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Кишечнодышащие (Enteropneusta) – относи�
тельно небольшая группа морских беспозвоноч�
ных, насчитывающая по современным данным
около 70 видов (Ruppert et al., 2004). В то же время
кишечнодышащие привлекают большое внима�
ние биологов, т.к. со времен Бэтсона (Bateson,
1886) и Шимкевича (1889) рассматриваются как
ближайшие родственники хордовых. В последние
годы, однако, кишечнодышащие сближаются не
с хордовыми, а с иглокожими (Tagawa et al., 1998;
Peterson, Cameron et al., 1999; Peterson, Harada
et al., 1999; Shoguchi et al., 1999; Cameron, 2000;
Janies, 2001). 

Имеющиеся знания по микроскопической
анатомии и ультраструктуре Enteropneusta бази�
руются в основном на классических работах, вы�
полненных в конце 19 и начале 20 вв. На фоне по�
явившегося в последние годы большого числа ра�
бот по молекулярной биологии полухордовых их
морфологическая организация остается изучен�
ной крайне недостаточно. Поэтому исследование
микроскопической анатомии и ультраструктуры
полухордовых и кишечнодышащих остается акту�
альной задачей зоологии.

Целью настоящей работы является рекон�
струкция микроскопической анатомии и уль�
траструктуры скелетно�рено�перикардиального

комплекса полухордового Saccoglossus meresch�
kowskii. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом для работы послужили взрослые
особи S. mereschkowskii, собранные в окрестно�
стях Беломорской биологической станции МГУ
им. Н.А. Перцова (пос. Приморский Лоухского р�на
Карельской республики) в Кандалакшском зали�
ве Белого моря летом (июль) 2005, 2006 и 2007 гг.
Животные найдены на глубине 4–10 м на или�
стых грунтах и добыты водолазным методом. Для
исследования скелетно�рено�перикардиального
комплекса органов S. mereschkowskii у добытых
экземпляров использовали только передний от�
резок тела, включающий хоботок, воротник и не�
большой передний фрагмент туловища.

Для гистологического исследования экзем�
пляры S. mereschkowskii зафиксированы в жидко�
сти Буэна, а затем перенесены для консервации в
70%�ный этиловый спирт, в котором сохранялись
до гистологической обработки. Для изучения мик�
роскопической анатомии использовалась стандарт�
ная методика дегидратации материала в спиртах
восходящей концентрации (без ксилола), про�
питки парапластом и разложения на срезы тол�
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промежуточное положение. 
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щиной 7 мкм. Всего методами световой микро�
скопии было исследовано 4 экз. S. mereschkowskii
и изготовлено четыре полные серии срезов перед�
него конца тела S. mereschkowskii. Характеристики
изученных экземпляров приведены в таблице.

Фотографии гистологических срезов изготов�
ляли при помощи фотомикроскопа “Zeiss Ax�
ioplan 2 imaging”. Реконструкцию скелетного эле�
мента, буккального дивертикула и всего скелет�
но�рено�перикардиального комплекса органов
осуществляли по сериям срезов (см. таблицу) пу�
тем последовательного наложения их один на
другой (метод проекционной реконструкции по
Гису) и изготовления пластилиновых моделей ис�
следуемых органов. Рисунки выполнены с гото�
вых моделей.

Для ультраструктурного исследования живот�
ные были разрезаны на фрагменты длиной 1.5–
2 мм, каждый из которых включал заднюю часть
хоботка, воротник целиком и небольшой перед�
ний отрезок туловища; резку производили в фик�
саторе. Фрагменты животных зафиксировали в
2.5%�ном растворе глютарового альдегида на
0.1М сахарозе на 0.1М натрий�какодилатном бу�
фере (pH = 7.35). Постфиксацию проводили в
1%�ном растворе тетраоксида осмия на 0.1 М
натрий�какодилатном буфере (pH = 7.36) в те�
чение 1 ч.

Для исследования с помощью сканирующего
электронного микроскопа (SEM) фрагменты эк�
земпляров после фиксации, постфиксации и де�
гидратации подвергали высушиванию в аппарате
сушки в критической точке. Исследование про�
водилось на SEM “JSM�6380LA” в Межкафед�
ральной лаборатории электронной микроскопии
Биологического факультета МГУ. Под SEM изу�
чено 2 экз. S. mereschkowskii.

