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Проведено анатомическое исследование пищеварительной системы глубоководного кишечнодыша-
щего Quatuoralisia malakhovi. Показано, что латеральные губы воротника свернуты таким образом, что 
образуют ресничную борозду, ведущую во внутренний канал, по которому собранные частицы детри-
та поступают в латеральные глоточные каналы. Размер отобранных частиц находится в диапазоне от 
1–6 мкм до 100–200 мкм, что соответствует питанию остатками планктонных диатомовых водорослей. 
Указана роль фекального шнура как якоря, удерживающего на дне сильно обводненное желеобразное 
тело Torquaratoridae во время питания.
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Начиная с 60-х годов прошлого века на фотогра-
фиях дна в разных районах Мирового океана на ба-
тиальных и  абиссальных глубинах были отмечены 
загадочные структуры в виде правильных спиралей 
и синусоид [1]. Только в 2005 году стало понятным, 
что эти загадочные структуры представляют собой 
фекальные шнуры представителей новой группы 
глубоководных кишечнодышащих – ​семейства 
Torquaratoridae [2]. Как оказалось, Torquaratoridae – ​
обильная видами группа, имеющая всесветное 
распространение [3–7]. Биология Torquaratoridae 
изучена слабо. В  отличие от мелководных кишеч-
нодышащих, торквараториды ведут не роющий, 
а  эпибентосный образ жизни. Остается непонят-
ным, каким образом Torquaratoridae отбирают из 
осадка частицы детрита. Цель настоящей рабо-
ты – ​изучить анатомию пищеварительной системы 
и механизм питания Quatuoralisia malakhovi Ezhova 
et Lukinykh, 2022.

Материал для настоящей работы был собран 
18  июня 2018  года в  82-м рейсе НИС “Акаде-
мик М. А. Лаврентьев” в  Командорской котловине 
Берингова моря (массив Вулканологов) при трале-

нии на станции LV 82–9 с координатами 55.3451–
55.3466N, 167.2750–167.2752E в  диапазоне глубин 
1957–1933  м. Экземпляры Q. malakhovi были со-
браны с  применением подводного телеуправляе-
мого аппарата “Команч 18” и  зафиксированы для 
гистологического исследования в  8 %-ном раство-
ре формалина, приготовленном на морской воде. 
Отмывка от фиксатора и  дегидратация материала 
проводилась по стандартной методике в  спиртах 
восходящей концентрации. Подготовленные для 
гистологического исследования фрагменты были 
залиты в  парапластовые блоки и  разложены с  по-
мощью микротома Leica RM 2125 на серии гисто-
логических срезов толщиной 10 мкм. Срезы были 
окрашены гематоксилином Караччи и  спиртовым 
раствором эозина. Некоторые детали строения пи-
щеварительной системы Q. malakhovi были изучены 
с помощью сканирующей электронной микроско-
пии (СЭМ). Материал для СЭМ был дегидратиро-
ван ацетоном по стандартной методике, высушен 
в критической точке с использованием CO2 (HCP‑2 
Critical Point Dryer, Hitachi, 1980) и  напылен сме-
сью золото-палладий (EIKO IB‑3 Ion Coater, 1980), 
после чего изучен с  помощью СЭМ JSM‑6380LA 
(JEOL, 2005).

Как и  у  всех полухордовых, тело Q. malakhovi 
разделяется на три отдела: хоботок, воротник 
и длинное туловище (рис. 1). Внешняя морфология 
Q. malakhovi детально описана в предыдущей публи-
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кации [8]. Рот Q. malakhovi находится на брюшной 
стороне между хоботом и воротником (рис. 2, mo). 
Воротник имеет симметричные ушковидные раз-
растания – ​латеральные воротниковые губы (рис. 1, 
2, lp). Согласно прижизненным наблюдениям in situ 
Q. malakhovi ведет эпибентосный образ жизни, пе-
редвигаясь по поверхности осадка на уплощенной 
вентральной стороне. При этом концы латеральных 
воротниковых губ, погруженных в  верхний слой 
осадка, оставляют хорошо различимые борозды 
(рис.  1, fs). Латеральные воротниковые губы, как 
и  все тело Q. malakhovi, одеты ресничным покров-
ным эпителием, имеющим в своем составе много-
численные одноклеточные слизистые железы [8]. 
Латеральные воротниковые губы свернуты таким 
образом, что вдоль передне-вентрального края губы 
проходит ресничная борозда (рис. 2, cg), ведущая во 
внутренний канал губы (рис. 2, icl). На поперечных 
срезах фиксированных экземпляров ресничная бо-
розда вместе с внутренним каналом образуют харак-
терный грибообразный контур (рис. 2, 1). Ширина 
ресничной борозды колеблется на разных срезах от 
0 до 200 мкм.

