Organrichtung verstirken oder auch vermindern.

Die Ursache der Differenzierungsgefille im Amphibienkorper sieht
v. Usiscu (1923) in ihrer ontogenetischen Entwicklung. Die Richtung der
fortschreitenden Entwicklung in der Ontogenese {fillt mit der Richtung der
Regenerationsfahigkeit zusammen, denn die letztere ist am vollkommensten
dort anzutreffen, wo die Zellen noch jung und fiir bestimmte Aufgaben
weniger differenziert sind. -

Sorgfiltig ausgearbeitete Methoden, insbesondere die der amerikanischen
Biologen, weisen darauf hin, dass Reizempfindlichkeit und die Fahigkeit auf
Reize zu reagieren in den verschiedenen Korperregionen eines Lebewesens
verschieden ist. Dabei weisen gewohnlich die reizempfindlicheren Korperteile
auch eine grossere 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. :

Die Aufgabe meiner Arbeit ist zu kliaren, ob im Regenerationsprozesse der
Kiemenblittchen des Axolotl (Amblystoma mexicanum CoPE) beim Vergleich
der Kiemenpaare in kranio-kaudaler Richtung, oder auch der einzelnen Re-
gionen (z. B. der basalen und distalen Hélfte) eines gegebenen Kiemenstam-
mes, der axiale Gradient anzutreffen sei.

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

i

LITERATURUBERSICHT.

Schon vor ca. 70 Jahren wurden die ersten Regenerationen verwundeter
oder ganz entfernter Amphibienkiemen beobachtet.

K~EELAND (1859) beobachtete die Kiemenregeneration bei Menobranchus,
DumeRrIiL (1867) — bei Amblystoma mexicanum, ERBER (1876) bei Siren
lacertina, CHAUVIN (1876) bei Amblystoma mexicanum und Salamandra atra
und WIEDERSHEIM (1877) bei Siren lacertina.

Einige Jahre nach diesen mehr zufélligen Beobachtungen gab Boas (1882)
folgende morphologische Beschreibung der Kiemen des Axolotl: ,,Am Hinter-
rande des Stammes sitzen die Kiemenblatter in zwei Reihen, ohne jedoch
ganz dieselbe Regelmissigkeit inne zu halten wie bei Salamandra; zuweilen
sitzen ein paar Blitter, derselben Reihe angehorig, nebeneinander. Einzelne
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von den Blittern sind in mehrere Zipfel geteilt und durch eine weitere Fort-
setzung dieses Prozesses kann man sich leicht die Entstehung der genannten
Unregelmassigkeit denken.

Die Blitter sind sehr lang und in jeder Reihe findet sich eine viel grossere
Anzahl als bei der Salamanderlarve.

Die relative Grosse der drei Kiemen konnte ich nach den vorliegenden
Exemplaren nicht feststellen.*

Fraisse (1885) beschrieb die Kiemenregeneration beim Axolotl nach der
Entfernung der Kiemenstimme. GEGENBAUR (1901) verdanken wir eine kurze
vergleichende Ubersicht des Kiemenbaues einiger Amphibien.

CrEMENS (1894) schreibt unter anderem iiber die Morphologie der Axolotl-
Kiemen: ,,Das Lingenverhiltnis der Kiemen ist nicht konstant, doch ist meist
die hinterste die lingste. Sie zeigen offenbar niahere Verwandtschaft zum
Typus I der Tritonkiemen (stets nimmt die Grosse von vorn nach hinten zu).
Der Kiemenkorper ist dick, blattformig. Die Zahl der Reihen der Kiemen-
faden betrigt circa 10—12, so dass fast die ganze hintere Fliche besetzt ist.
Boas konstatiert gelegentliche Zipfelung der Kiemenfdden, ich habe sie nie
gesehen.”

Bei der Beobachtung von Schwanz- und Gliedmassenregenerationen bei
Lurchen konstatierte KAMMERER (1904), dass die Regenerationsfihigkeit der
Kaulquappen der Amphibien vom Alter abhingig ist, wobei er inbezug auf
Schwanzlurche ausfiihrt: ,Neotenische Urodelenlarven, noch auf gleichem
Stadium befindlich, in welchem normale Larven sehr rasch regenerieren,
zeigen eine ebenso geringe Regenerationsgeschwindigkeit, wie gleichalterige
metamorphosierte Exemplare.®

EvcLeEsHYMER (1905/1906) fand bei der Kiemenregeneration von Neciurus
eine noch grossere Unabhingigkeit der Kiemenblittchenentwicklung, als bei
der Entwicklung normaler Kiemen.

BARFURTH (1906) meint: ,Die Art der Regeneration ist abhingig vom
jeweiligen Entwicklungsstadium und wiederholt im allgemeinen die diesem
Stadium entsprechenden normalen Entwicklungsvorginge.

WINTERSTEIN (1921) beobachtete, dass kleine Amblystomalarven, die sich
lingere Zeit im Wasser befanden, dem durch Ventilation Sauerstoff zuge-
fuhrt wurde, einen sehr geringen Kiemenwuchs aufwiesen, wahrend bei
gleichgrossen Tieren, die sich im tiefen Wasser, dem kein Sauerstoff bei-
gemischt wurde, aufhielten, die Kiemenentwicklung stark beschleunigt war.

UsiscH (1922 und 1923) klirte auf experimentellem Wege das Entstehen
der Gradationsstufen des Amphibienkorpers.

ScHMALHAUSEN (1925) beschrieb den Einfluss verschiedener Ausserer
Faktoren auf die normale Entwicklung der Gliedmassen des Axolotl, wie auch
auf ihre Regeneration und kam zu folgenden Schlussfolgerungen: ,Das
Wachstum und die Bildung der Anlagen wird durch erniedrigte Ernihrung

15. — A. Z. 1934. 3
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gehemmt, die Morphogenese scheint hierdurch etwas weniger getroffen zu
werden und die Histogenese gar nicht. Die Morphogenese wird mit zuneh-
mendem Alter der Larve (Regeneration) immer stirker abgeschwicht, we-
niger wird hierdurch das Wachstum gehemmt, und am wenigsten die Histo-
genese getroffen.

Die Histogenese und das Wachstum werden durch erhohte Temperatur
starker beschleunigt als die Morphogenese.*

FeELpoTTO (1926) ‘beobachtete bei Kaulquappen, dass beim Amputieren
der ersten und zweiten Kieme eine Hypertrophie der dritten Kieme eintrat.
Diese ist stirker verzweigt, was bei normalen Tieren selten vorkommt.

WUuURrRMBACH (1926) studierte die Regeneration der Kiemen beim Axolotl.
Die einzelnen Kiemen einer Korperseite wurden vollstindig oder teilweise
amputiert. Die Regenerationsdauer betrug 97—106 Tage. Die regenerierten
Kiemenblittchen erreichten nicht die Linge der auf dem Kiemenstamm' ver-
bliebenen Blittchen.

Pawrowsky und PER°FILJEW (1926) beschreiben die Metamorphose des
Axolotl im Falle einer experimentellen Entfernung der Lungen.

Viras (1928) beobachtete die Regeneration der Aussenkiemen bei Larven
von Salamandra maculata. Bei einem Teil der Tiere wurden die Kiemen nur
einer Korperseite, bei dem andern an beiden Seiten abgeschnitten. Die Kie-
menregeneration ist dusserst beschrinkt, bei einigen Tieren wurde sie iiber-
haupt nicht konstatiert. Bei einer einseitigen Kiemenamputation war eine
Hypertrophie der Kiemen der entgegengesetzten Korperseite zu beobachten.

T

MATERIAL UND TECHNIK.

Die Versuche wurden an 47 Kiemen der 11 Tiere ausgefiihrt.

Vor der Amputation der Kiemenblittchen wurden alle Tiere in Wasser,
welchem 2—4 9/p Schwefelither hinzugefiigt war, narkotisiert. Die Ampu-
tation der Kiemenblattchen wurde mit Hilfe einer seitlich gebogenen Schere
ausgefiihrt.

Um ein moglichst gle1chmass:ges Abschneiden der klemenblattchen eines
Kiemenstammes zu ermoglichen, wurden sie wiahrend der ganzen Amputa-
tionsdauer regelmissig durch eine binokulire Lupe bei dreifacher Vergrosse-
rung betrachtet. Nur bei den 2 ersten Tieren wurde die Kiemenblattchenam-
putation ohne binokuldare Lupe vorgenommen.

Die Amputation von Bliattchen an allen sechs Kiemen eines Tieres dauerte
ungefahr 30 Minuten.

Gewohnlich reagierte das Tier auf die Amputatlon der Kiemenblattchen
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nicht; nur in drei Fillen musste die Narkose, um die Amputation fortsetzen
zu konnen, wiederholt werden. !

Die postoperative Blutung war sehr gering und wihrte nur kurze Zeit, bei
einigen Tieren fehlte sie sogar vollstandig.

Nach der Amputation der Kiemenblattchen wurden alle Tiere zur Desin-
fektion auf 5 Minuten ins Wasser gesetzt, in dem etwas Kali hypermangani-
cum bis zur hellrosa Fiarbung aufgelost war.

Nach der Narkose waren bei allen Tieren, mit Ausnahme von zwei, keinerlei
Veridnderungen in den Atmungsbewegungen der Kiemen zu beobachten. Schon
bei den ersten Atmungsbewegungen verhielten sich die Tiere wie vor der
Amputation der Kiemenblittchen.

Das siebente Tier fiithrte nach Amputation der Blattchen aller sechs Kiemen
lingere Zeit unzusammenhingende, nervose Bewegungen aus, indem es bald
den einen, bald wieder den anderen Kiemenstamm an den Korper anlegte,
dann den Mund o6ffnete und ihn wieder plotzlich schloss. Auch am zweiten
Tage waren schmerzhaft zuckende Bewegungen der Kiemenstimme zu beob-
achten und erst am dritten Tage verhielt sich das Tier vollig normal.

Das zweite Tier, dem die Kiemenblattchen nur an der ersten rechten Kieme
amputiert wurden, begann die Kiemenbewegungen mit den Kiemen der rech-
ten Seite und erst nach 10—15 Minuten war eine langsame Kiemenbewegung
auch an der nicht operierten Korperseite zu beobachten, wobei die Schnellig-
keit der Bewegung allmahlich zunahm und zuletzt die der Kiemenbewegung
der operierten Korperseite erreichte. Ebenso war ein Offnen und Schliessen des
Mundes zu beobachten. Am nachsten Tage nahm der Kiemenstamm der am-
putierten Blittchen an den Atmungsbewegungen nicht teil. Man konnte be-
merken, dass der Kiemenstamm sich zu einer Spirale zusammenzurollen ver-
suchte. Die Atmungsbewegungen der iibrigen Kiemen waren normal.

Am dritten Tage beteiligten sich an den Atmungsbewegungen alle Kiemen-
stimme. Die Spiraldrehung der Kieme mit den amputierten Blittchen war sehr
schwach ausgedriickt.

Die drei ersten Tiere befanden sich in einem 590 c¢cm?® weiten Glassgefiss,
bei einer g—10 cm tiefen Wasserschicht, ca. 2 m vom Fenster des Aquarium-
zimmers des Instituts entfernt. Vor Amputation der Kiemenblidttchen befan-
den sich alle Tiere in einem gemeinsamen, nach der Amputation jedes in
seinem eigenen Gefass.

Alle drei Axolotl wurden an jedem dritten Tage mit Regenwiirmern und
Rindfleisch gefiittert, zur selben Zeit wurde auch das Wasser erneuert.

Die iibrigen Axolotl befanden sich in einem 150 X 75 cm grossen Zink-
blech-Becken mit fliessendem Wasser, 1 m vom Fenster des Aquariumzimmers
entfernt. Die Tiefe der Wasserschicht betrug 14 cm. Die Axolotl wurden an
jedem dritten Tage abwechselnd mit Rindfleisch, Regenwiirmern, Kaulquap-
pen, Daphnien, Cyclopen usw. gefiittert.

o
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An jedem fiinften Tage wurden die regenerierenden Kiemenbldttchen unter-
sucht und gemessen.

Die Lange der Blattchen wurde mit Hilfe eines Messlineals, dessen Kon-
struktion einem transversalen Masstabe mit einer Ablesegenauigkeit von 0,1
mm entsprach, gemessen. Die Masse wurden mit Hilfe einer binokuldren Lupe
bei 3facher Vergrosserung abgelesen. — Ausserdem wurde die Linge der
Blattchen durch Vergleich mit ihrer Breite festgestellt.

Alle Tiere wurden jedesmal vor der Beobachtung und vor Ausfithrung der
Messung der Kiemenblittchen in geschilderter Weise narkotisiert.

In der nachstehenden Beschreibung der Versuche werden am Stamm einer
jeden Kieme 2 gleichlange Teile, ein basaler und ein distaler, unterschieden;
dementsprechend ist die Regeneration der Kiemenblittchen des einen und des
anderen Teiles getrennt beschrieben. Ausserdem sind die Blittchen aller
Kiemen eingeteilt in solche grosserer bis maximaler Linge (ca. 20 9 von
der Gesamtzahl aller Blittchen), mittlerer Linge (60 °/o) und in solche kurzer
Dimension (20 %b).

Die Linge und Anzahl dieser mittleren, maxxmalen und kurzen Klemen—
blattchen ist individuell verschieden.

Die Beschreibung der experimentellen Untersuchung gibt hauptsidchlich eine
Ubersicht iiber den Verlauf der Regeneration von Kiemenblittchen an den
47 Kiemen der 11 einzelnen Tiere; in den Protokollen finden sich nidhere
Angaben tiber die Kiemenblittchenregeneration besonders interessanter Fille.

In den Protokollen sind die Messungen der regenerierenden Kiemenblatt-
chen so angeordnet, dass die Reihenfolge der entsprechenden Zahlen nach
Moglichkeit der natiirlichen Kiemenblattanordnung auf dem Kiemenstamm
entspricht.

Bei der Analyse des Prot. 1 z. B. unterscheiden wir zuerst die regenerie-
renden Kiemenblittchen am basalen und distalen Teil des Kiemenstammes ;
ausserdem beziehen sich die Zahlen in den letzten Rubriken links auf die
Kiemenblattchen des basalen Teiles des Stammes, rechts aber auf die Kiemen-
blattchen des distalen Teiles.

Weiter unterscheiden wir bei der Bewertung der Befunde zwei haupt-
sachliche Masswerte — den einen in der Mitte des basalen, den zweiten in der
Mitte des distalen Stammteiles. An beiden Stellen wurden Kiemenbldttchen
mittlerer und maximaler Linge gemessen. Unter den Massen dieser Kiemen-
blattchen ist im Protokoll auch ihre Linge im Moment der Amputation an-
gegeben, wahrend fiir die Kiemenblattchen anderer Grossen die entsprechen-
den Masse vor der Amputation nicht angefiihrt werden.