Для изучения с помощью трансмиссионного
электронного микроскопа (ТЕМ) материал про�
питан и заключен в эпоксидные смолы Epon или
Araldit. Контрастирование ультратонких срезов
производили уранилацетатом аммония и цитратом
свинца. Срезы изучали под ТЕМ “JEOM�1011” и
“JEM�100B” в Межкафедральной лаборатории
электронной микроскопии Биологического фа�

культета МГУ. Под ТЕМ исследовано 3 экз.
S. mereschkowskii.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Микроскопическая анатомия

Непарный скелетный элемент (skeleton) – это
Y�образный орган, залегающий в стебельке
(рис. 1, 2). В составе скелетного элемента можно
выделить непарную пластинку (lamina imparis
skeletale), которая направлена вперед вдоль сте�
белька в хоботок, и парные рожки (corni), идущие
назад в воротниковый отдел по бокам от пищева�
рительной трубки (рис. 2, 3).

По своей природе скелетный элемент пред�
ставляет собой разрастание неклеточного веще�
ства, разделяющего энтодермальные эпителии
глотки и буккального дивертикула (в области ро�
жек), а также энтодермальный эпителий буккаль�
ного дивертикула и эктодермальный эпителий
хоботка (в области непарной пластинки) (рис. 1, 4).
Длина скелетной структуры у наиболее крупного
из изученных экземпляров составляет 1.2 мм, при
этом на рожки приходится 0.7 мм, т.е. около 55%
длины всего скелетного элемента.

Передняя часть lamina imparis представляет со�
бой конический рострум (rostrum), по бокам от
которого находятся симметричные подставки
(subiculi) (рис. 3; 4Д, 4Е). Рострум входит сзади в
соответствующее углубление буккального дивер�
тикула (см. ниже). Subiculi (с одной стороны)
подстилают парные боковые впячивания эпите�
лия хоботка, а с другой опираются на ямки бук�
кального дивертикула. На уровне основания под�
ставок с вентральной стороны скелетного эле�
мента имеется центральная ямка (fossa centralis),
ограниченная с боков окаймляющим гребнем
(crista circumflexa fossae centralis) (рис. 3, 4Г). По
бокам скелетного элемента проходят латеральные
крылья (alae laterales), которые тянутся от основа�
ния подставок до самого узкого места непарной
пластинки (рис. 3; 4В, 4Г). От заднего края fossa
centralis по средней линии вентральной поверх�
ности скелетного элемента проходит вентраль�
ный киль (carina ventralis) (рис. 3А, 4В). Выпуклая
в поперечном сечении дорсальная поверхность
непарной пластинки лишена модификаций ре�
льефа (рис. 3Б, 4).

На уровне передней части воротника скелет�
ный элемент разделяется на парные рожки. Зад�
ние концы рожек находятся на уровне середины
воротника (рис. 2). Рожки – это изогнутые сим�
метричные отростки, сужающиеся от основания
к заднему концу (рис. 3). В поперечном сечении
рожки не круглые, а сплющенные, при этом их
плоскости составляют с дорсо�вентральной плос�
костью животного угол около 45° (рис. 4А, 4Б).

Характеристики изученных гистологическим методом
экземпляров S. mereschkowskii

Номер
особи

Диаметр 
хоботка, 

мм

Длина
воротни�

ка, мм

Диаметр 
воротни�

ка, мм

Направление 
срезов

1 1.70 1.45 1.78 Поперечные

2 1.10 1.56 1.20 Сагиттальные

3 1.24 1.30 1.35 Сагиттальные

4 1.05 0.96 1.02 Фронтальные
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Ультраструктура

Непарный скелетный элемент S. meresch�
kowskii является результатом разрастания пла�
стинки основного вещества, разделяющего два
эпителия: энтодермального эпителия кишечника
и буккального дивертикула (в области рожек) и
энтодермального эпителия буккального диверти�
кула и эктодермального эпителия хоботка (в обла�
сти непарной пластинки). Подобные пластинки
имеются во всех участках тела, где соприкасаются
два эпителия: эктодермальный и энтодермальный,
эктодермальный и мезодермальный (рис. 5; 6А,
6Г), энтодермальный и мезодермальный (рис. 6Б)
или два мезодермальных (рис. 6В). Однако тонкое
строение скелетного элемента все же несколько
отличается от обычных пластинок основного ве�
щества. 