В  туловище Q. malakhovi можно выделить три 
подотдела: бранхиогенитальный, печеночный и ки-
шечный (рис.  2). Бранхиогенитальный подотдел 
несет симметричные ряды жаберных пор, которые 
скрыты завернутыми на дорсальную сторону ла-
теральными крыльями. В  пищеварительном трак-
те бранхиогенитальному подотделу соответствует 

жаберная глотка (рис. 2, 2). У Q. malakhovi нет бук-
кальной полости, и  ротовое отверстие ведет непо-
средственно в  жаберную глотку. Вдоль всего тела  
Q. malakhovi по брюшной стороне проходит мидвен-
тральная борозда (рис. 2, mvf). Она глубоко вдается 
внутрь тела, в результате чего на протяжении всего 
пищеварительного тракта проходит мидвентраль-
ный гребень, делящий полость глотки и последую-
щих отделов кишечника на левую и правую полови-
ны (рис. 2, mvr).

Вдоль дорсальной стороны жаберной глотки 
тянутся два симметричных ряда жаберных щелей, 
разделенных жаберными перегородками. Первич-
ные перегородки формируют дорсо-латеральные 
стенки жаберной глотки, а вторичные перегородки 
свободно свисают в полость жаберной глотки, поч-
ти достигая ее вентральной стенки (рис. 2, 2). По-
лость глотки подразделяется парабранхиальными 
гребнями (рис.  2, pbr) на центральную зону и  два 
симметричных периферических глоточных канала 
(рис. 2, 2). Эпителий нижней стороны парабранхи-
альных гребней и гастродермис дна глотки сближе-
ны и  на некоторых срезах соприкасаются, так что 
периферические глоточные каналы оказываются 
частично изолированными от центральной зоны 
глотки. В задней части глотки высота парабранхи-
альных гребней уменьшается, периферические гло-
точные каналы объединяются, формируя короткий 
пищевод, который переходит в  печеночный отдел 
кишечника.

Рис. 1. Питающаяся Quatuoralisia malakhovi на поверхности осадка; рисунок на основе подводных фотографий. Мас-
штаб: 5 см. an – ​анус; bgr – ​бранхиогенитальный подотдел туловища; fe – ​фекальный шнур; fs – ​борозды в осадке, 
оставляемые латеральными воротниковыми губами; hpr – ​печеночный подотдел туловища; hs – ​печеночные дивер-
тикулы; inr – ​кишечный подотдел туловища; lp – ​латеральные воротниковые губы; pr – ​хобот.
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Печеночный подотдел туловища резко обосо-
блен от бранхиогенитального поперечной бороздой 
на поверхности латеральных крыльев (рис. 1). Ему 
соответствует печеночный отдел пищеварительно-
го тракта. На спинной стороне печеночного отдела 
располагаются метамерные печеночные дивертику-
лы буро-зеленого цвета (рис.  1, hs). В  печеночные 
дивертикулы заходят симметричные выросты ки-
шечника. Гастродермис вентральной стенки этих 
кишечных выростов образует многочисленные 
складки (рис. 2, 3).

Печеночный отдел пищеварительного тракта без 
резкой границы переходит в кишечный отдел (рис. 2, 
4). Стенка кишечника складчатая (рис. 2, int) и спо-
собна сильно растягиваться. Как правило, полость 
кишечника заполнена фекальными массами, кото-

рые продолжаются в плотный фекальный шнур, тя-
нущийся за ползущим по дну животным (рис. 1, fe).

Большинство кишечнодышащих – ​роющие жи-
вотные. Многие из них заглатывают грунт, пе-
реваривая содержащийся в  нем детрит и  мелкие 
организмы. Другие виды имеют длинный хобот, 
который животные высовывают из норки и  соби-
рают частицы детрита за счет муко-цилиарного 
механизма. У  таких форм на хоботке имеется дор-
сальная бороздка, по которой частицы детрита 
двигаются к  основанию хобота и  с  помощью под-
ковообразного ресничного органа транспортиру-
ются ко рту [9–11]. У Torquaratoridae хобот невелик, 
а ресничный орган у них отсутствует, зато развиты 
латеральные воротниковые губы, которые являются 
основным органом суспензионного питания. У  Q. 