Aus diesem Protokoll Nr. 1 ersehen wir, dass sich in der Mitte des basalen
Teiles die Kiemenblattchen mit einer Durchschnittslinge von 2,5 mm und einer
Maximallinge von 2,75 mm befinden. Naher zur Stammbasis befinden sich
1,—0,3 mm lange Kiemenblittchen. Die Kiemenblattchen des basalen Teiles
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sind gewohnlich nicht linger als 2,73 mm; in anderen Fillen ist die Linge
direkt angegeben,

Ebenso finden wir in der Mitte des distalen Teiles Kiemenblattchen mit
einer mittleren Linge von 1,5 mm und einer Maximallinge von 2, mm.
Naher zum freien Ende des Stammes treffen wir 1,,—0,3 mm lange Kie-
menblittchen an und auf der Grenze des distalen und basalen Teiles 2,2 mm
lange, welche also linger sind als die in der Mitte des distalen Teiles befind-
lichen Kiemenblattchen maximaler Linge. Dieses entsteht dadurch, dass
zwischen den Mittelpunkten des distalen und des basalen Kiementeiles eine
allmahliche Vergrosserung der Kiemenblattlinge von 2,0 bis 2,7 mm, also
um 0,7 mm erfolgt.

In den Protokollen sind oft die Masse derjenigen Kiemenblittchen nicht
angefiihrt, die sich zwichen den Mitten des basalen und des distalen Teiles,
sowie an beiden Enden des Kiemenstammes befinden. In diesen Fillen habe
ich eine allmahliche Verringerung der Kiemenblattchenlinge vom basalen Teil
des Kiemenstammes in der Richtung des distalen Teiles beobachtet. Die Re-
generation der Kiemenblittchen ergibt sich aus den bereits angefithrten zwei
Hauptpunkten.

Aus dem Protokoll ist auch zu ersehen, an wie vielen und welchen Kiemen
eines jeden Tieres die Kiemenblidttchen amputiert worden sind.

Dass im Protpkoll 1 nur Beobachtungen iiber die Kiemenblittchen der
rechtsseitigen ersten Kieme enthalten sind, und ein anderes Protokoil fiir
dieses Tier nicht vorhanden ist, erkliart sich dadurch, dass die Blittchen der
iibrigen Kiemen iiberhaupt nicht amputiert worden sind.

Die Prozentsitze wurden berechnet nach den ,,/ndextabellen zum anthropo-
metrischen Gebrauche* von CArRL M. FUrst (1929).

e

NORMALZUSTAND DER KIEMEN.

Angaben uber den Normalzustand der Kiemen finden wir, wie das schon
in der Literaturiibersicht erwahnt wurde, in den Arbeiten von Boas (1882),
CLEMENS (1894) und WURMBACH (1926).

Einen niheren Vergleich der Stimme einzelner Kiemenpaare untereinander
konnte ich in der Literatur nicht finden. Es fehlen auch Angaben daruiber, ob
die Blittchen der einzelnen Kiemen einen Unterschied aufweisen.

Um diese Frage zu klaren, unternahm ich Messungen der Kiemenblattchen
an 30 im Institut vorhandenen Tieren, wobei ich auch die mit Blattchen be-
setzte Hautpartie zwischen der Basis jedes Kiemenstammes und der entspre-

7
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chenden Kiemenspalte beriicksichtigt habe. Solche Kiemenblattchen nenne ich
in der folgenden Tabelle der Kiirze halber ,,Hautblittchen', im Gegensatz zu
den die Stamme bedeckenden , Kiemenblitichen®.

Tab. I. Messungen an 30 Individuen. 5

1) a. Gesamtlinge der Kiemenstimme in cm 64,6 64,2 47,0 42,7 39,1
b. Gesamtzahl der Kiemenblittchen an
den StAMMEN & & 5 515 - v w o 3982 3964 | 2926 | 2636 | 2384
2) a. Linge der mit den Hautbldttchen be-
setzten Hautfliche inecm . . . . . . 28,4 285 18,7 23,8 14,9

b. Gesamtzahl der Hautkiemenblittchen 1 460 1271 852 1 230 649

3) a. Linge der gesamten (Kiemenstimme
+ Haut an der Stammbasis) mit Blatt-
chen besetzten Fliche in cm . . . . 93,0 92,7 65,7 66,0 54,0

b. Gesamtzahl der Blattchen an derselben | 5 442 5235 | 3778 3866 | 3033

3. linke |3. rechte| Drittes | Zweites | Erstes
Kiemen | Kiemen| Paar Paar Paar

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

1)

3)

4)

die Kiemen der linken und rechten Korperseite gleichmassig enwickelt
sind ; s
die Anzahl der Kiemenblattchen an den Stdmmen und die Linge der
letzteren in der Richtung von der ersten zur dritten Kieme zunimmt;
die Linge der mit ,,Hautkiemenblittchen* besetzten Fliche des Kiemen-
stammes, wie auch die Anzahl der sich an denselben befindenden Blatt-
chen am grossten bei dem zweiten und am kleinsten bei dem ersten
Kiemenpaar ist;

die Gesamtlinge der mit Kiemenblittchen besetzten Flache und die
Anzahl der Blittchen an derselben am kleinsten bei dem ersten, und
fast gleich bei dem zweiten und dritten Kiemenpaar ist;

die Linge (und Breite) der Kiemenblittchen am geringsten bei den
ersten, am grossten aber und fast gleich bei den beiden anderen Kiemen-
paaren ist.

Wihrend Boas (1882) die Verzweigung des distalen Teiles. der Kiemen-
bliattchen beschrieben hat, erwdahnt CLEMENS (1894) eine solche gar nicht.
- Auch WurMBACH (1926) sagt nichts von einer Verzweigung des distalen
Kiemenblittchenteiles.

Um eine genaue Ubersicht tiber die Form dieser Blattchen zu bieten, fixierte ich
die Blattchen dreier Tiere in Bouinscher Flussigkeit, farbte sie mit Boraxkarmin und
schloss sie in Kanadabalsam ein. Mit Hilfe eines Zeichenapparates zeichnete ich dann,
bei vierfacher Vergrosserung die Umrisse der Blattchen, die in Fig. 1 zu finden sind.

8
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Die in der zweiten Reihe rechts angefithrten 5 Kiemenblattchen sind Rege-
nerate, die bei Beendung der Regeneration eine Linge von 4 mm oder 71 %/p
von der Linge der links von ihnen befindlichen Kiemenblittchen aufwiesen.
Nach ‘einigen Monaten wurden sie zusammen mit den Blattchen der iibrigen
sechs Kiemen allmahlich kleiner und erreichten die in der Tabelle vermerkte
Grosse.

Die iibrigen in Fig. 1 angefithrten Kiemenblittchen sind keine Rege-
nerate, sondern normale Kiemenblittchen, die bei diesen Tieren im Zusam-
menhang mit den Beobachtungen der Kiemenblittchenregeneration amputiert
wurden,

Von den in dieser Arbeit beschriebenen elf Tieren hatten sieben neben nor-
malen auch verschiedenartig verzweigte Kiemenblittchen.

LR SETANNN AT

MWWWW anan
14 Y0 te naaseli v

Fig. 1. Axolotl Dy, M: und R,. Typische und verzweigte Kiemenblattchen; 4 X.

Meist befinden sich die verzweigten Blittchen an den basalen Teilen der
zweiten und dritten Kieme und treten in einer Anzahl von 10—15 Stiick an
jeder Kieme auf. Hochst selten und nur in geringer Anzahl (1—3 Stiick)
waren diese Bliattchen auch an der ersten Kieme anzutreffen.

Nicht selten trat auch eine Verzweigung an den regenerierenden Blittchen
des distalen Kiemenendes auf.

Bei einigen Tieren beobachtete ich auch eine Verzweigung der distalen
Spitze des Kiemenstammes, die dhnlich der Verzweigung der distalen Spitzen
der Kiemenblattchen war. Manchmal war es sogar schwierig, den Hauptstamm
von den Verzweigungen zu unterscheiden. Haufiger war eine Spaltung des
Distalendes der Kiemenstimme zu beobachten, wodurch zwei gleichgrosse
Aste entstanden. In einem Fall bestand das Distalende des Kiemenstammes
sogar aus vier gleichgrossen Asten. Die ventrale Seite dieser Stammaste war
ebenfalls mit Kiemenblittchen besetzt, deren Linge zum f{reien Ende des
Astes hinzu allmdhlich abnahm. Seltener waren 2—3 mm lange Astchen mit
wenigen (10—15 Stiick) Blattchen am basalen Teil des Kiemenstammes an-
zutreffen. Es sei ausdriicklich festgestellt, dass meine Regenerationsbeobach-
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tungen an Kiemenblattchen sich nicht auf solche Fille beziehen, da mir die
angefithrten Bauverhiltnisse als traumatisch verursacht vorgekommen sind.
Aus der Beschreibung des Normalzustandes der Axolotlkiemen ersehen wir,
dass ahnlich den ausseren Kiemen von Salamandern und Tritonen, von Peren-
nibranchiaten Necturus und Siren auch beim Axolotl eine Zunahme der
Kiemenentwicklung in der Richtung von der ersten Kieme zur dritten erfolgte.
Uber ein ahnliches Verhalten der drei dusseren Kiemenpaare bei Profeus
fand ich in der Literatur keine bestimmten Angaben, an den drei im Institut
befindlichen Tieren konnte ich keinen Unterschied zwischen den einzelnen
Kiemenpaaren konstatieren.

IvV.

EIGENE EXPERIMENTELLE UNTERSUCHUNGEN UND
RESULTATE.

Die Regeneration der Kiemenblittchen wurde an Tieren verschiedenen
Alters und in verschiedenen Jahreszeiten verfolgt. Deshalb unterscheiden sich
auch die Beobachtungsresultate so stark voneinander, dass ich den Stoff
neben der allgemeinen Beschreibung der graduellen Gesetzmassigkeit im Re-
generationstempo der Kiemenblittchen noch in einige, im Inhaltsverzeichnis
bereits angefiihrte Unterkapitel einteilen musste. Wegen der geringen Anzahl -
der Beobachtungen gedenke ich keine vollstindige Beantwortung der Fragen
iiber den Einfluss des Alters, der Temperatur und anderer Faktoren auf die
Regeneration der Kiemenblattchen zu geben; dazu wiren Versuche speziel-
leren Charakters erforderlich. Ich mochte diesbeziiglich nur die allgememen
Hauptunterschiede hervorheben.

1. Unterschiede in der Regenerationsgeschwindigkeit der basalen und
distalen Halfte jeder Kieme.

Die Anordnung der Kiemenblittchen an den Kiemenstammen ist eine sehr
verschiedene. Ich vermag nicht zu entscheiden, ob dieses Verhalten nicht zum
Teil mit den haufigen Verletzungen und der nachfolgenden Regeneration der
Stimme zusammenhangt.

Haufiger findet man, dass die Blattchen am Kiemenstamme sich allmah-
lich in der Richtung vom proximalen zum distalen Ende verkiirzen. Die Blatt-
chen befinden sich nur an der ventralen Seite des Stammes. — In anderen
Fallen ist ein bedeutender Teil der ventralen Fliche der Kiemenstaimme voll-
kommen frei von Blittchen, wihrend dieselben daneben in Gruppen vereinigt
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vorkommen. Auch diese Blattchen verkiirzen sich oft in der Richtung zum
distalen Stammende. — Die ausserst kurzen Stimme mancher Kiemen und
ihre abgestumpften Enden weisen darauf hin, dass hier ein bestimmter Teil
traumatisch eingebiisst worden ist und auf dem Wege der Regeneration eine
nur unvollkommene Wiederherstellung erlangt hat.
In einem Falle war die distale Halfte des Kiemenstammes ringsherum mit
Blattchen besetzt.

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

An 34 Kiemen (von sieben noch nicht operierten Tieren) verkiirzten sich
die Kiemenblittchen allmahlich vom proximalen zum distalen Ende des Kie-
menstammes. Wahrend der ganzen Regenerationsdauer der Blittchen und
auch nach Abschluss der Regeneration blieb dieses Verhiltnis der Blattchen-
linge im allgemeinen bestehen.

Bei einem anderen Tiere war vor dem Versuch die Mitte des distalen Teiles
der ersten und zweiten rechtsseitigen Kieme frei von Blattchen; nach Ab-
schluss der Regeneration war das Verhiltnis der blittchenlosen und der mit
Blattchen besetzten Stammesoberfliche unverandert. Ausserdem befanden sich
am distalen Ende der zweiten Kieme viele einander gleiche, 1 mm lange Blatt-
chen. Auch die an dieser Stelle regenerierten Blittchen unterschieden sich nur
durch eine etwas geringere Linge, wihrend das gegenseitige Langenverhaltnis
“dasselbe blieb. Auch an Stelle der am distalen Ende der ersten Kieme amputier-
ten Bldttchen von 3,5 mm (3 Stiick), von 2,; mm (2 Stiick), von 1,6 mm (1)
und von 1,3 mm (2) Linge regenerierten die Kiemenblittchen in entsprechen-
der Anzahl und relativer Linge (2 mm, 1, mm, 1 mm und 0,8 mm).

Erwahnt sei noch eine eigenartige, moglicherweise auf eine frithere Ver-
letzung zuriickgehende Anordnung der Kiemenblattchen an den Kiemenstim-
men eines andern Tieres. Hier war das distale Ende des dritten rechtsseitigen
Kiemenstammes ringsum mit Blattchen besetzt, an dem basalen Teile der links-
seitigen ersten und zweiten Kieme fehlten die Kiemenblittchen vollstindig ;
die Blattchen am distalen Ende der beiden ersten Kiemen waren ausserordent-
lich lang, sie glichen oder iibertrafen sogar in dieser Hinsicht die Kiemenblatt-
chen der dritten Kieme ; endlich waren die Kiemenblattchen am distalen Ende
der beiden dritten Kiemen stark verlingert, mit einer geringen Lingenab-
nahme zum basalen Teile hin, und erinnerten also an eine umgekehrte
Kieme der iibrigen Tiere, deren proximales Ende jetzt dem distalen
und das distale Ende dem proximalen entsprechen wiirde. Die experimentelle
Regeneration war auch bei diesem Tier durch eine vollstindige Wiederher-
stellung des fritheren Zustandes charakteristisch.

Nur bei einem Tier war die Regeneration der Kiemenblittchen der ersten
Kieme zahlenmadssig sehr begrenzt. Die Blittchen regenerierten nur am basa-
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len und distalen Drittel des Kiemenstammes, und auch dort nur teilweise; im
mittleren Drittel war fast keine Regeneration zu konstatieren.

Die geschilderten Beobachtungen zeigen, dass die Regeneration der einzel-
nen Kiemenblittchen vollig durch deren urspriinglichen Umfang bestimmt
wird. Die Potenzen der normalen und regenerierten Bldttchen sind einander
gleich, Eine Bildung der Blittchen an neuen Stellen ist selten anzutreffen.

Die Langenverhiltnisse der regenerferten Kiemenblittchen wurden in Pro-
zenten der urspringlichen Grosse berechnet und fiir alle 47 Kiemen in der
Tabelle IT zusammengefasst:

Tab. 11I. Die Langenverhdaltnisse der regenerierten Kiemenblittchen wvon 47

Kiemenstimmen.