У S. mereschkowskii толщина пластинки основ�
ного вещества между эпителиями в большинстве
случаев колеблется от 0.8 до 1.4 мкм. На уль�
траструктурном уровне прослойка основного ве�
щества, разделяющего эпителии, имеет сложное
строение и состоит из трех главных слоев.

Первый и третий слои представляют собой ба�
зальные пластинки: первая подстилает один из
соприкасающихся эпителиев, другая – второй.
Толщина базальных пластинок составляет при�
близительно 70 нм. Клетки крепятся к базальным
пластинкам посредством гемидесмосом. Они вы�
глядят как скопление темного материала, приле�
гающего изнутри к цитоплазматической мембра�
не (рис. 5Б). Второй слой, лежащий между двумя
базальными пластинками, – это ретикулярный
матрикс. В большинстве мест его толщина колеб�
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Рис. 1. Сагиттальный срез через проксимальную часть хоботка и стебелек S. mereschkowskii. Масштаб 500 мкм.
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лется от 0.6 до 1.2 мкм. Этот слой образован во�
локнами коллагена, толщина которых составляет
около 20 нм. На некоторых фотографиях видна
характерная исчерченность коллагеновых фиб�
рилл (рис. 6А). На поперечных срезах видно, что
волокна коллагена ориентированы под большим
углом к оси тела, т.е. преимущественно в кольце�
вом направлении. Иногда заметно, что волокна
ретикулярного слоя образуют два яруса. Коллаге�
новые фибриллы в них идут под углом друг к дру�
гу (рис. 6). В толще ретикулярного матрикса не�
редко обнаруживаются отростки соединительно�
тканных клеток (рис. 6А). 

Помимо коллагеновых волокон в составе рети�
кулярного слоя основного вещества часто обна�
руживаются кровеносные лакуны. Они заполне�
ны крупными молекулами гемоглобина, который
при фиксации образует правильно расположен�
ные параллельные ряды частиц (рис. 6А, 6В). 

Как указано выше, скелетный элемент пред�
ставляет собой разрастание ретикулярного мат�
рикса (рис. 7А; 8) между энтодермальными эпите�
лиями кишечника и буккального дивертикула, а
также между энтодермальным эпителием бук�
кального дивертикула и эктодермальным эпите�

лием хоботка. Базальная пластинка кишечного
эпителия имеет толщину около 60 нм (рис. 7Б).
Толщина базальной пластинки, на которую опи�
раются эпидермальные клетки хоботкового эпи�
телия, составляет 70 нм (рис. 6Г). Как к той, так и
к другой базальной пластинке крепятся гемиде�
смосомы прилегающих эпителиальных клеток.
Разросшийся слой ретикулярного матрикса за�
полнен коллагеновыми фибриллами. Наблюдает�
ся некоторая структурированность в их располо�
жении: волокна коллагена, прилегающие к ба�
зальной пластинке, лежат в разных направлениях
под различными углами к оси тела (рис. 7А), тогда
как в толще ретикулярного матрикса скелетного
элемента коллагеновые волокна имеют преиму�
щественно продольное направление (рис. 8А). 

Помимо этого, для ретикулярного матрикса
скелетного элемента характерно наличие много�
численных пустот, также ориентированных в
продольном направлении. В ряде случаев в этих
пустотах проходят отростки клеток (рис. 8).
Не исключено, что эти пустоты, на самом деле,
представляют собой каналы, в которых некогда
помещались клеточные отростки, выделяющие
вещество скелетного элемента. 
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Рис. 2. Положение непарного скелетного элемента в теле S. mereschkowskii: А – вид с вентральной стороны, Б – вид
сбоку, вентральной стороной направо. Скелетный элемент изображен трехмерным. Масштаб 500 мкм.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Непарный скелетный элемент всех Enterop�
neusta устроен по общему плану (рис. 9). Он со�
стоит из передней непарной пластинки и парных
задних рожек (Spengel, 1893; Van der Horst, 1939).
Форма непарной пластинки скелетного элемента
сильно различается у представителей разных ро�
дов Enteropneusta. Так, у Balanoglossus aurantiacus
непарная пластинка имеет прямоугольную форму
(Van der Horst, 1939). У Schizocardium peruvianum
непарная пластинка сужается к переднему концу –
к основанию подставок (Spengel, 1893). У Sacco�
glossus caraibicus непарная пластинка имеет вид
стержня, расширенного на заднем конце (Van der
Horst, 1939). У S. kowalevskii непарная пластинка
имеет форму треугольника, расширяющегося
кпереди (Spengel, 1893). Непарная пластинка изу�
ченного нами S. mereschkowskii имеет форму
стержня, расширенного к переднему концу.

