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ABSTRACT: Documentation of metamorphosis in Actinotrocha brandhiata (Phoronidea). During
metamorphosis, the larvae of Phoronis muelleri (named Actinotrocha brandhiata) produce a
slimy cover, to which little stones adhere and prevent direct observations. For the first time,
it has been possible to obtain the metamorphosis of Actinotrocha brandhiata without adhering
bottom material. The course of the metamorphosis, which begins with the evagination of the
metasome diverticles and takes about 1115 minutes, can be divided into six phases: (a) Actino-
trocha branchiata ready to metamorphose; (b) phase immediately prior to metamorphosis;
(c) evagination of metasome diverticles; (d) dislocation of the gut; (e) transformations in the
area of the episphaere-tentacles; {f) terminal phase of metamorphosis, which leads to the
sessile Phoronis muelleri. All stages are described and photographically documented.

EINLEITUNG

Jomannes MULLER entdeckte im Herbst 1845 bei einem Aufenthalt auf der Insel
Helgoland im Plankton ein ,1 mm langes Tierchen®. Er benannte es Actinotrocha
branchiata. Kroun (1857) konnte die Verwandlung von zwei Actinotrochen erleben.
Dabei beklagte er sich, es sei ithm leider nicht vergdnnt gewesen, den niheren Hergang
bei der rasch ablaufenden Metamorphose zu verfolgen (nach Corr 1939).

Erst ScunNEmER (1862) gelang — wiederum auf Helgoland — der Nachweis durch
direkte Beobachtung, dafl aus der Actinotrocha durch einen Verwandlungsvorgang die
Phoronis als Imago hervorgeht. Auch den meisten anderen Forschern war es nicht ver-
gbnnt, den vollstindigen Ablauf der Metamorphose an einer gréfieren Zah! von Exem-
plaren zu verfolgen.

Noch Corr (1939, p. 57) bedauerte es, dafl er die Metamorphose nur zweimal
beobachten konnte. SiLEn (1954) konnte die Metamorphose mit Hilfe des Substrats
auslésen. Da aber die Actinotrocha bereits wihrend der Metamorphose eine duflere
Schleimschicht als Hiille absondert und sich so eine Rohre aus Sandkdrnern bilden
kann, entzieht sich das Tier einer durchgehenden Beobachtung.

In den Sommermonaten 1972 war ich durch einen Forschungsaufenthalt an der
Biologischen Anstalt Helgoland in der Lage, die Metamorphose der Actinotrocha bran-
chiata auch ohne Substrat innerhalb kiirzester Zeit einzuleiten, den gesamten Vorgang
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zu beobachten, zu fotografieren und zu filmen. Dariiber befindet sich eine ausfithrliche
Verdffentlichung in Vorbereitung. Erst durch eine gesteuerte Auslésung der Metamor-
phose {ohne Zugabe von Substrat) steht die Menge von Tieren zur Verfiigung, die fiir
eine liickenlose Dokumentation der Metamorphose das Material liefert, das wiederum
ndtig ist, um die noch strittigen Fragen zu kliren (StrwinG 19733, b).

Die Metamorphose der Actinotrocha ist eine der erstaunlichsten Merkwiirdigkei-
ten im Tierreich: Innerhalb von 10-15 Minuten verwandelt sich die frei schwimmende,

Abb. 1: Actinotrocha branchiata aus dem Plankton um Helgoland, erste Anzeichen der Meta-
morphosebereitschaft: Bildung des birnférmigen Organs (biro), volle Anzahl der Larval-
tentakel (lten), Ausbildung der Adulttentake! (aten) und des Metasomadivertikels (medi)

etwa 1-2 mm grofle, pelagische Actinotrocha-Larve (Abb. 1) in das sessile, wurmfds-
mige, benthonische Phoronis-Stadium (Abb. 8b).