Anzahl der einer bestimmten Prozentgruppe entsprechenden Fille
Dritte Kiemen Zweite Kiemen Erste Kiemen Gesamt-
Lénge der regen. | Basal- | Distal- Basal- | Distal-| || Basal- | Distal- il

Blittchen in % teil teil | [l teil teil | | teil teil | |2

i : : 1k

der urspriinglichen ga o §° AR gc e E" &l E AR SRE £l
Linge s|E|S|E|2S[5|S|5|c|S|S|S|S[s]s| Mm%

o (Bsol8 R Sl SR -8 | RO orel [Seocl KG0a8) [N | ROl el Baost shol 0 =11 12

e X% SIN|[%2]|E2| %|E2IN||x|E2]%]|£2|N]|=

< = Q|.= Q| .= Q| .= Q| .= « | .= N

S| =22 = == == Z|=|=|= é
40— 50 — =] x]—{ xff 1] x]—] x| 3}l x| 3|—| x| 5l 9of" 5.
50— 60 5| 4| 1| 6|16| 2| 4| 3| 2|11l 7] 4| 4| 2|17{|44| 242
60— 70 = | ias e mlaollesh  mias = 4| 3| 4| 5|16[135| 192
70— 8o 31 2| 1| 2| 8t x| 21— 4| 70— 2| 31 2| Zl=22] 323
80— 9o 3|1—4 51 xl=oll 2| 2| .30 4]xr]l 1§ ]33 }uSi28 Sy
90— 100 —|=l=1==l=1=| 1]|=] I|=1—=l=1=1—=ll 1] op
100—110 2| 31— 3] 8| 2} 1] 2l 2| 6} —|—1] ¥} 2|3 rzI10m
110—120 — === =lI—1=1=1=]=t=1=]=1=1=I—1 —
120—130 —|=1=|—=|=[l—=1= x| 2| 2ff | 2| 2|—| sl 7} 38
130140 —| 2| 2| 1| s|| 2| 2| |—| sl|l—|—|—|—|—ll10] 5.5
140—150 2|—|— 1| 3|l—|—=|—1—|—ll 1|—=|—1—]| 1|l 4] 22
150—160 = B e s ] | B el e I i sl e D B 2 e e
210—220 —|—=1==1==1=1—=] 1] tff—]=]=1—=]—l 1| os

Da jede Kieme bei der Bewertung der Resultate in eine basale und distale
Hilfte geteilt und die Regeneration der maximalen und mittellangen Kiemen-
blattchen gesondert verfolgt wurde, so waren an 47 Kiemen im ganzen 188
Beobachtungen moglich (47 X 2 X 2). In der Tabelle sind jedoch nur 180
Beobachtungen enthalten, und zwar weil an den basalen Teilen von vier Kie-
men die Kiemenblittchen ganz fehlten.

Die den Prozentsitzen von 100—220 entsprechenden Beobachtungen be-
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ziehen sich hauptsichlich auf zwei junge (noch mittelgrosse) und auf zwei
alte Tiere. Das eine der letzteren besass vor der Amputation nur kurze (}/,—
1'/, mm) Kiemenblattchen.

Die den iibrigen Prozentsitzen entsprechenden Beobachtungszahlen beziehen
sich auf acht alte Tiere.

Bei 71 % der Kiemen erreichten die Blattchen 50—90 % ihrer fritheren
Lange, bei den restlichen 29 % der Kiemen erreichten die Blattchen entweder
nicht einmal die Halfte ihrer fritheren Linge, oder iibertrafen diese anderseits
um 10—110 %. Bei etwa der Hilfte der Kiemen (43 %) haben die Blittchen
nur 50—70 % ihrer fritherén Linge erreicht.

Wir sehen also, dass bei alteren Individuen die regenerierten Kiemenblitt-
chen nur selten ihre urspriingliche Linge erreichen; bei jiingeren Tieren
jedoch und auch bei alten Tieren mit kurzen Kiemenblittchen konnen jene
diese Linge sogar iibertreffen.

Die Regenerationsgeschwindigkeit der Kiemenblattchen ist an den basalen
und distalen Stammteilen ungleich, ja in den einzelnen Perioden der Regene-
ration (von je 10 Tagen) ist sogar eine regelmissige Abnahme der Regenera-
tionsgeschwindigkeit in der Richtung vom basalen zum distalen Stammende
zu beobachten.

Im Zusammenhang mit dieser Verminderung der Regenerationsgeschwindig-
keit ist eine Verkiirzung der regenerierenden Kiemenblittchen mittlerer und
maximaler Léin;e an allen drei Kiemen festzustellen, und zwar in der Rich-
tung vom basalen zum distalen Ende. Eine gleiche Verminderung der Regene-
rationsgeschwindigkeit, sowie der Linge der regenerierten Kiemenblittchen, ist
in der Richtung von der dritten zur ersten Kieme zu beobachten, wobei der
Unterschied zwischen der dritten und zweiten Kieme ein sehr geringer ist.

Nach Abschluss der Regeneration ist der Lingenunterschied der Kiemen-
blattchen noch grosser (s. Tab. IV, Gesamtiibersicht der Blittchenlingen der
basalen und distalen Teile von 24 Kiemen). Zum Beispiel betrug bei 6 Tieren
an 8 Kiemenstimmen die Gesamtlinge der regenerierten Kiemenblittchen
mittlerer Lange an der Mittelpartie des basalen und des distalen. Teiles der
dritten Kieme 26,2 mm, resp. 13,8 mm ; in der Mitte des basalen und des distalen
Teiles der zweiten Kieme 25,2 mm und 14,3 mm, und in der Mitte des basalen und
des distalen Abschnittes der ersten Kieme 20,3 mm und 13,2 mm. Dieses kann
man auch bei derselben Anzahl von maximallangen Kiemenblattchen der
genannten Tiere beobachten, deren Gesamtlinge an den Mittelpartien des basa-
len und distalen Teiles des dritten Kiemenstammes 31,4 mm und 23,6 mm, des
zweiten Kiemenstammes 29,5 mm und 21,7 mm und des ersten 25,9 und 20,5
mm betrug.

Im allgemeinen konnte ein dhnliches Verhalten (Tab. IV) an den 15 Kiemen
von zwei jungen und einem alten Axolotl mit kurzen Kiemenbladttchen fest-
gestellt werden.
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Die Ursache der einzelnen, diesem Verhalten nicht entsprechenden Abwei-
chungen ist wohl in einer bereits vor der Amputation eingetretenen un-
verhiltnissmassig starken Entwicklung der betreffenden Kiemenstaimme und
Kiemenblattchen der basalen und distalen Teile zu suchen.

Die Regenerationsdauer der Kiemenblattchen kann in Abhiangigkeit von
ihrer Anordnung auf dem Kiemenstamm und ihrer Léinge sehr verschieden
sein.

Die kiirzeren, 0,2, mm, 0,3 mm oder 0,5 mm langen Kiemenblittchen erreichen
ihre urspriingliche Linge bei einer gleichmissigen Regenerationsgeschwindig-
keit in zwanzig bis vierzig Tagen und bleiben in diesem Zustand die ganze Zeit.
Sie befinden sich hauptsachlich an den distalen und basalen Enden des Kie-
menstammes, seltener in der Mitte desselben.

Die Regeneration der 1—1,5 mm langen Kiemenblattchen unterscheidet sich
von der soeben beschriebenen darin, dass das Regenerationstempo an den ba-
salen und distalen Teilen der Kiemenstimme verschieden ausfallt. Am basalen
Teile regenerieren namlich die Blittchen anfinglich mit bedeutender Ge-
schwindigkeit und sind in den ersten Regenerationstagen von den iibrigen
nichststehenden Kiemenblittchen mittlerer und maximaler Linge nicht zu
unterscheiden; in den folgenden Tagen ist die Regenerationsgeschwindigkeit
im Abnehmen begriffen, so dass die Regeneration bereits nach 40—50 Tagen
zum Abschluss kommt. Anders verlauft die Wiederherstellung der Blattchen
am distalen Stammende. Sie ist' charakterisiert durch eine langsame, jedoch
relativ gleichmissige positive Wachstumsbeschleunigung und eine nachfolgend
abnehmende Wachstumsenergie; auch kommt dabei der ganze Prozess erst
nach 70—8o Tagen zum Abschluss.

Die Regeneration der Kiemenblattchen mittlerer Lange (ca. 1,5—3 mm lang)
wird charakterisiert durch eine fast gleiche Regenerationsdauer von 70—Qqo
Tagen am ganzen Kiemenstamm ; die Regenerationsgeschwindigkeit jedoch ist
verschieden und nimmt allmdhlich vom basalen zum distalen Ende des Kie-
menstammes ab.

Die Regeneration der Kiemenblattchen maximaler Linge unterscheidet sich
von derjenigen der Blittchen mittlerer Linge durch eine lingere Regenera-
tionsperiode und eine grossere Regenerationsgeschwindigkeit.

Die Tab. III dokumentiert Unterschiede in der Regenerationsdauer (in
Tagen) der in der Mitte des basalen und des distalen Stammteiles liegenden
Kiemenblattchen.

Wie wir ersehen, war (bei einer Gesamtzahl von 41 Kiemen) die Regenera-
tionsdauer bei den 24 Kiemenstimmen an den distalen und basalen Kiemen-
teilen vollstindig gleich, oder der Unterschied tuiberstieg nicht 10 Tage. Bei
13 Kiemen betrug der Unterschied 10—20 Tage, und nur bei 4 Kiemen er-
reichte er 21—50 Tage.
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Tab. 111. Unterschiede in der Regenerationsdauer (in Tagen) der in der Miite
des basalen und des distalen Teiles des Kiemenstammes sitzenden
Kiemenbldttchen.

Anzahl der Fa i a
ey nza er Falle (Kiemenstimme)

Regenerationsdauer (in Mittellange Blattchen Grosste Blattchen

Tagen) am basalen und . = Z : o
distalen Kiementeile |Dritte |Zweite| Erste | Zusam.{| Dritte | Zweite| Erste |Zusam- samt-

. - ™ . . . 1
Kieme|Kieme|Kieme| men [|Kieme|Kieme|Kieme| men |[zahl

Kein Unterschied . .| — I 5 6 1 4 6 11 17

Unterschied zu Gunsten
des basalen Teiles:

Y==10Tage. = " ; 5 2 12 9 3 5 17 29
11—20 ,, Ao, 6 7 4 17 3 3 3 26
2Y—30s ¢ 5, e 2 — 2 - 2 — 2 4
7 e SEas A I 1 = 2 = 1 — 1 3
Ji~-zo. . i 1 — — I — — — — I
Unterschied zu Gunsten
des distalen Teiles:
EsstoUEgge o L — 1 I == G 1 1 2

' Die in dieser Spalte angefiihrte Kiemenzahl ist in Wirklichkeit um die Halfte kleiner
anzusetzen denn die Kiemenblattchen mittlerer und maximaler Linge beziehen sich auf
dieselben Kiemen.|

Bei den basalen und distalen Teilen des dritten und zweiten Kiemenstammes
entsteht der grossere Unterschied in der Regenerationsdauer im Vergleich zur
ersten Kieme dadurch, dass hier die Blittchen schon vor der Amputation oft
schwach entwickelt erschienen und auch ihre Regenerationsenergie bei einem
Teile der Kiemen schwacher ausgeprigt war und frither sich abschwichte,
wahrend die Regeneration der Blittchen an den basalen Teilen eine verstirkte
und andauernde war. Die Regeneration der Kiemenblittchen erfolgte am
ersten Kiemenstamm mehr gleichzeitig.

Im allgemeinen wurde, wie bereits erwahnt, beobachtet, dass die Fille mit
dem Unterschied der Regenerationsdauer der basalen und distalen Kiemen-
blattchen von mehr als 20 Tagen meistens bei der ungewohnlichen Entwick-
lung oder Anordnung der Kiemenblittchen am distalen Stammteil vorkam.
So z. B. war manchmal die Blattchenlinge am distalen Ende des Kiemen-
stammes grosser als am basalen Teil derselben Kieme usw.

Wegen der dusserst geringen und sogar schwer zu konstatierenden Zunahme
der Blattchenlinge in den letzten Tagen der Regeneration hat auch der Zeit-
‘unterschied von 1—10—20 Tagen fiir die Kiemenblittchen der basalen und
distalen Teile des Kiemenstammes nur eine geringe Bedeutung, und man darf
sagen, dass die Regenerationsdauer der erwidhnten Lingengruppen der Blitt-
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Tab. IV. Linge der regenericrten Blitichen in mm und %
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* Altes Tier, jedoch mit kurzen, %4—1% mm langen Kiemenblittchen.

Mittellange Blidttchen
; d.=rechte
Regenerations- Kieme, I11. Kiemen I1. Kiemen ¢
zeit Somke | Basaleil | Distalteil | Basalteil | Distalteil | Basalteil
mm| % |mm % | mm % mm| % |mm| %
Alte Tiere =
12. XII. 30—11. I1I. 31 d. 2,2 55 | 1,5 50 | 2,2 55 | Ls 50| 20 57
31.XII. 30—29. V. 31 . d. 4,0 73 | 3,0 75 | 4.0 89 | 3.0 86 | 2,8 87
24. VII.—20. 1X. 31 s. 41 68| 15| 100 | 3, 71 I,5| 100 | 29 64
24. VIl.—2o0. IX. 31 d. 4,0 67 | 18] 100 | 3,5 70| 15| 100 | 20 72
24.VIL.— 1.X.31 5 3,4 S e 561 3 871 el 611 3.8 60
23. VIII.—20. XI. 31 d. 2,6 52 | Lz 87 1 2% 43 | 12 49 | 3 56
23. VIII.—20. XI. 31 & 3. 1,6 53 1i3;2 69 | 1 53| 2,2 49
23. VIII.—20. XI. 31 d. 2,8 62 | 1,6 53| 2 56 | 1, 53| 2. 47
Regeneratgrosse . . . 26,2 503 |13,8| 544 | 25,2| 510 | 14,3| 567 |208| 492
Durchschnittsgrésse d. ) :
REgen." ' :ioiw o 3,21 62,87 1,2] 68 | 3,18| 63,98 | 1,78| 7087 | 2,86] 61,8
Junge Tiere

123, VIII.—21. X.31. . s. 10| 100 | Op ¥ | 08 50 | O 8 | o5} 350
23. VIII.—30. XI. 31 s. 2,8 1100 | Tie 67|~ 20 8o | o7 70 | o8 40
23. VIII.—30. XI. 31 d. 31 ToO | T} -1007§ 3.3 | 100401 73118 60
23. VIII.—30. X1I. 31 s. 41 137 | 14| 140 ] 38] . 130 ] 22} 2101 31 F 124
23. VIII.—30. XI. 31 d. 41| 137 | 20| 133 | 3,.2| 130| 12| 120]| 32} 128
Regeneratgrosse . . . 14| 574 | 59| 511 |13,4| 490 | 55| 553 ' 88| 402

Durchschnittsgrosse d. '
Repen: = 3« as 2,08 144,8| 1,8 102,2| 2,8) 98 | 1,0| 1106| 1,76 80,4

chen (mittlere, maximale usw.) an den normal entwickelten Stimmen aller
drei Kiemenpaare fast die gleiche ist.

Die Regenerationsdauer und -geschwindigkeit der in gleicher Entfernung
vom proximalen Ende des Kiemenstammes sich befindenden gleichlangen Blitt-
chen ist, unabhingig davon, ob die Blittchen an der dorsalen, ventralen oder
lateralen Seite des Stammes sich befinden, die gleiche.