У всех изученных представителей Enteropneus�
ta непарная пластинка несет carina ventralis и alae
laterales, развитые в различной степени. Передняя
часть непарной пластинки образует симметрич�
ные subiculi, хотя форма их сильно различается
даже у близких видов. Рострум в виде короткого
выроста отмечен почти у всех видов, за исключе�
нием S. kowalevskii (Spengel, 1893). Отчетливо вы�
раженный рострум имеется у S. mereschkowskii.
Парные subiculi отмечены у всех изученных ви�
дов. Однако только у S. mereschkowskii терминаль�
ные участки подставок отогнуты назад.

У Harrimania planktophilus непарная пластинка
скелетного элемента тянется далеко назад, выхо�
дя за пределы середины воротника перед бифур�
кацией (Cameron, 2000). Тогда как у S. meresch�
kowskii задняя часть непарной пластинки лишь
слегка заходит в самый передний отдел воротника.
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Рис. 3. Непарный скелетный элемент S. mereschkowskii: А – вид с вентральной стороны, Б – вид сбоку, под углом. Мас�
штаб 500 мкм.
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Рис. 4. Участки серийных поперечных срезов через воротник (А, Б), стебелек (В) и хоботок (Г–Е) S. mereschkowskii.
Направление сзади вперед – от А к Е. Масштаб 100 мкм.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 89  № 3  2010

МИКРОСКОПИЧЕСКАЯ АНАТОМИЯ И УЛЬТРАСТРУКТУРА 265

вц

А

Б

эмк

пл

нт

пгц

эмк

клг

гдс

эмк

Рис. 5. Участок перигемального целома (А) и пластинка основного вещества между дорсальной нервной трубкой и пе�
ригемальным целомом (Б) S. mereschkowskii. Поперечный срез. ТЕМ (JEM�100B). Стрелками указаны базальные пла�
стинки соседних эпителиев. Масштаб (мкм): А – 1, Б – 0.5.
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Рис. 6. Ультраструктура пластинок основного вещества между различными эпителиями S. mereschkowskii. Поперечные
срезы. ТЕМ (JEM�100B). А – пластинка основного вещества между дорсальной нервной трубкой и целотелием ворот�
никового целома, Б – пластинка основного вещества между эпителием буккального дивертикула и целотелием хобот�
кового целома, В – пластинка основного вещества между целотелиями хоботкового и перикардиального целомов, Г –
пластинка основного вещества между эпидермисом и целомом хоботка. Стрелками указаны базальные пластинки со�
седних эпителиев. Масштаб 0.5 мкм.
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Рожки скелетного элемента длинные и заходят
далеко в воротник у большинства видов семей�
ства Spengelidae (Spengelia, Glandiceps) (Willey,
1897) и семейства Harrimaniidae (Harrimania, Sac�
coglossus) (Spengel, 1893; Cameron, 2000). Рожки
скелетного элемента S. mereschkowskii достигают
середины воротникового отдела. В большинстве
случаев рожки – это изогнутые отростки, сужаю�

щиеся к заднему концу. Только у B. aurantiacus
(Ptychoderidae) рожки, наоборот, расширяются к
заднему концу (Van der Horst, 1939). У B. aurantiacus
рожки широко расходятся друг от друга. У S. kowa�
levskii, S. caraibicus и изученного нами S. meresch�
kowskii дистальные концы рожек изгибаются в
вентральном направлении навстречу друг другу,
принимая лировидную форму. Виды родов Xeno�
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Рис. 7. Скелетный элемент S. mereschkowskii с прикрепленными к нему клетками (А) и пластинка основного вещества,
подстилающая эпителий проксимальной части буккального дивертикула (Б). Поперечные срезы. ТЕМ (JEM�100B).
Стрелками указаны базальные пластинки. Масштаб (мкм): А – 1, Б – 0.5.
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pleura (Harrimaniidae), Balanoglossus, Ptychodera и
Glossobalanus (Ptychoderidae) характеризуются ко�
роткими рожками скелетного элемента (Cam�
eron, 2000). Saxipendium coronatum имеет длинный

скелетный элемент, похожий на свойственные се�
мейству Spengelidae, но несколько изогнутый
(Woodwick, Sensenbaugh, 1985). У Glandiceps
qingdaoensis рожки скелета большие и тянутся на�
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Рис. 8. Ультраструктура непарного скелетного элемента S. mereschkowskii. Поперечные срезы. ТЕМ (JEM�100B). Мас�
штаб (мкм): А – 1, Б – 0.1.
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зад до середины заднего региона воротника (Jian�
mey, Xinzheng, 2005). 