Рис. 2. Внешний вид Quatuoralisia malakhovi с вентральной стороны и схемы поперечных срезов на соответствую-
щих уровнях (1 – ​через латеральную воротниковую губу, 2 – ​через бранхиогенитальный подотдел туловища, 3 – ​
через печеночный подотдел туловища, 4 – ​через кишечный подотдел туловища). Масштаб: 1  мм. cg – ​ресничная 
борозда на латеральных воротниковых губах; gb – ​жаберные перегородки; gp – ​жаберные поры; icl – ​внутренний 
канал в латеральных воротниковых губах; int – ​кишка; pph – ​периферические глоточные каналы; mo – ​рот; mvf – ​
мидвентральная борозда; mvr – ​мидвентральный гребень; pbr – ​парабранхиальные гребни. Остальные обозначения 
на рис. 1.
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malakhovi латеральные губы свернуты так, что по их 
вентральной поверхности, обращенной к  осадку, 
проходит ресничная борозда, ведущая во внутрен-
ний ресничный канал. Подобные борозды можно 
видеть на латеральных губах других торквараторид 
[2–5]. При движении животного латеральные губы 
вспахивают поверхностный слой осадка, при этом 
мелкие частицы осадка загоняются биением рес-
ничек губного покровного эпителия в борозду и по 
внутреннему ресничному каналу транспортируются 
ко рту. Кроме Q. malakhovi строение латеральных 
губ изучено на срезах только у Yoda demiankoopi [5]. 
Судя по срезам, у  Q. malakhovi ширина ресничной 
борозды, через которую частицы детрита попадают 
во внутренний канал воротниковой губы, не превы-
шает 200 мкм (см. выше). У Y. demiankoopi эта шири-
на также составляет около 200 мкм [5]. Именно эта 
ширина определяет верхний предел размера отбира-
емых частиц детрита.

У  представителей семейств Harrimaniidae 
и  Ptychoderidae в  глотке имеются симметричные 
парабранхиальные гребни, расположенные в  па-
рафронтальной плоскости, которые подразделяют 
глотку на дорсальную дыхательную и вентральную 
пищеварительную части [12–14]. Глотка Q. malakhovi 
и других Torquaratoridae уплощена во фронтальной 
плоскости, и  парабранхиальные гребни располо-
жены в парасагиттальных плоскостях, в результате 
чего у них в глотке имеется не один вентральный, 
а  два латеральных канала [3–5] – ​периферические 
глоточные каналы. Как можно предполагать, со-
бранные латеральными воротниковыми губами 
частицы осадка поступают непосредственно в  пе-
риферические каналы глотки.

Реснички на жаберных перегородках обеспечи-
вают фильтрацию воды, выходящей через жабер-
ные отверстия. Через жаберные щели Balanoglossus 
gigas не могут проходить частицы крупнее 1–2 мкм 
[11]. У  Harrimania planctophilis верхний предел раз-
мера частиц, свободно проходящих через жаберные 
поры, составляет 5,8 мкм [15]. С учетом этого мож-
но предположить, что размер частиц, отбираемых 
Torquaratoridae, лежит в  диапазоне от 1–6 мкм до 
100–200 мкм. В содержимом кишечника Q. malakhovi 
обнаружены преимущественно остатки планктон-
ных диатомовых водорослей родов Thalassiosira, 
Coscinodiscus, Actinocyclus, Chaetoceros и других, кото-
рые укладываются в этот диапазон [16].

У  многих представителей семейств Spengelidae, 
Ptychoderidae и  Torquaratoridae дорсальная часть 
гастродермиса печеночного отдела формирует пе-
ченочные дивертикулы [2, 4, 13, 14]. Гастродермис 
кишечника в печеночном подотделе содержит мно-
гочисленные пищеварительные вакуоли, что свиде-
тельствует об интенсивном внутриклеточном пере-
варивании [17–19].

Склеенный слизью плотный фекальный шнур 
Torquaratoridae не разрушается после того, как вы-
ходит из ануса. Как видно на подводных фотогра-
фиях, длина спирального или причудливо извитого 
фекального шнура может в несколько раз превосхо-
дить длину самого червя [1–6]. При полном опорож-
нении кишечника торквараториды всплывают над 
дном и  могут перемещаться благодаря подводным 
течениям [4, 6, 20]. Таким образом, фекальный 
шнур служат якорем, который удерживает сильно 
обводненное желеобразное тело Torquaratoridae на 
дне во время питания.
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ANATOMY OF DIGESTIVE SYSTEM AND FEEDING MECHANISM OF 
QUATUORALISIA MALAKHOVI (HEMICHORDATA, TORQUARATORIDAE)
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An anatomical study of the digestive system of the deep-sea enteropneust Quatuoralisia malakhovi was carried 
out. It is shown that the lateral collar lips are twisted in such a way that they form a ciliary groove leading to 
an internal channel through which the collected detritus particles are transferred to the peripheral pharyngeal 
channels. The size of the selected particles ranges from 1–6 μm to 100–200 μm, which corresponds to feeding on 
the remains of planktonic diatoms. The importance of the faecal cord as an anchor holding the heavily watered 
jelly-like body of Torquaratoridae at the sea floor during feeding is noted.
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