Die Verteilung der Wachstumsgeschwindigkeit auf die einzelnen Zeitab-
schnitte des Regenerationsprozesses (10-Tage-Perioden) ist in weitem Masse
abhingig von den Zdusseren Einflissen (Temperatur) und vom Alter des
Tieres. Auch durch eine wiederholte Amputation der Kiemenblittchen wird
eine Anderung der Regenerationsgeschwindigkeit im positiven Sinne hérvor-
gerufen. :

16 =
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der wrspriinglichen Grosse. Gesamtiibersicht fir 11 Individuen.

Maximallange Bliattchen
Kiemen I11. Kiemen I1. Kiemen I. Kiemen

Distalteil Basalteil Distalteil Basalteil Distalteil Basalteil Distalteil
mm| % mm % —mm % mm % mm % mm % mm %
1,5 60 2,6 50 1,8 46 2,5 50 I,5 50 2,3 52 2,0 57
350 86 6,0 86 5,0 83 5,0 83 40 8o 4,0 8o 4,0 8o
I,s| 100 4,5 75 3,5 87 4,1 68 3,4 85 3,4 68 3.1 89
15| 100 41 59 3,0 60 4.1 68 3,0 60 3,4 68 2,5 83
T4 56 4,0 57 2,7 67 40 57 2,7 67 3,5 58 24 60
Yyl 6730 52 | 2 65 | 3a 44 | 2 65 ] .38 58 | 28 65
1,3 65 3.8 72 2,5 62 3,8 72 2,3 57 2,9 58 2,0 67
1,8 65 3.6 72 2,5 62 3.1 62 2,2 55 2,9 58 2,0 67
132 589 | 314 523 | 23,8 532 | 295 504 | 21,7 519 | 25,0 500 | 20 568
1,65 73,62 3,08 | 65,37 2,95 | 66,75 3,88 63,0 2,11 | 64,87 32| 62,5 2,81 71,0
0,4 8o 1,2 8o 0,8 8o 0,8 8o 0,5 100 0,6 60 0,5 100
0,8 60 3. 100 2,2 88 3 100 1,2 60 1,8 52 0,8 53
0,7 70 3k 100 2,0 8o 351 100 1,8 90 1,2 48 0,8 53
16| 160 4.5 141 4,1 137 4,5 141 3,9 130 3,2 128 3,1 124
16| 160 4,5 141 41 137 4,5 141 347 123 3,8 144 3,2 128
49| 530 16, 562 | 13,2 522 | 16,0 562 [ 11,1 503 9,9 432 8,4 458
0,08] 160 3,88 112,4 2,04 | 1044 3,2 | 1124 2,22 | 100,6 1,08 | 86,4 1,08 | 91,8

2. Unterschiede zwischen dem ersten, zweiten und dritten
Kiemenpaar.

Aus der Untersuchung des Normalzustandes der Axolotlkiemen ist ein be-
stimmter Unterschied zwischen dem basalen und distalen Teil einer jeden
Kieme und zwischen den einzelnen Kiemengruppen zu ersehen.

Sowohl wihrend der Regeneration der Kiemenblattchen, als auch nach Ab-
schluss derselben wurden die gegenseitigen Lingenverhiltnisse des Normalzu-
standes beibehalten (Prot. 1—6). !

Bei der Regeneration der Blattchen der normal entwickelten ersten, zweiten
und dritten Kieme (Fig. 2 und Tab. TV) waren folgende Unterschiede zu
verzeichnen :
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Fig. 2. Axolotl As. Der 1., 2. u. 3. Kiemen-
stamm. Blattchenregeneration (Prot. 2)
vom 23. VIII.—20. XI. 31. Die Abszisse gibt
die seit der Amputation der Blattchen ver-
flossenen Tage an, die Ordinate die Blatt-
chengrosse in % der urspriinglichen Lange.
Die diinnen Kurven beziehen sich auf die
erste, die breiten auf die zweite und dritte
Kieme. (Hier, wie auch in den andern
Figuren, entsprechen die ausgezogenen

1. Die Regenerationsgeschwin-
digkeit der Kiemenbldttchen ist bei
der ersten Kieme am geringsten;
bei der zweiten und dritten Kieme
ist sie oft gross.

Dasselbe ist auch von der Rege-
nerationsdauer zu sagen.

Der Unterschied zwischen der
Regenerationsdauer der basalen und
distalen Kiemenblittchen ist grosser
bei der dritten und zweiten, und
geringer bei der ersten Kieme.

2. An der distalen Stammhalfte
der ersten Kieme verlauft die Rege-
neration, prozentual genommen,
rascher als an der distalen Stamm-
hilfte der zweiten und dritten
Kieme. An den basalen Hailften ist
dieses Verhiltnis umgekehrt. Auch
andere Verhaltnisse konnten fest-

Linien den basalen, die gestrichelten den

gestellt werden, doch handelte es
distalen Blattchen.)

sich hierbei um Kiemen, deren
Blattchen schon vor der Amputation dem normalen Zustande nicht ent-
sprachen. .

3. Das Verhiltnis des Regenerationsgeschehens an der basalen und distalen
Hilfte der einzelnen Kieme ist wenig konstant und in grossem Masse von
dusseren Umstinden (Temperatur) und dem Alter des Tieres abhidngig. Bei
der Regeneration bei dhnlichen Tieren und unter den gleichen dusseren Um-
stinden bleibt das Grossenverhiltnis zwischen den regenerierenden Kiemen-
blattchen in den einzelnen Zeitperioden der Regeneration, wie auch am Ende
des Regenerationsprozesses ein durchaus konstantes und kann unter bestimm-
ten Umstinden am ganzen Kiemenstamm zahlenmissig sehr dahnlich oder auch
gleich sein. :

In der Tabelle V ist die den Prozentsatz-Unterschieden von Kiemenblatt-
chen der basalen und distalen Stammteile entsprechende Kiemenzahl zusam-
mengestellt.

Der Tabelle S. 233 ist zu entnehmen, dass unter den 43 Kiemen bei 25
der Prozentunterschied an den basalen und distalen Teilen 10 % nicht iiber-
steigt. Vergegenwirtigt man sich aber, das dieser Zahl bloss eine Linge von
0,—0,5 mm des regenerierten Kiemenblattchens entspricht, so wird es ver-
stindlich, dass dieser prozentuelle Unterschied zwischen den basalen und
distalen Blittchen bei fliichtiger Beobachtung der Kiemen nicht wahrnehmbar

18
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Tab. V. Haufigkeit der Abweichungen (Anzahl der Kiemenstimme) in der
relativen Regenerationskraft (Regeneratgrosse in % des amputierten Blitt-
chens ausgedriickt) der basalen wund distalen Kiemenblittichen miteinander
verglichen; b>d bedeutet das Uberwiegen des basalen Kiementeiles,
b<d das umgekehrte Verhalten.

Vateubied Kiemenzahl, die einer bestimmten Prozentgruppe entspricht
I;ggz::‘f:t_' Mittellange Blattchen Grosste Bldttchen E
g::sﬁ::gtd?:: 1.Kieme | 2.Kieme | 3. Kieme g 1.Kieme | 2. Kieme | 3. Kieme E g
Blattchen s lfailg | = Lo | o =g 1= W - o M 8 T 18 e R @ 3
i vErapEeE ] I EERIRARIRAR AL
o% 1|l —1— gt =" AgUll tg MR r|— 1 — | all 7
1— 5% 2 e o R B S 2 5 5 3 | 2| — 1 2| 4| 14| 27
6—10 % 2| — | — 1 5 2 I 4 1 1 2 (11| 16
E1—15 % — | — | — I| — 2 1 1 — | — 2 5 7
16—20 % 1| — | — 2 | — 3 6 1| — 1 2 I 1 6| 12
2125 % | — | —|—|—=1—| 1 rf—|—|—=| x|—=|—1| 1] 2
26—30 % ) R e e e sl A A Pl et e e el ) Rl |
ShasaSaR s LU [ PR =t e gl ) e e — e e 4
BE=—dqomeli— =il =t —= | Tt —= | =1 1| 2] 3
Z25—8o % | i —"| — P e e = s e e T e el e R

ist. Dasselbe bezieht sich auf g Kiemen, bei denen die Prozentunterschiede der
basalen und distalen Blittchen 20 % nicht {ibersteigen.

Nur bei den restlichen 9 Kiemen war der Prozentunterschied der basalen
und distalen Blattchen grosser als 20. Das bezieht sich hauptsichlich
auf Beobachtungen, bei denen die Lingen der regenerierten Kiemenblittchen
die der amputierten Blattchen iiberstiegen.

Aus der Tabelle ist auch die Haufigkeit (durch Anzahl der Kiemenstimme)
der Abweichungen in der relativen Regenerationskraft der basalen oder dista-
len Kiemenblittchen zu ersehen, und es ergibt sich, dass ein Uberwiegen der
Blattchenlingen an den basalen Teilen des Kiemenstammes haufiger an der
dritten und zweiten Kieme anzutreffen ist; die Anzahl der ersten Kiemen, die
ein solches prozentuelles Uberwiegen aufweisen, ist sehr gering; dieses war
nur bei einem Drittel samtlicher Kiemen I zu beobachten.

Hinsichtlich der Regeneration der Blittchen der zweiten und dritten Kieme
sind keine bestimmten Unterschiede vorhanden; es waren jedoch nicht selten

Fille zu verzeichnen, bei denen die Regenerationskraft an der dritten Kieme
starker hervortrat als an der zweiten (siehe Tab. IV).

16. — A. Z. 1934. 19
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Die Kiemenblittchen der linken und

rechten Korperseite regenerieren gleich

, schnell. Die in einigen Tabellen sowohl

% betreffs der einzelnen r1otigigen Perioden

. N ) é der Regenerationszeit, als auch nach Ab-

¢

schluss der Regeneration beobachteten Un-
terschiede sind durch eine ungleiche Ent-
wicklung der Kiemenblittchen beider Seiten
bereits von ihrer Amputation vorgezeichnet

gewesen.

Der beschriebene Unterschied der Rege-

= nerationskraft zwischen den basalen und

distalen Bldttchen einer jeden Kieme und

auch zwischen den Blattchen der ersten

% und der zweiten Kieme ist aus der Fig. 3

zu ersehen. Die Regeneration der Kiemen-
blattchen erfolgte in der Zeit vom 19. Juni

bis zum 23. August 1932. Die Zeichnungen
a, d und g der Fig. 3 beziehen sich auf
normale Kiemenblittchen kurz vor der
Amputation, die Zeichnungen b, ¢, e, f und
h dagegen auf regenerierte Kiemenblatt-

chen; b und ¢ wurden nach dem ersten
Bip 5 Ancliotl /5. Newcssdehile i Regenerationsmonat gezeichnet; c, f und h
und g), teilweise (b und c) und voll- — nach Abschluss der Regeneration.
standig (c, f und h) regenerierten In den Zeichnungen a, b und ¢ sieht man
Kiemenblattchen. ; 5 7 3 K :
die zweite Kieme der linken Korperseite,
in den Zeichnungen d, e und f die erste linke und in den Zeichnungen g und
h die erste rechte Kieme.
Es wurden an den Kiemenstimmen nur die dusseren Blattchenreihen ge-
zeichnet. Die Zeichnungsobjekte sind sechsfach vergrossert.
Die Zeichnungen wurden mit Hilfe einer binokuliren Lupe ausgefiihrt, bei einer drei-
fachen Vergrosserung. Das Axolotl befand sich dabei in einem engen Glasgefiss (eine
Verianderung der Stellung war dem Tier dadurch erschwert) mit seichtem Wasser, dem

einige Tropfen Schwefelather zugesetzt waren. Dank dieser geringen Narkose verhielt
sich das Tier ruhiger.

3. Einfluss der Amputation auf die nicht operierten Blittchen des
Kiemenstammes.

Es ist allgemein bekannt, dass nach der operativen Entfernung der Leber,
Niere, Milchdriise usw. an der einen Korperseite die an der anderen Kor-
perseite sich befindende Organhilite (bzw. das Organ) den Normalumfang,
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- 2

L 2 0 L] 20 30 «© 0
Fig. 4. Fig. s.

Fig. 4. Axolotl C.. Mittellange Blittchen der zweiten rechten Kieme. W'aghstumsbesclﬂet_i-
nigung bei normalen Kiemenblattchen infolge der Entfernung der Haut samt den Blatt-
chen an den Kiemenstammen der anderen Korperseite. 23. VIII.—r1. I1X. 31

Fig. 5. Axolotl C.. (Dasselbe Tier wie in Fig. 4.) Mittellange Blittchen der zweiten linken
Kieme. Beschleunigung des Regenerationstempos.

durch den verstarkten funktionellen Reiz und Nahrungszufuhr veranlasst,
stark vergrossert.

Auch bei niederen Tieren ist eine solche Hypertrophie der verbliebenen
entsprechenden Korperteile oder Organe zu bemerken. Wenn man bei einigen
heterochelen zehnfiissigen Krebsen (Alpheus, Calianassa, Portunus u. a.) an
der einen Korperseite die grosse , Knackschere* amputiert, so regeneriert an

21



236
A. GROTANS

threr Stelle eine kleinere und schwichere, wahrend an der entgegengesetzten
Korperseite die nicht amputierte kleine ,,Zwickschere“ zu einer grossen Schere
auswiachst. Vgl. des Niheren: PrzisraM (1909), ,Regeneration® und
LeBepINskY (1925), ,Die Isopotenz allgemein homologer
Korperteile etc*.

Die kompensatorische Hypertrophie ist aus den Arbeiten von MERKEL
(1925), FELDOTTO (1926) und VILAs (1928) auch fir die Kiemen der Larven
von Rana und Salamandra maculata bekannt. =

Beim normalen Entwicklungszustand der Kiemenblattchen des Axolotls
sind, unabhidngig davon, ob dieselben an einer oder mehreren Kiemen ampu-
tiert werden, keine Verinderungen an den nichtoperierten Kiemenstimmen
zu bemerken.

Auch WurMBACH hat in seiner Arbeit (1926) iiber die Regeneration der
Kiemen beim Axolotl nichts iiber Verianderungen der nichtoperierten Kiemen
erwahnt.

Zu meinen Versuchen wihlte ich ein grésseres Tier mit schwach entwickel-
ten Kiemenblittchen, Die Linge der Bliattchen war an der basalen Stamm-
halfte 1/, mm, an der distalen dagegen '/, mm. Ich amputierte nun an allen
drei Kiemen der linken Seite die Kiemenblidttchen, und auch die Haut an der
ventralen Seite der Kiemenstimme. S

In der Zeit vom 1. bis zum 20. Regenerationstage war an den Kiemen der
nichtoperierten Korperseite eine Verlingerung mehrerer Kiemenbldttchen um
37—100 % (Fig. 4) zu bemerken. Diese Verlingerung blieb nach Beendigung
des Regenerationsprozesses bestehen. Die natiirliche graue Farbe der Spitzen
anderer Blittchen derselben rechten Seite rotete sich im Verlaufe der ersten
zehn Regenerationstage. Auch zeigten die Blattchen die Tendenz, ihren Um-
fang zu vergrossern. Nach Verlauf der genannten Zeitspanne, in welcher die
regenerierten Kiemenbldttchen bereits eine Linge von 0,;—0,2 mm erreicht
hatten, verschwand die rétliche Firbung der Blittchenspitzen und diese nah-
men wieder ihre frithere Fiarbung an.

