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Актуальность проблемы 
В большинстве современных систем эукариот эвгленовых относятк цар

ству Protozoa Goldfuss, 1818, к типу Euglenozoa Cavalier-Smith, 1981 и клас
су Euglenoidea Bvitschli, 1884 (Cavalier-Smith, 1981, 1993; Montegut-Felkner, 
Triemer, 1997; Simpson, 1997; Lee et al., 1999). В тип Euglenozoa наряду с 
эвгленовыми жгутиконосцами обычно помещают кинетопластид и дипло-
нематид в рангах самостоятельных классов - Kinetoplastidea Honigberg, 1963 
и Diplonematidea Simpson, 1997 (Карпов, 1990; Cavalier-Smith, 1978, 1981, 
1983, 1987, 1995; Simpson, 1997), хотя некоторые исследователи считают 
кинетопластид самостоятельным типом Kinetoplastida Honigberg, 1963 
(Крылов, 1996; Фролов, 1997). 

Класс Euglenoidea по последним данным (Hausmann, Hulsmann, 1986; 
Грант, 1991;CorIiss, !994;Margulisetal., 1996;Кусакин,Дроздов, 1998)объе
диняет от 800 до 1000 видов жгутиконосцев, обитающих в почве, в пре
сных, в солоноватых и морских водоемах. При благоприятных условиях 
эвгленовые могут достигать большой численности и занимать доминиру
ющее положение в экосистемах. При этом автотрофные представители эв
гленовых способны существенно влиять на фотосинтетическую активность 
водоемов, а гетеротрофные виды играют важную роль в пищевых цепях на 
уровне формирования так называемой "микробиальной петли". 

Значение и роль эвгленовых в гидроценозах определяют важность изу
чения фауны этих жгутиконосцев. Данные о фауне дают богатый морфо-
физиологический материал, который необходим для исследований в обла
сти систематики и эволюции организмов. Разные виды эвгленовых имеют 
морфофизиологические и биологические особенности, которые определя
ют отличия групп видов в пределах класса Euglenoidea. Анализ этих при
знаков позволяет по-новому оценить положение и ранги низших таксонов 
в пределах класса Euglenoidea. 

Первые попытки создания научной системы эвгленовых жгутиконос
цев были предприняты еще в XIX веке (Ehrenberg, 1838; Dujardin, 1841; Perty, 
1852; Stein, 1878;Klehs, 1883; Butschli, 1884). ВXXвеке система эвгленовых 
неоднократно обсуждалась в литературе, время от времени, подвергаясь 
существенным изменениям (Senn, 1900;Oltmanns, 1904;Lemmermann, 1914; 
Pascher, 1931; Воронихин, Шляпина, 1949; Попова, 1955, 1966; Pott, 1959; 
Chadefaud, 1960; Leedale, 1967, 1978, 1982; Ветрова, 1980, 1985; Серавин, 
1980; Крылов и др., 1980; Hausman, Hulsmann, 1986; Cavalier-Smith, 1993, 
1995,1998 Zakrus, 1995; Corliss, 1994; Margulis et al., 1996; Simpson, 1997). С 
конца 60-х годов и до наших дней доминирующее положение в литературе 
занимает система эвгленовых жгутиконосцев, предложенная Лидалом, со
гласно которой все эвгленовые распределяются по 6 отрядам (Leedale, 1967). 
Однако новейшие данные по ультраструктуре, физиологии и биохимии 



эвгленовых, а также результаты молекулярно-биологических исследований, 
сегодня все чаще противоречат взглядам Лидала. Назрела необходимость 
создания новой системы эвгленовых, отвечающей уровню современных 
знаний. 
Цель и задачи исследования 

Цель настоящей работы заключается в создании новой системы эвгле
новых жгутиконосцев и обосновании вероятных путей их эволюции. В свя
зи с этим были поставлены следующие задачи: 
1. Изучить фауну эвгленовых жгутиконосцев водоемов Омской области, 

Северного Казахстана и некоторых других регионов России и зарубе
жья; 

2. На основе собранного материала изучить морфологию представителей 
основных родов эвгленовых на световом и электронно-микроскопичес
ком уровнях; 

3. Провести сравнительно-морфологический анализ эвгленовых и выявить 
таксономически значимые признаки; 

4. Выявить таксономически значимые особенности физиологии и эколо
гии эвгленовых; 

5. Провести таксономический анализ и обосновать естественные группи
ровки в пределах класса эвгленовых; 

6. Создать новую систему эвгленовых жгутиконосцев; 
7. Обосновать новую гипотезу эволюции эвгленовых. 
Защищаемые положения 
1. Эвгленовые жгутиконосцы обладают признаками, позволяющими раз

делить их на три обособленные группы: первично бесцветные, пластид-
ные и вторично бесцветные эвгленовые, которым придается статус под
классов. Новая система класса Euglenoidea включает три новых подклас
са: Подкласс Euglenoidia - первично бесцветные эвгленовые, объединя
ет три отряда: Entosiphonoida, Scytomonoida, Petalomonoida; Подкласс 
Euglenoplastidia - пластидные эвгленовые, включает четыре отряда: 
Eutreptida, Euglenida, Trachelomonoida, Colaciumoida; Подкласс 
Euglenoapoplastidia -вторично бесцветные эвгленовые, включает шесть 
отрядов: Menoidiumoida, Sphenomonoida, Distigmoida, Astasiida, 
Parastasiida, Peranemoida. 