Die Phoronidea bilden zusammen mit Bryozoa und Brachiopoda die Klasse Ten-
taculata. Die Zugehérigkeit der Tentaculata zu den Archicoelomaten und ihre Bedeu-
tung fiir die Phylogenie innerhalb der Coelomata wurde von Siewing (1972) heraus-
gestellt. Der Bau der Actinotrochen bzw. der Phoroniden wurde umfassend von Cori
(1939) beschrieben.

Im Plankton ist eine Actinotrocha durch ihr charakteristisches Aussehen (Abb. 1,
2a, b) und ihre Bewegungsform unschwer erkennbar. Auffallend sind der vertikal im
Wasser schwebende lingliche, birnférmige K8rper mit der grofien schirmartigen Epi-
sphire, den vielen strahlenférmig angeordneten, mit Wimpern versehenen Tentakeln
und dem Telotroch (= analer Wimperring), der wie ein Propeller die Hauptlokomo-
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tion und Steuerung des Tieres bewirkt. Da die Larve durchsichtig ist, erkennt man den
Darm und aof der Vorderseite als dunkelrote Punkte die Blutkdrperchen. Auf der Hin-
terseite entdeckt man in der Nihe der Episphire ein Paar dunkelgetdnte Darm-
divertikel.

Die Actinotrocha branchiata (Abb. 1), die hiufigste Phoronidenlarve in den Hel-
golinder Gewissern, ist dadurch ausgezeichnet, dafl sie am Rand der Episphire, auf
den Tentakeln, am Tentakelgrund und am Telotroch im Leben gelbgriin erscheinende
Pigmentpunkte aufweist, eine sehr grofle Anzahl von Tentakeln (maximal 16 Paar)
besitzt und relativ grof ist (2 mm).

Durch die Metamorphose entsteht aus der Actinotrocha branchiata die Phoronis
miilleri. Diese besitzt adult etwa 40-100 Tentakel, ist 50-120 mm lang (Emic 1970)
und lebt verstreut im Meeresgrund. Bei Helgoland wurde Phoronis miilleri 1972 an
folgender Stelle, in 40 m Tiefe, gefunden: Koordinaten 54° 9,1’ N; 7° 47,5’ E.

ABLAUF DER METAMORPHOSE

Im Zusammenhang mit Untersuchungen iiber die Physiologie der Metamorphose-
auslosung und die histologischen Dedifferenzierungs- und Differenzierungsvorginge er-
scheint es zweckmifig, den Ablauf der Metamorphose geschlossen darzustellen.

Der Ablauf der Metamorphose ist stetig, ununterbrochen und sehr schnell. Den-
noch wird er hier zur besseren Ubersicht in 6 Phasen eingeteilt.

Die metamorphosebereite Actinotrocha

Die zur Metamorphose bereite Actinotrocha branchiata bildet zwischen den Basen
der Larval- die Adulttentakel aus. Sie liegen als kurze gedrungene Stummel unter dem
Larvaltentakelkranz. Weiterhin weisen ein Paar rote Blutkérperbildungszentren und
auf der Episphire die Bildung eines Sinnesorgans auf den Zustand der Reife hin. Dieses
Sinnesorgan wird hier in Anlehnung an die Namensgebung und Funktion bei der Larve
der Bryozoa, der Cyphonautes, als ,birnférmiges Organ® bezeichnet. Weitere For-
schungen, die in diesem Zusammenhang am hiesigen Institut getitigt werden, kénnen
die genaueren Zusammenhinge und die Homologie kldren.

Das untriiglichste Zeichen fiir eine Metamorphosebereitschaft ist jedoch die ex-
treme Ausbildung eines Metasomadivertikels, wodurch mit fortschreitender Reife die
Larve zunehmend undurchsichtiger wird; im Auflicht erscheint sie dann weillich

(Abb. 2a).