Sechs Wochen lang vor diesem Versuch konnten keine Verianderungen bei
den Blattchen aller Kiemen beobachtet werden.

Nach Beendigung des Regenerationsprozesses hatten die Kiemenblattchen
der linken Seite 50—100 % ihrer fritheren Linge erreicht (Fig. 5). Die Rege-
nerationsdauer betrug 40—60 Tage.

Die Kiemenblittchen der beiden Korperseiten behielten die geschilderten
typischen Grossenunterschiede zwischen der basalen und distalen Hilfte jeder
Kieme, wie auch zwischen der ersten, zweiten und dritten Kieme, bei.
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4. Einfluss der Hautamputation auf die regenerierenden
Kiemenblittchen.

A. Entfernung der mit den Blittchenregeneraten besetzten Haut.

Zuerst amputierte ich an allen sechs Kiemen die Kiemenblittchen. Nach
20 Tagen entfernte ich nun die Haut samt den regenerierten Kiemenblattchen
an der ventralen Seite der ersten und zweiten Kieme der linken Korperseite,
und zwar wurden dieser Operation nur die proximalen Stammpartien (etwa
2/; der Gesamtlinge) unterworfen.

Die nochmals, aber jetzt samt
der Haut des Kiemenstammes
amputierten Blittchen regene-
rierten sich nicht mehr, wodurch
hier eine Reduktion der mit
Blattchen besetzten Atmungs-
flache eintrat.

a) Einfluss der Ampu-
tation der- mit der
Blittchenregeneraten
besetzten Haut auf die
Regeneration der Kie-
menblattchen dersel-
ben Korperseite.

Da die mit der Haut ampu-
tierten Blittchen nicht mehr
regenerierten, war nur ein
Vergleich der  distalen
Stammhilften moglich.

Wihrend der ersten
zwanzig Tage war die
Regenerationsgeschwindig-
keit der Bliattchen an den
Distalhalften  aller drei
Kiemenstimme eine gleiche.
Am 21. Tage wurde die
Hautamputation ausge-
fithrt. In den darauffolgen-

-

n

Fig. 6. Axolotl Nj. Blattchenregeneration, z. T.
nach der Hautentfernung. 23. VIII.—30. XI. 31.
Die diinnausgezogene Kurve entspricht den
mittellangen Blattchen der ersten, die breiten
Kurven denen der dritten linken Kieme. Am
Basalteil der ersten Kieme regenerierten die
Bliattchen nach der Hautentfernung nicht.

“ 0 "

den Tagen erreichte die
Regenerationsgeschwindig-
keit ihr Optimum, wobei

Fig. 7. Axolotl N3 Regeneration der maximallangen

Blittchen der in Fig. 6 dargesteliten Kiemen.
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Fig. 8. Axolotl Nj; Regeneration der mittel-

langen Blattchen des dritten und des zweiten

Kiemenstamms der linken Seite (dinn ausge-

zogene Kurve). An der zweiten Kieme regene-

rierten die Blattchen nach der Hautentfernung
nicht.

Sehr charakteristisch ist die Kurve der

das Distalende des ersten Kie-
menstammes dieses Regenera-
tionsoptimum am lingsten beibe-
hielt (Fig. 6, 7); der Stamm der
zweiten Kieme wies eine gewisse
Verkiirzung dieser Zeitspanne
auf (Fig. 8, 9), wihrend diese
beim dritten Kiemenstamme am
kiirzesten ausfiel (Fig. 6, 7,
8! 9)' 2
Es ist zu bemerken, dass das
Optimum der Regenerationsbe-
schleunigung bei Kiemenblatt-
chen mittlerer und maximaler
Lange der dritten Kieme in
den 20—30. Regenerations-
tag fallt, und dass eine dus-
serst starke Zunahme der Rege-
nerationsgeschwindigkeit zu ver-
zeichnen ist, der eine schnelle
Abnahme folgt.
Regenerationsbeschleunigung fiir

die Blattchen mittlerer Linge am distalen Teil der zweiten linksseitigen

Kieme (Fig. 8) im Vergleich zur entsprechenden Kurve des dritten

linksseitigen Stammes. In diesem Falle

sind allerdings auch die ver-

schiedenen Lingen der entsprechenden Blittchen beider Kiemen vor der

Amputation zu beachter'l; der
Einfluss der zweiten L Am-
putation ist jedoch nicht zu
verkennen.

Weniger  ausgesprochen,
aber dennoch charakteristisch
sind die Kurven der Kiemen-
blattchen mittlerer und maxi-
maler Linge der ersten
Kieme (Fig. 6, 7) und maxi-
maler Linge der zweiten

P/ \\ Kieme (Fig. 9) im Vergleich
AN zu den entsprechenden Kur-

0 20 30 “o 0 0 70 s0 L 100

Fig. 9. Axolotl N3 Regeneration der maximallangen

ven der dritten Kieme, wo

Blattchen der in Fig. 6 dargestellten Kiemen. der Einfluss der zweiten Am-

24



230
GRADUELLE GESETZMASSIGK. DES REGENERATIONSTEMPOS

putation ein viel weitgehen- ™
der ist.

Nach Beendigung des pri-
maren  Regenerationsproces-
ses erreichten die Blattchen
der ersten Kieme 77 %, die
der zweiten Kieme 85 % und
die der dritten Kieme 55 % °
der Linge der amputierten .
Blattchen. Hieraus ist ersicht-

lich, dass bei Kiemen, an
denen eine nochmalige Ampu-
tation vorgenommen wurde,
sich die primdre Regeneration
der Kiemenblittchen am mei-

sten verstarkt.

1L » » “ 0 L 7 0 »

Fig. 10. Axolotl' N3. Blattchenregeneration; vom
23. VII.—30. X. 31. Die diinn ausgezogenen Kur-
ven entsprechen den mittellangen Blattchen der
ersten rechten Kieme, die dicken — jenen des
dritten rechten Kiemenstammes. Die Regenera-
tionskurven der distalen Halften beider Kiemen
decken sich wahrend der ersten 30 Regenera-

tionstagen.

b) Einfluss der Amputation der mit den Blattchen-
regeneraten besetzten Haut auf die Regeneration der
Kiemenbliattchen der entgegengesetzten Korperseite.

Bei den Kiemenblittchen der rechten Korperseite war eine dusserst grosse
Regenerationsgeschwindigkeit in der Zeit vom 20. bis zum 30. Regenerations-
tage zu verzeichnen. Dieselbe nahm anfinglich intensiv zu, um dann dusserst
schnell abzunehmen, und zwar fiel wohl jene Zunahme der Regenerations-
geschwindigkeit der Kiemenbldttchen mit den durch die Hautamputation an

der ersten und zweiten linken
Kieme hervorgerufenen Atmungs-
storungen zusammen.

Nach Beendigung des Regenera-
tionsprozesses erreichten die Blatt-
chen der ersten Kieme 57 %, die
der zweiten 49 % und die der
dritten 57 % der Lange der ampu-
tierten Kiemenblattchen.

_ Die Unterschiede in der Rege-
neration der Kiemenblattchen sind
gut ‘zu ersehen aus dem Vergleich
der ‘Regenerationskurven der er-
sten und zweiten linksseitigen
Kieme nach der Hautamputation,
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Fig. 11. Axolotl Ns Regeneration der

mittellangen Bliattchen des dritten (dicke
Linien) und des zweiten Kiemenstammes
der rechten Korperseite.
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und der rechten ersten und zweiten Kieme nach der einfachen Blattchenam-
putation (Fig. 10 u. 11), wie auch der dritten Kieme beider Korperseiten
nach einfacher Amputation.

Die Kurven der dritten Kiemen beider Korperseiten unterscheiden sich
wenig voneinander; beide weisen eine starke Zunahme der Regenerations-
beschleunigung vom 20. bis zum 30. Regenerationstage auf mit einer nach-
folgenden dusserst schnellen Abnahme derselben.

Die Kurven der ersten und zweiten Kieme beider Korperseiten sind ganz
verschieden. Wahrend die Kurven beider Kiemen mit der einfachen Amputa-
tion an die ihnen dhnlichen Kurven der dritten Kieme erinnern, ist bei den
Kurven der iibrigen zwei Kiemen mit der Hautamputation ein 20—30 Tage
andauerndes Optimum der Regenerationsgeschwindigkeit zu bemerken.

In dieser Hinsicht erinnert die Kiemenblattregeneration bei der Hautentfer-
nung an diejenige junger Tiere, deren Beschreibung weiterhin folgt.

Das Dargelegte wurde kontrolliert durch Beobachtungen an einem an den
Blattchen operierten Tiere, bei welchem solche Unterschiede zwischen den
Kiemen der rechten und linken Korperseite wiahrend der Regenerationszeit
nicht wahrgenommen wurden. Dabei zeigte die Blattchenlinge an den ent-
sprechenden Kiemen beider Korperseiten der beiden verglichenen Tiere keine
nennenswerten Unterschiede.

B. Entfernung der blattchenlosen Haut.

Zuerst amputierte ich die Blattchen an allen sechs Kiemen. Am sechszigsten
Regenerationstage wurde dann die Haut an der von Kiemenblittchen auch
urspriinglich freien ventralen Seite der basalen Halfte des zweiten linken
Kiemenstammes weggeschnitten. Am achtzigsten Regenerationstage wurde
dann auch an der ersten linken Kieme die Haut der basalen ventralen
Stammpartie entfernt; diese war ebenfalls urspriinglich frei von Kiemen-
blittchen.

Die amputierte Haut regenerierte und bedeckte sich von neuem mit Blatt-
chen, wodurch sich die mit Blittchen besetzte, zur Atmung dienende Ober-
flache vergrosserte (Prot. 3 u. 4).

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

Bei diesem Versuch konnte festgestellt werden, dass dasTier nach der loka-
len Hautamputation an den beiden Kiemen der linken Korperseite hinsichtlich
des Atmungsprozesses weniger einbiisste, als das vorerwidhnte Tier, welchem
an einer gleich grossen Fliche die Haut samt den Kiemenblittchen entfernt
wurde. Im Falle der ausschliesslichen Hautamputation bestand die auffilligste
Storung hauptsachlich darin, dass die operierten, verhiltnismassig stark ver-
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wundeten Kiemen die Atmungsbewegungen einige (2—3) Tage lang fast gar
nicht ausfiihrten.

Wihrend nun in unserem ersten Versuch durch die Entfernung von Haut
samt Kiemenblittchen nur Erneuerung der ersteren hervorgerufen wurde, er-
folgte sonderbarerweise nach Verlust der Haut im 2. Versuch nicht nur ihre
Regeneration, sondern auch eine Neubildung der Kiemenblittchen. Im Resultat
ergab sich, dass das Tier nach Verlauf einer kurzen Zeit eine neue blittchen-
besetzte Fliche besass, die dem Atmungsprozesse vollkommen angepasst war;
das geht aus dem Umstande hervor, dass diese Operation sich nur negativ auf
die Regeneration der iibrigen Kiemenblittchen auswirkte, und zwar haupt-
sachlich an derselben Kieme, an der die neue Haut entstand.

R e R e e e

Fig. 12. Axolotl K).. Regeneration maximallanger Blattchen des zweiten Kiemenpaares

vom 31. XII. 30—29. V. 31. (Prot. 3 u. 4.) Die dicke Kurve bezieht sich auf die rechte
Kieme.

Der Einfluss der am 20. Regenerationstage ausgefithrten Hautentfernung
auf die Regeneration der Kiemenblittchen war stirker als die Einwirkung der
erst-am 60.—80. Tage vorgenommenen Eingriffe.

Die Regenerationsgeschwindigkeit der Blidttchen beider linken Kiemen nach
der Hautamputation blieb in diesem Falle vom 60. bis zum 100. Regenerations-
tage auch nach der nochmaligen Amputation die frithere, verminderte sich
jedoch allméhlich vom 80.—bis zum 150. Tage. Nur die Blattchen maximaler
Lange der zweiten Kieme wiesen eine zunehmende Regenerationsgeschwindig-
keit in der Zeit vom 70. bis zum 80. Regenerationstage auf (Fig. 12).

Es ist interessant festzustellen, dass die Regenerationsdauer der Blattchen
der ersten Kieme gewohnlich eine kiirzere war, als die der zweiten und dritten
Kieme. Wie schon erwihnt, erfolgte bei diesem Tier die Abnahme der Regene-
rationsbeschleunigung an den Bldttchen der ersten Kieme nach 100 Regene-
rationstagen, an der zweiten dagegen nach 8o Tagen. Vielleicht stand das im
Zusammenhang mit dem Einfluss der Hautamputation an der zweiten Kieme
(am 60. Tage) und einer spateren Amputation (am 8o. Tage) an der ersten
Kieme. Dieses bestitigt auch das Eintreten der Abnahme der Regenerations-
beschleunigung am 80. Regenerationstage an den Kiemenblattchen des distalen
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Teiles der ersten Kieme an der entgegengesetzten Korperseite, wo keine Haut-
amputation vorgenommen wurde.

Die Zunahme der Regenerationsgeschwindigkeit und das Erreichen des
Optimums fiel fiir die Kiemenbldttchen maximaler Linge an der dritten linken
Kieme und fiir die an der Distalhdlfte derselben Kieme befindlichen mittel-
langen Bldttchen in die Zeit vom 60. bis zum 80. Regenerationstage. Die
Regenerationsgeschwindigkeit der mittellangen Kiemenblattchen an der basalen
Hilfte der dritten linken Kieme verdnderte sich nicht in der erwahnten Zeit.

b) Einfluss der Hautamputation auf die Regeneration
der Kiemenblattchen der entgegengesetzten
Korperseite.

Auch die Kiemenbldttchen der rechten Korperseite weisen in der Zeit vom
60. bis zum 80. Regenerationstage eine gewisse Zunahme der Regenerations-
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Fig. 13. Axolotl K;. Regeneration der maximallangen Bliattchen des drittéen Kiemenpaares
des in Fig. 12 dargestellten Tieres.

geschwindigkeit, oder wenigstens ein zeitweiliges Verharren bei dém erreichten
Regenerationstempo auf, wobei die Zunahme der Geschwindigkeit hier der-
jenigen der Kiemenblittchen von maximaler Linge entspricht (Fig. 13). Die
mittellangen Blattchen hingegen behalten ihre frithere Lange oder verkiirzen
sich.

Bei Abschluss des Regenerationsprozesses erreichen die Blattchen an der
Distalhélfte der ersten linken Kieme 86 %, die der zweiten Kieme 80 % und
die der dritten Kieme 83 % ihrer fritheren Linge; die Blattchen der dritten
rechten Kieme 75 %, die der zweiten 86 % und die der ersten Kieme 86 %.

Ein andauerndes Regenerationsoptimum der Kiemenblittchen, haufiges Zu-
sammenfallen der Zunahme und des Optimums der Regenerationsgeschwindig-
keit mit dem 60.—go. Regenerationstage, die ungewohnlich lange Periode der
Regeneration, eine fiiberaus grosse Annaherung der Linge der regene-
rierenden Blittchen an jene der amputierten, und die Bildung einer neuen, mit
neuen Blittchen besetzten Atmungsfliche sind alles Erscheinungen, welche die
Regeneration der Kiemenblattchen des Axolotls charakterisieren (Fig. 12 u.