Некоторые другие детали строения скелетного
элемента S. mereschkowskii не находят соответ�
ствия у других видов. Однако, скорее всего, это
связано не с особенностями морфологии скелет�
ного элемента именно у S. mereschkowskii, а с не�
достаточной изученностью морфологии этого ор�
гана у других видов. Так, для большинства видов
не указана такая особенность строения, как fossa
centralis. Тем не менее, на рисунке Хорста (Van der
Horst, 1939) для S. caraibicus имеется продолгова�
тое вентральное углубление, которое, вероятно,
может быть гомологом fossa centralis у S. meresch�
kowskii. 

Скелетный элемент трех изученных видов се�
мейства Harrimaniidae (S. caraibicus, S. kowalewskii
и S. mereschkowskii) имеет очевидные общие чер�
ты: рожки лировидно изогнуты и по размерам
длиннее (во всяком случае, не короче) непарной
пластинки. У Sch. peruvianum (представителя се�
мейства Spengelidae) рожки прямые и расходятся
под острым углом. Представитель семейства Pty�
choderidae – B. aurantiacus – имеет широкую не�
парную пластинку и относительно короткие рож�
ки, расходящиеся под тупым углом. Не исключе�
но, что каждое семейство класса Enteropneusta
характеризуется определенной формой скелетно�
го элемента (при том, что в пределах всего класса
он устроен по общему плану), а детали строения
этого органа – вполне видоспецифичны. Разно�
образие в строении скелетного элемента позволя�
ет надеяться, что морфология этого органа может
иметь важное значение в таксономии Enterop�
neusta.

Скелетный элемент у всех Hemichordata заяко�
рен задними рожками в воротнике; lamina imparis
проходит в стебелек и оканчивается в самом
проксимальном регионе хоботка. Таким образом,
принятое в иностранной литературе название
“хоботковый скелет” (proboscis skeleton) не со�
всем верное не только по форме, но и по существу.
Передняя расширенная область скелетного эле�
мента (там, где находятся subiculi и rostrum) дей�
ствительно служит опорой основания хоботка в
целом и органов, образованных мягкими тканями
(прежде всего, буккального дивертикула). Однако
наиболее мощный участок скелетного элемента –
это непарная пластинка, залегающая в стебельке –
тонком перешейке между воротником и хобот�
ком. Непарная пластинка – главная опорная
структура стебелька, без которой этот тоненький
перешеек просто порвался бы при передвижении в
толще грунта. Поэтому, может быть, правильнее
считать скелетный элемент стебельковым скелетом.

Третья, самая задняя часть скелетного элемен�
та, – рожки. Хотя рожки располагаются целиком
в воротнике, их морфология определенным обра�
зом связана со строением хоботка, что подчерки�
вает функциональное единство всех частей ске�
летного элемента. Как правило, у видов, характе�
ризующихся короткими, шаровидными или
яйцевидными хоботками (Balanoglossus, Glossobal�
anus, Ptychodera, Schizocardium), рожки скелетно�
го элемента, как и весь он в целом, – небольшие,
короче непарной пластинки оканчиваются в са�
мом переднем регионе воротника. В то время как
у видов, обладающих относительно длинными
хоботками конической формы, рожки скелетного

А

Б

В

Г

Д

Рис. 9. Скелетные элементы различных видов кишечнодышащих: А – Balanoglossus aurantiacus (по: Van der Horst, 1939),
Б – Schizocardium peruvianum (по: Spengel, 1893), В – Saccoglossus caraibicus (по: Van der Horst, 1939), Г – S. kowalevskii
(по: Spengel, 1893), Д – S. mereschkowskii (наше исследование).
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элемента длиннее непарной пластинки (Glandi�
ceps, Saccoglossus, Spengelia).