Vorphase der Metamorphose

Hat sich die Larve bisher langsam und stetig bewegt, so wird sie am Anfang einer
Metamorphose sehr schnell, wobei sie aber immer Bewegungsphasen mit villigem Still-
stand einlegt. Zuweilen bleibt sie kreisend auf einem Fledk, dabei kann sie auch von der
vertikalen in die horizontale Lage iibergehen.
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lten

Abb. 2: Actinotrocha brandhiata. (a) Metamorphosebereit: Das birnférmige Organ (biro)
dominiert sichtbar iiber die Scheitelplatte (spl), Korper des Tieres durch den Metasoma-~
divertikel (medi) ausgefiillt und damit undurchsichtig. (b) Actinotrocha-Larve in sehr schneller
Bewegung, nach dem Leben fotographiert, etwa 3 sec vor dem Beginn der Metamorphose:
Extreme Ausbildung des birnférmigen Organs (biro), Episphire (epi) kegelartig, After
papillenartig vorgestiilpt (apa), die Larvaltentakel (lten) nicht mehr abgespreizt. (¢} Beginn
der Metamorphose: Der Metasomadivertikel (medi) wird ausgestiilpt. Der Korper ist ge-
schrumpft. Die Episphire (epi) behilc thre Kegelform
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Figenartig sind die Bewegungen der Tentakel geworden, bewegten sie sich vorher
langsam und stetig, so zucken sie jetzt krampfartig (vgl. Abb. 1, 2a, b). Die Episphire
ist auffallend kleiner, das birnférmige Organ grofler und spitzer geworden. Im Laufe
der raschen Bewegungen wird manchmal die breite, schirmartige Episphire spitzhidub-

a tel apa

epi

Abb. 3: Actinotrocha branchiata. (a) Etwa 50 sec nach Beginn der Metamorphose: Nachziehen

des Darms (da) in den Metasomadivertikel (medi), Ende des Metasomadivertikels noch nicht

ganz ausgestiilpt, coelomatisches Gewebsband (gew) gut sichtbar, birnférmiges Organ (biro)

wieder spitzer, After (apa) papillenformig vorgestiilpt. (b) Sagittalabschnitt am Anfang der

Metamorphose: Darm (da), durch ein coelomatisches Gewebsband (gew) mit dem Meta-

somadivertikel (medi) verbunden, befindet sich bereits teilweise in demselben. Der histologische
Schnitt entspricht etwa Abbildung 3a. (Aus SrEwmNe 1973b)

chenartig in die Linge gezogen, das birnférmige Organ tritt dabei noch stirker hervor
{Abb. 2b).

Die Intervalle zwischen den einzelnen Kontraktionen und Streckungen werden
immer kiirzer. Pltzlich verweilt die Actinotrocha branchiata etwas linger in dem ge-
streckten-angespannten Zustand; dabei kann sogar der After blasenartig aus dem Telo-
troch hervortreten. Das ist der Zeitpunkt unmittelbar vor der Verwandlung (Abb. 2b).
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Das Ausstiilpen des Metasomadivertikel

Dies erfolgt so schnell, dafl der genaue Ablauf nur durch Zeitlupenaufnahmen in
einem Film geklirt werden kann. Der Metasomadivertikel kann mit einem Finger-
handschuh, bei dem ein Finger nach innen gestiilpt ist, verglichen werden. Die ,,Finger-

medi

g biro epi

da R epi

apa

tel

Abb. 4: Actinotrocha branchiata. (a) Etwa 110 sec nach Metamorphosebeginn: Metasoma-
divertikel (medi) verlingert, Darm (da) weiter im Metasomadivertikel, Analpapille (apa)
weniger blasenartig vorgestiilpt, K&rper der Actinotrocha geschrumpft. (b) Etwa 150 sec nach
Metamorphosebeginn: Darmdivertikel (dadi) am Anfang des Metasomadivertikels (medi),
Metasomadivertikel noch etwas eingestiilpt, Analpapille (apa) fast verschwunden