13).
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Da im ersten Versuch (s. oben) die Einwirkung des Eingriffs ebenfalls be-
sonders gut gerade an denjenigen Kiemenstimmen zu konstatieren war, an
welchen diese Operation vorgenommen wurde, so besteht diesbeziiglich eine
weitgehende Parallelitit zwischen dem Verhalten nach der Entfernung der
Haut samt den Blittchenregeneraten und demjenigen nach der Entfernung der
blittchenlosen Haut. Ausserdem ist die Einwirkung der Hautamputation be-
sonders ausgesprochen bei den Kiemenblittchen maximaler Linge, deren An-
zahl ungefahr 20 % von der Gesamtzahl der Blittchen ausmacht, nicht jedoch
bei simtlichen Kiemenblattchen, wie es im ersten Falle war. In dieser Hinsicht
besteht eine gewisse Ahnlichkeit mit der Amputationseinwirkung auf die nicht

operierten Blittchen der Kiemenstimme: auch diese reagieren ungleich und
zum Teile gar nicht.

Auf Grund der beiden Versuche scheint es festzustehen, dass die Hautent-
fernung an der Kiemenbasis die Regenerationsdauer stark verlingert, wodurch
die distalen, zum ersten Mal regenerierenden Blittchen eine bedeutendere
Linge als sonst erreichen. Sicher steht fiir unseren Eingriff fest die zeitweilige
Stimulation der Regenerationsgeschwindigkeit.

Gewiss konnte in unseren, zum Teil auf die Wintermonate sich erstrecken-
den Versuchen auch die niedrige Umgebungstemperatur (10—12° C) die
Regenerationsdauer im bestimten Masse beeinflussen, obwohl bei einem drit-
ten Tier (bei dem die Kiemenblittchenregeneration unter den gleichen Um-
stainden stattfand), an dem keine Amputation der mit Blittchen versehenen
Haut vorgenommen wurde, die Dauer der Regeneration eine kiirzere war; hier
horte dieselbe schon nach go Tagen auf.

c);;Vérhalten der durchdie Operation vonder Haut ent-
bléssten Stamm partien.

Der Stamm der ersten linken Kieme sah bei meinem Versuchstier in dorso-
ventraler Richtung zusammengedriickt aus und daher riemenférmig. Zum
Distalende hin verschmilerte er sich nicht, sondern behielt seine anfingliche
Breite und war schwach verzweigt. Der gemeinsame, basale Teil des Stammes
war von der Haut bedeckt, die sich dusserlich nicht von jener anderer Korper-
partien unterschied und vollkommen frei von Blattchen war. Die Kiemenblatt-
chen befanden sich nur an den Distalenden der beiden Stammzweige.

Auch die zweite linke Kieme war an ihrer ganzen Basalhilfte vollkommen
frei von Blattchen.

Um festzustellen, ob die regenerierende Haut des Kiemenstammes nicht etwa
andere, vielleicht hohere Potenzen, als die an dieser Stelle amputierte blittchen-
freie Haut aufweist, entfernte ich jene an der Basalhilfte des zweiten linken
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Kiemenstammes am 1. Marz 1931. Am 2. Mirz 1931 wurde dann die Haut
der ventralen Seite des gemeinsamen basalen Stammabschnittes der ersten
linken Kieme abpripariert. Es bildeten sich bis zum Abschluss des vorliegen-
den Manuskripts auf beiden blittchenfreien 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 entwickel-
ten sich zu Zweigen, die sich dann ihrerseits mit Kiemenblidttchen besetzten.

w » 0 0 » L 7 » » 100 ne 120 13 " 150 " e "

Fig. 14. Axolotl K. Die dem 1.—150.Regenerationstage (Prot. 4) entsprechenden Kurven
beziehen sich auf die mittel- und maximallangen Blittchen der distalen Halften der
ersten (diinn ausgezogen) und der zweiten (dick ausgezogen) Kiemen. Die dem 60.—180.
Regenerationstage entsprechenden Kurven geben die neu entstehende mittel- und maximal-
lange Blattchen der basalen Halften der ersten (dinn ausgezogen) und der zweiten
(dick) Kiemen an. In beiden Fillen entspricht den mittelangen Biattchen die ununter-
brochene Kurve, den maximallangen Blattchen die gestrichelte Linie.

Die Entstehung dieser Kiemenblittchen erfolgte gleichzeitig mit derjenigen
der Zweige.

Die ausgewachsenen, neuenstandenen Blattchen beider Kiemenstimme hatten
im allgemeinen die Tendenz, dasselbe gegenseitige Langenverhiltnis wie die
normalen Kiemenblattchen beizubehalten, d. h. die Linge der Blattchen nahm
in der Richtung vom distalen zum proximalen Stammende zu. Auch die bereits
frither erwiahnten Relationen zwischen der ersten und zweiten Kieme wurden
hier eingehalten. '

Aus dem Vergleich der Kurven der an der Stelle der amputierten Haut neu-
entstandenen und regenerierenden Blattchen beider Kiemen ist zu ersehen, dass
ein grosses Ubergewicht in bezug auf die Regenerationsdauer und -beschleu-
nigung zu Gunsten der neuentstandenen Blattchen vorhanden ist (Fig. 14).
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Hinsichtlich ihrer grossen Regenerationsbeschleunigung und deren Eintei-
lung in Zeitraume von 10 Tagen, wie auch ihrer kurzen Regenerationsdauer
gleichen die neuenstandenen Kiemenblittchen den regenerierenden Blattchen
bei ,,Wirmetieren*.

Die Angaben uber das Wachstum dieser Kiemenblittchen befinden sich im
Prot. 4.

5. Einfluss des Alters.

Es ist seit langerer Zeit bekannt, dass mit geringen Ausnahmen die Regene-
rationsfahigkeit mit zunehmendem Alter des Tieres sich vermindert. Auch
die Regenerationsfahigkeit der Amphibienkiemen wird mit zunehmendem
Alter geringer.

Uber die Regeneration der Kiemen des Axolotl schreibt WurMBACH
(1926) folgendes: ,,Doch erreichen die Regenerate wenigstens bei schon alte-
ren Tieren niemals wieder die Regelmissigkeit und Grosse der normalen
Kiemen.*

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

Meine erste Beobachtung wurde an einem 1!/, Jahre alten Axolotl gemacht.
Zu Beginn des Versuchs betrug die K6rperlinge des Tieres 10,2 cm, am Schluss
14 cm. — Wahrend dieser Zeit von 100 Tagen ist somit die Linge des Tieres
um 3,8 cm (=27 %) angewachsen. Die Kiemenstaimme wiesen in dieser Zeit
keinen Lingenzuwachs auf. — Bei unzureichender Ernihrung wies das Tier
im Verlaufe der letzten 4 Monate vor Amputation der Kiemenblittchen keine
Veranderungen der Korperlinge auf. Auch an den Kiemenstimmen und
-bldttchen wurden in dieser Zeit keine Veranderungen wahrgenommen.

Die Regeneration der Blittchen aller sechs Kiemen erfolgte in der Zeit
vom 23. August bis zum 30. November 1931. Die Beobachtungsresultate (Prot.
5, Fig. 15) sind folgende:

Die Regenerationsgeschwindigkeit der Kiemenblattchen nahm schon wih-
rend der ersten 10 Tage stark zu und blieb in diesem gesteigerten Zustande
langere Zeit (sogar bis zum 70. Regenerationstage), um sich danach dusserst
rasch zu vermindern. Bei alteren Tieren hingegen (Fig. 2), bei denen
die Regeneration der Kiemenblittchen unter denselben Umstinden und zur
selben Zeit wie bei jungen Tieren erfolgte, nahm die Regenera-
tionsgeschwindigkeit langsamer zu, blieb kiirzere Zeit in ge-
steigertem Zustande und verminderte sich ebenfalls langsamer.

Die Regenerationsdauer betrug bei den jungen Tieren dhnlich wie bei dlte-
ren 60 bis 100 Tage, je nach der Linge der Kiemenblittchen. Nicht nur er-
reichten die Kiemenblattchen der jiingeren Tiere ihre frithere Linge, sondern
iibertrafen diese sogar um 20—110 %. Der hohere Prozentsatz bezieht sich

31



A. GROTANS

' auf die distalen, der niedrigere
' : auf die basalen Stammbhaliten.
/ Somit war die Regeneration an
: den distalen Stammhilften be-
\ deutender. Nach Abschluss des
: Regenerationsprozesses erweist
sich die Blattchenldnge (dhnlich
wie vor der Regeneration) in
: \ der Richtung vom proximalen-
zum distalen Stammende als
abnehmend, doch ist der
\ Lingenabfall der Kiemenblatt-
| \ chen hier ein geringerer.
/ ! \ Das Verhiltnis der Kiemen-
/ : \ regionen in bezug auf Blitt-
; chenlinge, sowie jenes der Kie-
! ._ men zueinander blieb das vor-
4 \ herige.
A i \ Die zweite Untersuchung er-
i \ . folgte ebenfalls an einem 1%/,
i \ Jahr alten Axolotl, der ebenso
' \ wie der erste im Aquarium des
Instituts aus dem Laich gross-

: v - gezogen war. Beim Beginn des
Fig. 15. Axolotl P, Blittchenregeneration; 23.

VIIL.—30. XI. 31. (Prot. 5.) Die diinn ausgezo- Versuchs betrug die Korper-
genen Kurven en_tspreche_n den. mittelar}gep Blatt- lﬁnge des Tieres 13 cm, nach
chen der ersten linken, die breiten denjenigen der 2
deitten, Kieme Abschluss der Regeneration da-
gegen 16 cm. Im Verlaufe von
100 Tagen ist die Linge des Tieres um 3 cm (=19 %) angewachsen.
Auch bei diesem Tier wurden wahrend der letzten vier Monate vor Amputa-
tion an den Kiemenblittchen keine Verinderungen der Korperlinge, der Kie-
menstamme und -blittchen wahrgenommen.

Die Regeneration der Blittchen aller sechs Kiemen erfolgte in der Zeit
vom 23. August 1931 bis zum 30. November 193I.

Die Regeneration der Kiemenblittchen verlief sehr ahnlich derjenigen
beim ersten Tier, nur erreichte das Optimum der Regenerationsgeschwindig-
keit nicht denselben zahlenmassigen Wert wie bei jenem. :

Gleichzeitig war ein bedeutender Unterschied in der Zunahme der Korper-
lange des ersten (27 %) und zweiten (19 %) Tieres vor und nach der Kie-
menblittchenregeneration zu bemerken. Es ist moglich, dass das zweite Tier,
obgleich es ebenso alt wie das erste war, bereits eine hohere Entwicklungsreife
erlangt hatte und in dieser Hinsicht dem erwachsenen Zustand naher stand;
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dem entsprach auch die Linge seiner
Kiemenstimme und seine Korpergrosse.
Infolgedessen verlief die Regeneration seiner
Kiemenblittchen auch schwicher als beim
ersten Tier, aber anders und besser als bei
alten Tieren.

In beiden Fillen ausserte sich jedenfalls
die allgemeine Fihigkeit junger Gewebe,
starker auf traumatische Reize zu reagieren.

»

6. Einfluss der Temperatur.

Zahlreiche Beobachtungen verschiedener *
Forscher weisen darauf hin, dass Entwick- ,
lung, Wachstum und auch Regeneration der
Tiere von Temperatur abhingig sind. Bei "
einer bestimmten Minimal- oder Maximal- .
temperatur kann oft der Regenerations-
prozess ganzlich unterbrochen werden, bei X
einer bestimrppen anderen Temperatur =
dagegen vermag dieser Prozess sein Opti-
mum zu erreichen. BARFURTH hat z. B.
beobachtet, dass die Regeneration von Am- *
phibienlarven bei 10° C fast ganz aufhort, ,
sich hingegen gut vollzieht bei einer Tempe-
ratursteigerung bis 28° C.

Am 24. Juli 1931 wurden bei einen Axolotl .
die Blattchen an allen sechs Kiemen ent-
fernt. Thre Regeneration erfolgte bis zum
21. September 1931 (Prot. 6, Fig. 16). Die
Wassertemperatur  betrug  17—185° C
(,Wiarmetier"). Bei einem andern Tier
erfolgte die Regeneration der Kiemenblitt-
chen im Herbst desselben Jahres bei der

“

Blattchen-
24. VIL—21. IX.
6.) Die dinn aus-
gezogenen Kurven entsprechen
den mittelangen- Blittchen der
ersten linken, die breiten der
dritten linken Kieme.

Fig. 16. Axolotl Ri.
regeneration;
31.  (Prot.

Wassertemperatur von 13—15° C (,Kdltetier”). Es wurden dabei fol-

gende Unterschiede wahrgenommen:
Der langsamen Zunahme und Abnahme

der Regenerationsgeschwin-

digkeit des Kaltetieres entspricht eine dreimal schnellere Zunahme der
Regenerationsgeschwindigkeit mit nachfolgender starker Abnahme beim

Wairmetier.
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Die gotagige Regenerationsdauer der Kiemenblatt-
chen verkiirzte sich auf so0—70 Tage beim Warmetier.

Die starke Zunahme des Regenerationsgeschwindigkeit der Kiemenblitt-
chen beim Wirmetier erinnert an diejenige der Kiemenblittchen junger Tiere
(Fig. 15); doch folgt beim Wiarmetier auf die Zunahme
der Regenerationsgeschwindigkeit deren starke Ab-
nahme, wahrend bei jungen Tieren diese gesteigerte
Regenerationsgeschwindigkeit lange verbleibt und
erst danach abnimmt. 2

Das Regenerationsoptimum verschiebt sich beim Warmetier mehr auf die
ersten Regenerationstage. Nach Abschluss des Regenerationsprozesses erreich-
ten die Bliattchen der Distalhdlfte der Kiemenstimme ihre fritheren Langen,
wihrend die Blittchen der basalen Hilfte 64—72 % der urspriinglichen
Grosse aufwiesen; dagegen weist die Regeneration der Kiemenblittchen des
Kiltetieres hohere Prozentsitze an der basalen und niedrigere an der distalen
Stammhailfte auf.

Die Gesetszmissigkeit des gegenseitigen Verhiltnisses einzelner Kiemen-
regionen in bezug auf die Blittchenlange, sowie der Kiemen zueinander ist
beim Wirmetier die typische geblieben. Dieses Tier wies die grosste Linge-
zunahme der regenerierenden Kiemenblitichen pro 10 Tage auf (2,2 mm).

Gleichzeitig mit den Beobachtungen der Kiemenblittchenregeneration am
Wirmetier wurde auch noch ein anderes Individuum dem Expe-
riment unterworfen. Thm wurden nur die Blittchen der drei linksseitigen
Kiemen amputiert. Die Kiemenbliattchenregeneration verlief hier sehr dahnlich
wie beim ersten Tier. Ebenso trat auch bereits in den ersten Regenerations-
stadien eine starke Zunahme der Regenerationsgeschwindigkeit ein, und zwar
mit nachfolgender dusserst starker Abnahme. Trotzdem ist die Regenerations-
geschwindigkeit bei diesem Tier geringer gewesen, wiahrend die Regenera-
tionsdauer eine lingere war und 60—80 Tage wahrte. Es ist moglich, dass
die Ursache der Geschwindigkeitsabnahme und der Verlingerung der Rege-
nerationsdauer in dem Verbleiben gut entwickelter nicht amputierter Kiemen-
blattchen der anderen Korperseite zu suchen ist.