По своей гистологической природе скелетный
элемент представляет собой разрастание проме�
жуточной пластинки между эпителиями. В этом
смысле скелетный элемент – это видоизменен�
ная часть той же промежуточной пластинки, ко�
торая в других участках содержит кровеносные
лакуны или представлена тонкими прослойками
соединительнотканного матрикса между сосед�
ствующими эпителиями. Тесная связь между ске�
летными образованиями и кровью подчеркивает�
ся, например, у Пардоса и Бенито (Pardos, Benito,
1988). Специальные гистохимические исследова�
ния подтвердили коллагеновую природу скелет�
ного элемента (Pardos, Benito, 1982, 1988; Balser,
Ruppert, 1990). У S. kowalevskii волокна коллагена
в составе скелетного элемента лежат более плотно
в периферических участках и более рыхло в цен�
тральных частях (Benito, Pardos, 1997). Такое же
расположение коллагеновых фибрилл в скелет�
ном элементе характерно и для S. mereschkowskii.
У исследованного вида, так же, как и у S. kowa�
levskii, в толще скелетного элемента обнаружены
отростки соединительнотканных клеток (Benito,
Pardos, 1997). В толще скелетного элемента S. mere�
schkowskii мы отметили пустоты, которые по на�
шему мнению представляют собой “следы” от�
ростков соединительнотканных клеток. У S. mere�
schkowskii отростки соединительнотканных клеток,
пустоты в толще скелетного элемента и коллагено�
вые волокна ориентированы преимущественно в
передне�заднем направлении. Подобные пустоты
обнаружены Руппертом в толще скелета жабер�
ных перегородок у Glossobalanus minutus, но там
эти пустоты располагаются случайным образом
(см. Benito, Pardos, 1997).
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Буквенные обозначения на рисунках: бд – бук�
кальный дивертикул, вр – воротник, вц – ворот�
никовый целом, гдс – гемидесмосомы, гл – глот�
ка, дс – десмосомы, клг – коллагеновые волокна,
клг* – волокна коллагена, лежащие под различ�
ными углами к оси тела, кр – кровь (молекулы ге�
моглобина), кш – кишка, мтх – митохондрии,
нт – дорсальная нервная трубка, пгц – периге�
мальный целом, пл – пластинка основного веще�
ства, пус – продольно ориентированные пустоты,
ск – непарный скелетный элемент, ст – стебелек,
стк – отростки соединительнотканных клеток,
тл – туловище, хб – хоботок, эмк – эпителиаль�
но�мышечные клетки, эр – цистерны шерохова�
того ЭПР; alsk – alae laterales skeletale, cor – corni,
crc – crista circumflexa fossae centralis, cv – carina

ventralis, fc – fossa centralis, lisk – lamina imparis
skeletale, rsk – rostrum skeletale, sub – subiculi.
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MICROSCOPIC ANATOMY AND FINE STRUCTURE OF THE SKELETON�
HEART�KIDNEY COMPLEX IN SACCOGLOSSUS MERESCHKOWSKII 

(HEMICHORDATA, ENTEROPNEUSTA). 1. STALK SKELETON

   O. V. Ezhova, V. V. Malakhov
Faculty of Biology, Moscow State University, Moscow 119991, Russia

e�mail: olga_ejova.mail.ru

This paper is the first report out of a series of works about the microscopic anatomy and fine structure of the
skeleton�heart�kidney complex in the acorn worm Saccoglossus mereschkowskii Wagner 1885. The stalk skel�
eton of S. mereschkowskii consists of the unpaired anterior plate (lamina imparis) and two posterior horns
(corni). The unpaired plate bears a pair of lateral wings (alae laterales), the midventral keel (carina ventralis),
the central fossa (fossa centralis) with the bordering ridge (crista circumflexa fossae centralis), two symmet�
rical supporting saucers (subiculi), and the conical rostrum (rostrum). The stalk skeleton is formed by the
overgrowth of basal lamina (between the epidermis and the endodermal epithelium of the buccal diverticulum –
in the anterior part, and between the endodermal epithelia of the buccal diverticulum and the gut – in the
posterior one). The skeleton is made of collagen fibers, most of which are longitudinal. In all the species of
Enteropneusta studied, the stalk skeleton is a wishbone�like structure with the unpaired anterior plate and
paired posterior horns. However, the shape of this structure varies widely in different species of enteropneusts.
In Harrimaniidae, the horns are long, and the unpaired plate is rod�shaped. In Ptychoderidae, the horns are short,
and the unpaired plate is rectangle�shaped. In Spengelidae, the shape of the stalk skeleton is intermediate.
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