Abb. 5: Actinotrocha branchiata. (a) Etwa 80 sec nach Metamorphosebeginn: Darm (da), ge-
fitlle mit Peridinium, teilweise im Metasomadivertikel {medi); Metasomadivertikel noch nicht
ganz ausgestiilpt, da durch coelomatisches Gewebsband {gew) mit Darm verbunden. (b) Etwa
130 sec nach Metamorphosebeginn: Erste Ausbildung einer Ampulle (amp), Darm (da) noch
nicht vollstindig im Metasomadivertikel (medi), Actinotrocha branchiata als solche noch er-
kennbar. (¢) Etwa 260 sec nach Metamorphosebeginn: Darm (da) vollstindig im Metasoma-
divertikel (medi), Form der Actinotrocha branchiata nur noch schwer erkennbar, Beginn der
Umbildungen im Bereich der Episphire (epi), urspriingliche Form des Telotroch (tel) ist ver-
lorengegangen
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Abb. 5
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kuppe® wird dabei immer von innen durch ein coelomatisches Gewebsband, das mit
dem Darm verbunden ist, eingestiilpt gehalten (Abb. 3a, b).

Unmittelbar mit dem Ausstiilpen schrumpft die Linge der Actinotrocha auf etwa
%/s der vorhergehenden Gréfle. Nur die Episphire und der Telotroch behalten thr Maf
(Abb. 2¢). Nach dem schwungvollen Ausstiilpen des Metasomadivertikels, der jetzt
etwa die doppelte Linge der Actinotrocha erreicht hat, tritt Zuflerlich eine Pause ein.
In dem Metasomadivertikel kommt es aber zur entscheidenden Phase der Metamor-
phose:

Das Nachziehen des Darms

Durch das Ein- und Ausstiilpen des Endes des Metasomaschlauches und durch seine
zeitweise peristaltischen Bewegungen wird nun der Darm in den Schlauch U-férmig
hineingezogen. Der Metasomadivertikel bekommt dabei manchmal das Aussehen eines
Klsppels (Abb. 5a).

Der Vorgang geschicht in mehreren Schritten, zunichst etwa bis zur Hilfte des
Divertikels. Dann wird der Metasomaschlauch weiter peripher ausgefahren, innen
jedoch — infolge Verbindung mit dem Darm — voriibergehend wieder eingestiilpt.

Die Episphire der Actinotrocha bekomme fiir kurze Zeit thr normales Aussehen,
um dann erneut kegelférmig zu werden (Abb. 3a). Dabei wird der Darm vollends
durch das coelomatische Gewebsband in den Metasomadivertikel hineingezogen. Die
Bewegungen des Tieres lassen den Eindruck entstehen, daff beim Nachziehen des Darms
auch ein Drudck seitens der Actinotrocha wirkt. Ob dies aber zutrift oder ob noch wei-
tere Faktoren dabel im Spiel sind, bedarf erst noch einer Klirung.

Gelingt das Nachziehen des Darms nicht, ist also das Gewebsband gerissen oder
war der Drudk zu gering, so wird die Larve zwar einige Tage mit dem ausgestiilpten,
leeren Metasomadivertikel weiterleben, die Metamorphose aber nie beenden (Sién
1954, Brooxks 1905, Ixkepa 1901).

Wihrend des ganzen Vorgangs bleibt das birnférmige Organ lang und spitz. Die
Tentakel erscheinen weitgehend starr, sie zittern manchmal, doch sind sie im ganzen ge-
sehen unbeweglich, Die Actinotrocha schrumpft bei diesem Vorgang abermals in der
Linge und ist als solche kaum mehr zu erkennen (Abb. 5¢). Diese Phase dauert etwa
zwei Minuten.

Umbildungen im Bereich Episphdre-Tentakelregion

Durch die peristaltischen Bewegungen des Metasomadivertikels, vor allem durch
die Aushildung und Abgrenzung der Ampulle, wird der K&rper der Actinotrocha zu-
sehends kleiner (Abb. 6a). Am Ende bleiben nur noch die larvalen Tentakel als un-
geordnete Fiden und der Telotroch, der auch schon seine runde Form eingebiifit hat.
Die Larve wird langsam der Phoronis hnlich.