Vi

DER AXIALE GRADIENT.

Schon zu Beginn der vorliegenden Arbeit 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 jeden Kiemenstammes.
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Auch im Regenerationsfalle ist eine graduelle Zunahme des Regenerations-
tempos der Kiemenblittchen in der Richtung von der ersten zur dritten Kieme
und vom distalen zum proximalen Ende eines jeden Kiemenstammes zu ver-
zeichnen ; wobei diese Gesetzmassigkeit als solche bei allen meinen Versuchen
von dusseren Umstinden (Temperatur) und dem Alter des Tieres unab-
hingig war.

Aus den beschriebenen Regenerationsversuchen ergibt sich ohne weiteres,
dass ein standiger axialer Gradient im Regenerationsprozesse der Kiemen-
blittchen des Axolotls weder in bezug auf die einzelnen Kiemenpaare, noch
auf die einzelnen Regionen eines Kiemenstammes (z. B. das distale und
basale Ende) anzunehmen ist.

Hingegen konnte man wohl das Vorhandensein eines axialen Gradienten im
Sinne der ontogenetischen (embryonalen) Kiemenentwicklung annehmen
(= ,Differenzierungsgefalle” nach v. Usiscu), welches dann
seinerseits die Regeneration bestimmen wiirde; die Regenerationsgeschwin-
digkeit und die bei der Regeneration erreichten Masse der Kiemenblittchen
entsprechen deren in der ontogenetischen Entwicklung erreichten gegen-
seitigen Grossenverhiltnissen.

VI
ZUSAMMENFASSUNG.

Der Zweck dieser Arbeit war zu kliren, ob im Regenerationsprozesse der
Kiemenblattchen vom Axolotl beim Vergleiche verschiedener Kiemenpaare in
kranio-kaudaler Richtung, oder der einzelnen Regionen eines bestimmten
Kiemenstammes (z. B. Basal- und Distalende), ein axialer Gradient zu kon-
statieren ist.

A. Zuerst wurden die Verhiltnisse der normalen Kiemen zu einander fest-
gestellt:

Die Kiemen der rechten und linken Korperseite dés Axolotls waren
gleichmassig entwickelt.

Die Anzahl der Kiemenblittchen an den Stimmen und die Linge der
letzeren nahm in der Richtung von der ersten zur dritten Kieme zu. Ein
Unterschied zwischen der zweiten und dritten Kieme war oft kaum wahr-
nehmbar.

Die Liange und Breite der Kiemenblittchen war am geringsten bei den
ersten und gleich gross bei den beiden anderen Kiemenpaaren,

B. Experimentelle Untersuchungen:

Die Regeneration der Blattchen einzelner Kiemen wird vollkommen
durch den vorherigen Umfang der amputierten Blittchen bestimmt. Neue
Blattchen entstehen nur selten.

17. — A. Z. 1934. 35
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Die Regenerationsgeschwindigkeit der Blittchen nimmt
in der Richtung vom basalen zum distalen Stammende ab.

Die Regenerationsgeschwindigkeit war in den einzelnen Zeitabschnitten
(10-Tage-Perioden) der Regeneration in grossem Masse von ausseren
Bedingungen (Temperatur) und dem Alter des Tieres abhingig. Auch
durch wiederholte Bldttchenamputation konnte ein Wechsel der Regenera-
tionsgeschwindigkeit hervorgerufen werden.

Die Regenerationsdauer von Blittchen bestimmter Lingengrup-
pen (mittlere, maximale usw.) war fast gleich fiir alle normalentwickel-
ten Stamme aller drei Kiemenpaare.

Findet die Regeneration bei den einander moglichst dhnlichen Tieren
und unter den gleichen dusseren Umstinden. statt, so bleibt meistens das
Verhiltnis der Linge der Regenerate zu der urspriinglichen Blittchen-
grosse auf dem ganzen Kiemenstamme in den einzelnen Zeitperioden der
Regeneration zahlenmissig sehr dhnlich oder auch gleich.

Die Regenerationsgeschwindigkeit war am geringsten an den ersten
Kiemen, grosser (und fast gleich) an den zweiten und dritten Kiemen.

Dasselbe ist auch von der Regenerationsdauer zu sagen.

Die Regeneration der Blittchen der rechten und linken Kiemen eines
und desselben Paares geschieht dhnlich sowohl in bezug auf die Schnellig-
keit, als auch auf das Tempo des Prozesses.

Bei schwach entwickelten Kiemenblittchen beinflusste die an der einen
Korperseite ausgefithrte Amputation der Haut der ventralen
Stammseiten samt den Kiemenblittchen die normalen ‘nicht amputierten
Blattchen an den Kiemen der entgegengesetzten Korperseite, deren Linge
um 37—100 Prozent zunahm.

Ebenso konnte man auch einen Einfluss der Entfernung der basalen
Haut des Kiemenstammes auf bereits regenerierende Kiemenblattchen be-
obachten, deren Regenerationsgeschwindigkeit infolge dieser Operation an
einzelnen Kiemenstimmen auf kurze Zeit gesteigert war.

Die regenerierte Haut des Kiemenstammes vermochte andere und
héhere Potenzen aufzuweisen als die an dieser Stelle entfernte Haut. Die
amputierte Haut war z. B. in zwei Fillen vollig bldttchenfrei, die regene-
rierte dagegen mit normal entwickelten Blattchen besetzt.

Die weiteren Beobachtungen standen im Zusammenhange mit dem Ein-
fluss der Temperatur und des Alters des Tieres auf die Regene-
ration der Kiemenblittchen. ;

Die Regenerationsgeschwindigkeit nahm bei jungen Tieren schon wah-
rend der ersten zehn Tage schnell zu, verblieb in diesem gesteigerten Zu-
stand sehr lange und nahm dann schnell ab; alte Tiere wiesen eine
geringere Zunahme der Regenerationsgeschwindigkeit, ein kiirzeres An-
dauern des gesteigerten Zustandes und eine langsamere Geschwindigkeits-
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abnahme auf. Die regenerierten Blittchen erreichten bei jungen Tieren
nicht nur die urspriingliche Linge, sondern iibertrafen diese sogar manch-
mal bis etwa um 100 %. Die Kiemenblattchen alter Tiere erreichten da-
gegen nur 60—70 % ihrer fritheren Linge. Die Regenerationsdauer war
bei jungen und alten Tieren fast gleich lang, und betrug ca. 100 Tage.

Hinsichtlich des Einflusses der Temperatur ist zu sagen, dass in den
ersten Regenerationstagen eine starke Zunahme der Regenerationsbe-
schleunigung zu bemerken war, die einer Beschleunigung der Blittchen-
regeneration bei jungen Tieren dhnelte; doch dauerte bei letzteren der
Zustand der gesteigerten Beschleunigung dusserst lange an, wihrend im
Falle von Temperatureinwirkung dieser Zustand sehr kurze Zeit wiahrte,
und dann dusserst schnell abnahm. Das Regenerationsoptimum verlagerte
sich mehr auf die ersten Regenerationstage, die Regenerationsdauer war
dagegen bedeutend kiirzer geworden.

C. Der axiale Gradient.

Ein stindiger axialer Gradient im Regenerationsprozesse der Kiemen-
blattchen des Axolotls war weder in bezug auf die einzelnen Kiemen-
paare, noch auf die einzelnen Regionen eines Kiemenstammes festzustellen.
Man darf dagegen das Vorhandensein eines axialen Gradienten im Sinne
der ontogenetischen (embryonalen) Kiemenentwicklung annehmen (=
‘,,Differenzifmngsgefiille"), welcher dann seinerseits das Regenerations-
geschehen bestimmen wiirde; denn die Regenerationsgeschwindigkeit und
die bei der Regeneration erreichten Masse der Kiemenblittchen entspra-
chen deren in der ontogentischen Entwicklung erreichten gegenseitigen
Grossenverhaltnissen.
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GRADUELLE GESETZMASSIGK. DES REGENERATIONSTEMPOS

Protokoll Nr. 1 (1. Versuch). Kiemenblittchenregeneration des ersten rechten
Kiemenstammes vom 6. XI. 30—3. II. 31. Mittlerer Zuwachs in mm.*.

: 5’ Die :erste rechte Kieme
Regenerations- - 5 :
zeit 85 | Proximalteil d. Kieme ||  Distalteil d. Kieme
< Basis — Grenzregion - Spitze
1930
6. XL —15. X1, .| 10 01| 01| 02| 02| 02| 02| 02| 015|] 01| o
16. X1.—25.XI.. .| 20 01 | O35 O25| 03 | 03 || 0,8 | O i 02 | 015| 0
26. XI.—5. XII. . . 30 O1 | O15| O25| O [ O || O85| 08 | 0,2 | 0,2 | 0n1
6. XII.—15.XII. .| 40 — O1 | 02| 05| 05| O4s| 04| O2s| 0,2 | —
16. XH.—25, XIL . | so — — | 01| 05| o5 | os5| O | 0,25 0,08 —
1931
6.XII.—4.1. . . . 60 - - — 0,25 | O2s| o2 | 02 | 0,2 | 0,05| —
R RV g e 70 — — == 02 | 02| 02 | O2 | 05| 00 | —
15.L.—24.1. . . .| 8o — — — | o2 | 05f| 0,0 | 0,1 | 01 | O05| —
25+ k. —3. H: 90 == —dos | = =] = SR R e
Mittl. Regenerat-
QIDRRe S0 — 0,3 0,5 1,0 2,78 | 2,5 2,2 2,0 1,5 I, | O3
Mittl. Linge der
amputierten Blitt-
ehent ot L . - — — — 1 40| 35 || — 30 | 25 | — =

! Beim Messen wurde die erste Dezimalstelle abgelesen, die zweite schatzungsweise
angenommen. Ahnliches bezieht sich auch auf die iibrigen Protokolle.
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A. GROTANS - S, : ey GRADUELLE GESETZMASSIGK. DES REGENERATIONSTEMPOS
Protokoll Nr. 2 (3. Versuch). Blatichenregeneration an den Kiemen- stimmen beider Korperseiten, in mm; vom 23. VIII.—zo0. XI. 3I.
z o - linke Kieme 11. Bake Kietse I1L. linke Kieme I11. rechte Kieme II. rechte Kieme I. rechte Kieme
o 2
Regenerationszeit é _ | Distalteil [ Basalteil || Distalteil Basalteil Distalteil Basalteil Basalteil Distalteil Basalteil Distalteil | Basalteil | Distalteil
"U) — — —_— -— i DT = — . -— = e
1931 :

23. VIIL—1.IX. . ...l 10 o2|. 03| o3| osfl 02| 04| 04| 04| 0ulf 02| 0 O4| O4| Opfl O8| O4| O4| O8| O2fl O4| O4| O4| 04| O2f 03| O8 | O3 | O
2: IX I X i .. slidg0 os| 04| 05| 04| 08| 05| 05| 05| 04f 03| 043 05| O5| O3} O8| O5| O5| O4| O3fl O4| O4| O5| 05| O3l 04| 05 | O4 | O
12 I =21 I 2 s sl 30 o3| 04| 05| opfl 04| 04| 08| 05| 0ufl 04| 04 08| O5| Ot Of| O5| O8] O4f| Oufl O4| 04| 05| 04| Ouff 04] 05 | 04 [ Os
82 IRt X e o] 02| 04| 05| 04l 04| 04| 08l 05| oxll 0| o4 08| 05| Otfl O4| O4 O6| Ob| O4ffl O4| O4| O5 04| Oufl 04| 05 | 04 | O
PSS b e 50 | o2| 03| 04| o4l 02| 03| 05| 05| 08l 02| o4 05| O8] O3 O8] O4) O5| O4| O2f O3 O3 05| 03| Ol 03| 04 | 08 | O

Ry X e \ i 5 g L ¢ X ¥ v
12. X.—21. X 60 | oa| 02| 04| 0pll 01| 08| 04| 04| 02!l 01| 04 Of| O#| O8)j O3| O8| O4| O3| O1ff O2| O3| O4| O2| O Os| 04 [ O2 | O

LR s£%s o ® @ 4 > > ” ot | M > > &
22. X.—31. X. . 70 —| —| 02| —|| —| —| o8| 02| —|| —| oe Bl e e e os] 08l —) —| oa]loos] —] —f-—] 0] — | =
1o XT—10. X e e s 8o — | = oal-— I = =} oaf orttellti—ttay Saponti gt oaf ogf oa| —f —| o1l ouf =] = —]om| —]| =
11, XI.—20. XI. . . . 90 — = =1 —|| —=| = o0a|l' —|'—[ —| — SRR R e e O ) — ) =] =L =] e = o= =l
Mittl. Regeneratgrosse. .| — 18| 20| 20| 22| 16| 25| 38] 32| 2af 16| 25 3:8) 3f 2,1 28] 281 36) 2] Ie|l 21| 25| 31| 2,2] Lell 21| 29 | 20| I8
Mittl. Linge d.amputierten =

Blattchen . . . . . .| — | 20| 30| 5010 45| 30/ 40| 50| 48] —l 30| 40 501 4.5 451 501 40| 30l —| 45| 50 40| 30f 45] 50| 30 | 20

Protokoll Nr. 3 (7. Versuch). Blittchenregeneration an den rechten Kiemenstimmen in mm, vom 31. X11. 30—18. V1. 31.