Im Laufe der nichsten fiinf Minuten wird nun der anale Wimperring, der Telo-
troch, in den hinteren Teil des Darms der sich immer deutlicher abzeichnenden Phoronis
hineingezogen und dort in das Gewebe eingebaut (Abb. 6a—c). Gleichzeitig werden die
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amp ma tel aten

Abb. 6: Actinotrocha branchiata. (a) Etwa 350 sec nach Metamorphosebeginn: Episphire be-
reits vollstindig, Larvaltentakel (lten) noch nicht ganz verschlucke; gefressene larvale Organe
befinden sich im Vormagen (vma); Ampulle vollstindig ausgebildet, Darmdivertikel (dadi) an
ithrem zukiinfligen Platz, Telotroch (tel) wird in den Enddarm hineingezogen. (b) Etwa 450 sec
nach Metamorphosebeginn: Larvaltentakel (Iten) befinden sich im Vormagen (vma) der Phoronis
miilleri, Adulttentakel (aten) dadurch gut sichtbar, Telotroch (tel) befindet sich auf dem Weg
in das Ende des Darms (da), Bewegungen im Bereich der Ampulle (amp). (c) Etwa 500 sec
nach Metamorphosebeginn: Telotroch (tel) befindet sich im Darm {da), dadurch gelangen die
Adulttentakel (aten) nach vorn, erste Anzeichen fiir eine Ausbildung der Blutgefifle. Ein Teil
der larvalen Organe befindet sich bereits im Magen (ma)
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larvalen Tentakel von der entstehenden Phoronis abgestoffen und verschluckt (Abb. 5¢).
Teilweise sicht man abgebrochene Tentakelstiicke neben dem Vorderkdrper der Phoro-
nis umberliegen, die offenbar nicht verschludkt werden (Roure 1899). Auch die Epi-
sphire wird verschluckt! Die Adulttentakel, die vorher als kleine Stummel zwischen

amp

Abb. 7; Phoronis miilleri. (a) Sagittalschnitr durch eine junge Phoronis milleri: Verschluckte
larvale Organe, wie Episphare (epi) und Larvaltentakel (Iten), befinden sich im Vormagen
(laoin) bzw. Magen (laoa) der Phoronis; Telotroch (telin) der Actinotrocha im Endstiick des
Darms (da) (Aus Siewing 1973b). (b) Etwa 750 sec nach Metamorphosebeginn: Junge Phoronis
miillers hat bereits ihr charakteristisches Aussehen, Adulttentakel (aten) in Form einer Tentakel-
krone, Darmdivertikel (dadi) noch gut sichtbar, nicht verwertbares Material wurde abgegeben

den larvalen Tentakeln zu sehen waren (Abb. 1), sitzen nun dhnlich einer Krone seit-
lich am Vorderrand der Phoronis, dort wo vorher der Kopfschirm der Actinotrocha ge-
wesen ist (Abb. 6b). :

Nach zwei Minuten sind simtliche Larvaltentakel und die Episphire gefressen
und liegen nun als erste Nahrung im Vormagen (Abb. 6b, 7a) bzw. als dunkle Masse
im Magen, unmittelbar vor der Ampulle (Abb. 7b).

Der Portgang der Metamorphose im Darmbereich ist gut an dem Wandern der
dunklen Darmdivertikel (ein Paar) zu erkennen: Liegen sie bei der Actinotrocha am
Hinterrand der Episphire (Abb. 1), so werden sie mit dem Hineinziehen des Darms in
den Metasomadivertikel als dunkle, brombeerartige Gebilde bis zur Mitte des Phoro-
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nis-Korpers mitgerissen (Abb. 5¢, 6a, 7b). Im Laufe der Spitentwicklung der Meta-
morphose treten sie duflerlich immer weniger in Erscheinung (Abb. 8a, b), sind aber

histologisch noch nachweisbar.
Weniger auffallend sind die Nephridien. Sie liegen bei der Actinotrocha als Pro-
tonephridien in der Kragenhthle am Vorderrand des Kérpers (Abb. 1). Sie bleiben bei

aten

Abb. 8: (a) Etwa 2 Std nach Beginn der Metamorphose: Junge Phoronis {ohne Wohnrohre):
Tentakel (aten) etwas linger geworden, Ampulle (amp) Zuflerlich nicht mehr so stark ab-
gegrenzt, Darmdivertikel (dadi) kaum mehr sichtbar, Bluthkreislauf hat bereits begonnen.
(b) Etwa 4 Tage nach Metamorphosebeginn: Phoronis miiller; (ohne Wohnrohre), anal ge-
sehen: Tentakel (aten) haben noch nicht ihre endgiiltige Anzahl und linge erreicht; der
Phoroniskérper ist linger geworden, Magen (ma) gefiillt. Das hintere Ende der Phoronis, die
Ampulle (amp), konnte aus technischen Griinden nicht mehr auf das Bild gebracht werden

der Metamorphose im Vorderkdrper der Phoronis und werden zu Metanephridien um-
gebaut. Sie haben dann ihre Kanal6ffnungen nicht mehr ventral, sondern in der Nihe
des Afters.

Endphase der Metamorphose

Die Aufteilung der Erythrocytenbildungszentren in einzelne rote Blutkérperchen
kennzeichnet einen gewissen Schlufpunkt der Metamorphose; sie beginnt etwa 11 bis
15 Minuten nach dem Ausstiilpen des Metasomadivertikels. Nach der Bildung des
Blutgefifisystems werden die einzelnen Blutkdrperchen durch Kontraktion und Expan-
sion in Pulks durch die Gefifle ,gewirbelt® (Abb. 8a).
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Nach etwa zwel Stunden sind die Tentakel der jungen Phoronis miilleri bereits
wohl ausgestaltet (Abb. 8a); ihre endgiiltige Linge und Anzah! erreichen sie erst spiter
(Abb. 8b).

Am Ende jeder erfolgreich verlaufenen Metamorphose der Actinotrocha bran-
chiata lebt das ehemals frei im Wasser bewegliche Tier als sessile Phoronis miilleri im

Boden, umgeben von einer Réhre, die es bereits wihrend der Metamorphose gebildet
hat.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Durch eine gesteuerte Metamorphoseausldsung ist es gelungen, den Ablauf der Ge-
staltverinderungen bei Actinotrocha branchiata, der Larve von Phoronis miilleri, in
allen Phasen dokumentarisch festzuhalten.

2. Der Ablauf der Metamorphose, die sich sehr rasch vollzieht, wird in 6 Phasen ein-
geteilt. Die einzelnen Differenzierungsvorginge bis zur Entstehung des sessilen Le-
bensstadiums werden beschrieben und photographisch belegt.
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meiner Arbeit ermutigten, bekam ich von Herrn Prof. Dr. R. Siewine. Fiir die erwiesene Un-
terstiitzung sei an dieser Stelle herzlich gedanke.

Abkiirzungen in den Abbildungen

aft = After laca = verschluckte larvale Organe im
amp = Ampulle Magen
apa = Analpapille Iten = Larvaltentakel
aten = Adulttentakel ma = Magen
biro = birnenférmiges Organ medi = Metasomadivertikel
da = Darm pi = Pigment
dadi = Darmdivertikel spl = Scheitelplatte
epi = Episphaere tel = Telotroch (= analer Wimperring)
ery = Erythrocytenbildungszentrum telin = Telotroch im Darmepithel
gef = Blutgefifl eingebaut
gew = coelomatisches Gewebsband vma = Vormagen
laoin = verschluckte larvale Organe im
Vormagen
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