=& IIl. rechte -Kieme II. rechte Kieme I. rechte Kieme
<
Regenerationszeit g ; Basalteil o | Distalteil : Basil:eil Disflteil Bailteil : Dis:a_lteil
< | Basis — Grenzregion <— Spitze :
3. XAL 30—0- L AT o o o ot 10 | oe] onis b ol o] vl b 3 0,30 | 030 | 0,10 0,10 | 0,10 | 0,10 | O,20 | 0,20 | — | 0,20 | 020 | O,10 — | 0,15 | 0,15 | 0,15 | 0,15 | 0,15 | 0,15 | 0,15
1931

30: L=20. Lot i b o s e [ 20 0,10 [ O,15 | O,20 | O,20 | O,80 | — = 6,20 6,20 0,15 SH10HE e 00.20/110,00:1 0,80 |, O30 | O)0 | 0,15 = 0415, |1.0.15 110, 30: 1 OB/ | 0,20 10,15 |01
Jo. Lita ot (e ot GRS 30 00| 035 | 020 | 080 | 00| — — | 0,30 | 0,30 | 0,15 0,15 | 0,20 | O,20 | O,80 | O,80 | — 0,80 | 0,30 [ 0,15 e 0,20 | 0,20 | O,20 | O,25 | 0,25 | 0,20 | 0,20
30. TR iy o b e R 40 0,10 | 0,20 | 0,8 | 0,80 0,40 R — | 040 | 0,30 0,15 0,20 | 0,20 | 0,80 | O,40 | O,40 A 0,30 | 0,80 | 0,15 = 0,20 | O,80 | O,25 | O,8 | O,25 | O,80 | O,20
B IL=SiE T, e 50 — F ojts | o | 0e | 0us | — | — 1 om0 o 0,15 [ 0,80 | 0,40 | O,40 | O,50 | — | O,40 | O.30 | 0,20 — | 0,20 | O,80 | O,80 | 0,30 | O,80 | O,80 | 0,20
19. B R BIET U e R 66 | 0,15 | 0,40 | 0,40 | 0,48 &Y — | 045 | 0,80 | 0,2 0,15 | 0,80 | O,40 | O,50 | O,50 = 0,40 | 0,30 | O,20 — 0,30 | O,80 | O,30 | O,40 | O,40 | O,30 | O,80
T (1 e 1 Do e g e 0 70 — | 0,10 0,30 | 0,40 | 0,50 2 — | 050 | 0,0 | 0,25 0,10 | 0,25 | 0,80 | O,40 | O,60 — O,40 | 0,30 | O,25 == 0,30 | O,40 | O,40 | O,40 | O,40 | O,80 | O,80
g 2w 0 U R ) S 8o — | — | 0,20 0,40| 0,70 | — | 0,20'| 0,60 | 0,30 | 0,80 T |98 | Q80| Odo| 060 — | Odo| O30 | Of0f| — 020 O | O40| Oydo | O,do| O80  O,20
ST DAL TR st 90 — | =} o] amlon} o] ciel antant — | 0,10 0,20 | 0,3 | 050 | 0,10" | 0,80 | 0,80 | 0,20/ 0,10 | 0,20 | 0,30 | 0,30 | 0,40 | 0,30 [ 0,20 | 0,20
A MBIV s & Al i ey — | =1 0] Bise] oselousl = Fomt oo — | 0,10 | 0,20 | O,80 | O,40 | O,10 | O,30 [ O,20 [ O,20| O,10 | 020 | O,20 | O,30 [ O,80 | O,80 | O,20 | O,20
10. IV.—-IQ. YV el A 110 et — | 020 0,80 | 080 | 0,10 — | 040 | 0,20 | 0,10 = =il 0,20 | O,20 | O,80 | O,10 | O30 | O,20 | O,10| O,10 | O,20 | O,20 | O,30 | 0,30 | O,80 | O,20 | O,20
20IV.—29.1V. . . . ... .|l 120 | —| — | 02| 02| 0| — | — | o8| 0,0 0,20 B 020 | = 0w 00| = — ] 0,30/[10,10] 0,20| 0,0,0,0 0,80 | O,
30. IV.—9. ol i L, 130 D — | 0,10 | 0,20 | 0,80 * —fEoige s o) e 5 — | 0,10 | 0,20 | O,20 | — 0,20 = o P 0,10 | O,10 | O,10 | O,20 | O,25 | O,10 | O,10
10.V.—19.V.. . .. ... .|l 10| —| —|] —|om|on| —] —|op| —| — B R ohto: | =l ons | Sl e =) 9610 100,10 4 0,80 [ 0,1074 - =
20V—29.V.. .. ... ..|l150 —| —| —| —fop| —| —| —| —| — Core Tl e e e ] R (R (S| St B [ N e e Seavel Ml
30.V—=8VL . .......|l160}| —| —] —| —| —| —| —=|—| —| — S P et ARt R ISR S VT PR O (2 S (el B ol R i
9VIL.—18. VL. ... ... .l1po | —| —| —| —1 —| —| —| —| —| — SRR e A e I Sl et S| et ] I8 (R Ry (Sl e
Mittl. Regeneratgrosse. . . .| — | o4 | 1,0 | 3,0 [ 40 | 6,0 | 08 | 08 | 500 | 30 | 200 DR E R pedis ] 50 | 08 | 49 | 30 | 20 f O8 | 2,0 | 3,0 1 35 | 48 | 40 | 30 | 2.0
M tor s || bl ] L e L e P P e B O I PR P PR

1 Die zwischen den Regeneraten neuentstandene Blittchen. .
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A. GROTANS GRADUELLE GESETZMASSIGK. DES REGENERATIONSTEMPOSS7
Protokoll Nr. 4 (7. Versuch). Blittchenregeneration an den | linken Kiemenstimmen in mm; vom 31. XII. 30—18. V1. 31.
e _E:% . linke Kieme TE linke Kieme IIl. linke Kieme
Teegensustionat L Distalteil |  Basalteil Distal- teil Basalteil Distalteil Basalteil
< | Spitze —> Grenzregion <— Basis — ~— — —
35 X1 309,131 « 2wl . 10 005|035 05| 00| — | — | — | — |l 0,00 0,10 02| 02| — | — | — | —|lo0; 00| 00| 00| 0,20 | 0,0| 0,20 | 0,20 | 0,30 | 0,30 | 0,20
1931

10 A0 00 T e 20 (05| 02| 00|00 — | — | — | — |l 0,00 0,10 | 0,20 | O,20 —| — | — | —||o10]| 010 0,0 00| 0,20 O,20| 0,20 | 0,20 | 0,35 | 0,15 | 0,10

20. I.—29.I.. R e o Ia S et 30 0,10 | O,20 | O,25 | O,15 = = S — || 0,10 0,15 0,30 | 0,30 rper, e St — || ©s10 | O,10 | O,15 | O,20 [ O,20 | O,20 | O,80 | 0,80 | O,15 | 0,15 e

20, A8 L T N T 40 [0O10]| 02 02|08 —| — | — | — |l 00| 0as { Osf O | — | — | — | —f — |010]| 05| 02| 02/ 03|03/ 08| 02/ 01| —

QL1801 - . 2 Sk 50 — |0l ogs|ow]| —| —| —| — || o,00]| 0,0 08| Og0| — | — | — | — | — |00 00| 02)|03)| 03| 0| 04|02 o0 s

10 1 =280k o oo e S 60 | —|owms|os|ow| —| —| —| —|| —| o | Og0| 00| — | — | —| — |l —| — |[030]| 02/ 03| 0s|04|o04|o0| —| —

o D s (5060 6 ) MBS W L 70 | —|lowslomion| —| —| — | —|l'— | o { 0,40 | 00 | 0,20 0,30 020! 020l — | — | 0,10| 0,80 | 0,40 | 040 | 0,40 | 0,80 o5 | — | —

11. I11.—20. I11. . |80 | = |ogsifioss ioge | — [l et s _ | O#0f 00| 040| 00| 030 | 030f| — | — | 0,10 | 0,30 | 0,40 | Og0 | 060 | 0,60 | 010 | — | —

25 T =30, M), L. (5ol iee 90 | — | 015 | 0,25 | 0,10 | 0,00'| 0,20 0,20'| 0,20 — | 0,10 i 0,8 | 050 | 0,70 | 0,80 | 0,50 | O,0ff — | — | 0,10| 0,30 | 0,30 | 0,3 | 0,40 [ 0,50 | 0,10 | — | —

3L.1L—0.IV. . .. .°. . .| g00' ). — Loas| oss| — |.000 | 0O |00 ozl ==ttt ‘ 0,3 | 0,50 | O,70 | O80 | O60 [ O0f| — | — | — | 0,20 0,20 | 0,20 | 0,80 | 0,80 | 0,0 | — | —

1o, IWVo—1g. IV 50hs ans 5 0] s — | 05| 0,20 — | 0,20 O,40 | O30 | O30 || — [ — l 0,8 | O40 | O,60)| 0,80 | 040 | O0f| — | — | — | O,20( 0,20 O,20| O,30| Opa0| — | — | —

20 IV =201V 5o s ol 120 — | 0,15 020 | — | 0,30 | O40| O50 | O,20fi — | — ‘ 0,80 | O30 | O00| O 70| O40 | O2) —| —| — | 010 0,30| O10| 0,20f{ 0,80 — | — | —

T IR o R Ve s e e ] B S — | —]ou| — | 0s0| 050| 040 00l — | — 0,20 | 0,20 | Oy0| Oyd0| O30 | Oy10ff — | — | — [ 0,10| 0,10 Oy10| 010 | 0,20 — e [ —

FO. Vo= VT P e = A — | —] — ] —|ow|0s|0w]| —I| —| — O10| 0100 08 |O040|02| —|| —| —| —| —| —| —|op|o0p0| —| — | —

20- W rmagu Vo Rt e Y ke — | — | — 1 —]oa0j 0p0]omni —ll"—4 — = —jlowjop|ow| —|| —| —| —| —| —| =] — |0 —| — | —

30Ve—8 VL .« . i babe | =1 b e b i e e e = e A R e | ) S e e S (R ] o) i ) PR (P e

9. VI.—18. VL. . w- .. siiayo if i—if — =" —— ]k il o S less o melee e =i — L — = | =} = = = =] = =1 =| =] =

Mittl. Regeneratgrosse . . . . - 04 |20 | 30 | I,0 [ 1,0 | 2,0 [ 30 | I,0 ] O5 | 1,0 40 | 50 | 40 | 50 | 30 [20]) 03 |05 | 1,0 |25 |30]30 |40 |50 ]| 1,4 |08 |02
Mittl. Lange der amputierten 36—

Blatechen:. " 0 20008 O fe— — | —lgo| = =] =] =] ==} = Sl — | < — | — | —l3e el =158 l6e| —| -f=

1 Die an den blattchenlosen Stammflichen neuentstandene Blittchen.

Protokoll Nr. 5 (8. Versuch). Blittchenregeneration der Kiemen- stammen beider Korperseite in mm; vom 23. VIII.—30. XI. 31.
_E;% I. linke Kieme| II. linke Kieme I11. linke Kieme || IIl. rechte Kieme| II. rechte Kieme |[I. rechte Kieme
Regeventiooaseit 5: Distalteil | Basalteil || Distalteil|  Basalteil | Distalteil Basalteil Basalteil | Distalteil|| Basalteil | Distalteil | Basalteil | Distalteil
o — «— — - — — - .~ —_— -~ Sl A
1931~

23 VL =110 e i 10 03| 04| O4| 04| O8| O4| 04| 05| O3] 01| O O4| O5| O4|l 05| 05| 04| 04| O3 0,4 | O5| 0,4 | 04| 01| 0,4 | O,6 | O,4 | O,
2 IR =T RIX o et 20 | os| 04| 04| Op) O8] Os| O5]| O | 06| O2| O o5| Oo5| o5 os5| o5 | os| o5 | 08| 05| 05| 05| 05| 02| 05 | 0,4 | O4 [ O
T2 X = TXE e e 30 (os| o5 | o5| 06|l 08| 06| 0,68| 06| 05 0,6 | 08 o8| 06| 08| 06| 06| 08| 06| 04| 06| 06| 06| 06| 02| 05| 05| 05| 0,8
ol B, 9o0 9, RIS S P 40 | o3| 06 | 06| O7 |l O3 | O6 | O,8 | O,7| O || O2 | O ) o7| 07| o6/l 07| 07| 01| 07| 04|l 07| 0,7 | 06| 05| 02| 07| 06 | O6 | O,
o 55 G §) Y, G e 50 0,3 0,8 0,8 0,8 0,3 0,4 0,4 0,6 0,4 0,2 0,8 0,8 0,6 0,4 0,8 0,8 0,6 0,8 0,3 0,8 0,8 0,4 0,4 0,2 0,8 0,8 0,6 0,3
120 Xo—22. X, . 60 0,1 0,8 0,8 0,8 0,8 0,4 0,4 0,86 | O4 || O,2 O,5 0,5 0,8 O, || O, 0,6 0,5 0,5 0,2 0,5 | 0,8 | O4 0,4 0,2 O,4 0,4 0,4 0,1
22. X.— 31. 2, gl 70 == 0,2 0,2 0,1 0,2 0,4 0,4 0,4 0,3 || O2 0,4 0,4 0,4 0,8 || O,2 0,4 0,4 | O 0,1 0,4 | O O4 0,8 0,1 Oz 0,2 0,2 =
EXdo—10: XL oot 8o —|o1| 01| —||o1] o8| 08| 08| 0s| 01| O3 os| os| os|lo2|o0s|os|o0s| —||os| 08| 08| 08| —||0e| 01| 01| —
L1 X —20. X150 25 NG [s7e} — Tl == e A == | o | o 10ROl Ese i oy or| o2| o2lfloa]| o02]01|01| —||O1|o02]|02]|02| —l|lOx]|] —]| —]| —
20 X130, XLl i w100, i e it B o B | o 0 G S X 81 T U RN B o 5 ey ot =P orliogll —lex|l.-—| =] —=l|'—)loaflox]or| —=I—| —1|—1 —
Mittl. Regeneratgrosse . .| — el 32l 3] 3a il 2a ] 39 3ol 485l 38 e ] 40 Frihegs tode b el As |l da L ar | 204t 45 39| 35 |12l 30 38 ] 32| 18

Mittl. Linge d.amputierten
Blattehen, . cinat i il S 10| 25| 28| 26| 10| 30| 3.0 33| — Il 1,0 350 301 331 — Il — | 32130l 30l 38l =132 30 30l 1,0l 28] 25| 28] 10
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A. GROTANS GRADUELLE GESETZMASSIGK. DES REGENERATIONSTEMPOS
Protokoll Nr. 6 (10. Versuch). Blittchenregeneration an den linken Kiemenstimmen in mm; vom 24. VII.—21. IX. 3I.
‘E‘%ﬁ L linke -Kiemie . s EloTinke Kieme FIL “Iinke Kiemie
. . Se . - : i
Mo e Gy Distalteil | Basalteil Distalteil Basalteil Distalteil Basalteil
< | Spitze — Grenzregion <«—  Basis — — S -—
1931
24- VI =g VIR W o So i s . 10 038 ) O4 | O4 | O4 | O4 | O | OB | O | O 08 | Ot | O ) O8 | O8 | 10| O8| O4| O2) Os| O4 | O5| O8] 1,6| 1,0] O7| O,4| O2
SNV L =12 VIl oo v vesrav s 20 04| 06| Tof| T0| Tpo| I,8| I8} I,2]| Op 05| 06| 07| 14| 19| 18| 14| 08| 02/ 05| 06 | 07| 1,8 1,8] 2,2| 1,8]| 0,6] 0,2
13 VML —22. VHL. "o . o oty 3o 02| O2| O | O8| O8 | O | O5 | 04 | O o2| 08| 04| 06|06| 07| 06| 0s| —|lo2|o0s8|04|o0s5|o07|07|05|0s|[—
23 VRl BT a1, 0 et e 40 01| 02| 05| 05| 06| 03| 03| 03| 02 — | o2|02|0s|0s|0s|0s|o2| —|| —| 02| 02|0s|0s| 0s| 05| 02] —
P A .62 § 5 b, QR R DU LA 50 — | 01| 02)| 08| 04| 02| 03] 02| — =t as e b eslos] o] —]| —l —| —|o0sloil osf osles| —| —
- B, T T 0 (SOl I R 60 — | — | o2 | 04| 0x}| 03] 02] onili= | et ol as o fon| —| —l =1 —|oal =] oalaslasl =] —
Mittl. Regeneratgrésse . . . . . . — 0| I,s | 28| 2,9 3,1 | 29| 3,4 28| I 10 | 151 2,2 | 34 39| 41| 34| 15| O 10| 1,6 | 2,0{ 35| 41| 45| 35| I,s| O
‘Mittl. Linge d. amputierten Blitt- :
chien o nr b Db R A rts il At — == 1s| — ] — 1 35| 45l 80k — | — — sl — | 40l 858l 60) —| —| —ll -] 15| —1| 40| 60 60| —| —| —