2. В пределах класса эвгленовых установлены наборы морфологических и 
биохимических признаков, позволяющие предложить новую гипотезу 
эволюции эвгленовых. 

3. Эволюция в пределах класса Euglenoidea шла от первично бесцветных 
видов, которые дали начало пластидным видам с цитостомом и без ци-
тостома. Пластидные виды без цитостома дали начало вторично бес-



цветным видам с сапрофитным питанием. Пластидные виды с цитосто-
мом дали начало вторично бесцветным эвгленовым с цитостомом. 

Научная новизна 
Впервые проведено сравнительно-морфологическое исследование всех 

известных групп эвгленовых жгутиконосцев. Произведена ревизия видос-
пецифичных признаков, выявлены ценные, ограничено ценные и несуще
ственные для систематики признаки. В соответствии со сравнительно-мор
фологическими данными и ревизией признаков предложена новая система 
класса Euglenoidea, который включает теперь три новых подкласса: 
Euglenoidia Likhaschev, 1999, Euglenoplastidia Likhaschev, 1999 и 
Euglenoapoplastidia Likhaschev, 1999. Проведена ревизия отрядов эвглено
вых, в результате выделено 9 новых отрядов и 2 подотряда (Лихачев, 1999). 
В процессе фаунистических исследований был описан новый род Sophiensia 
и два новых вида этого рода: S. sibirica и S. mirabilis (Лихачев, 1998), один 
новый вид рода Strombomonas - S. spiralis (Лихачев, 1997); три новых вида 
и один подвид рода Parastasia: Р. fennica ssp. minor (Лихачев, 1985), 
P. vermicularis (Лихачев, 1987), P. mobilis (Лихачев, 1996), P. similis (Лиха
чев, 1997); один новый вид рода Euglena: Е. sukhanovi (Лихачев, 1991). Впер
вые для водоемов юга Западной Сибири и Северного Казахстана отмечено 
147 видов эвгленовых жгутиконосцев, относящихся к 14 родам (Лихачев, 
1997, 1999). Для фауны России описано 9 ранее не отмеченных видов (Ли
хачев, 1997, 1999). 
Теоретическое и практическое значение 

Сравнительно-морфологические исследования позволили провести 
оценку систематической значимости разнообразных признаков эвгленовых 
жгутиконосцев и на основании их комплексного анализа предложить ори
гинальную систему класса Euglenoidea. Полученные результаты существен
но расширяют представления о морфологии, эволюции и систематике эвг
леновых. Материалы работы могут быть использованы для преподавания 
курсов зоологии беспозвоночных, протистологии, экологии, цитологии и 
эволюционного учения, для выполнения выпускных и дипломных работ, 
на полевых практиках по зоологии беспозвоночных. 
Апробация работы 

Основные результаты исследования докладывались на заседаниях ка
федры зоологии и научно-практических конференциях преподавателей 
биологического факультета Омского государственного педагогического 
университета в 1984-1999 г.г., на заседаниях кафедры зоологии Российско
го государственного педагогического университета им. А.И.Герцена 
(г.Санкт-Петербург в 1982-1990 г.г.), на республиканской научной конфе
ренции "Герценовские чтения" в 1982-1990 г.г., на 1П съезде общества про-
тозоологов (Вильнюс, 1982г.), на IY симпозиуме по поведению водных бес-



позвоночных (Борок, 1983 г.), на семинарах кафедры зоологии Санкт-Пе
тербургского университета (октябрь 1985 г., ноябрь 1989 г.), на совещании 
по зоологии беспозвоночных в Рязанском педагогическом институте (март 
1987 г., март 1992 г.), на республиканском совещании министерства обра
зования РСФСР (Омск, декабрь 1990 г.), на научно-практических конфе
ренциях в Цицикарском и Шеньянском университетах (КНР, август, 1992 
г.), на семинаре биолого-химического факультета Пекинского педагоги
ческого университета (КНР, октябрь 1993 г., апрель 1994 г.), на семинаре 
департамента биологии и химии университета в Абу-Даби (ОАЭ, январь 
1997 г.). На II международной научно-практической конференции по эко
логии в Поморском государственном университете (Архангельск, ноябрь 
1998 г.). На семинаре Лаборатории протозоологии ЗИН РАН (февраль 2000 
г.). 

Материалы диссертации используются автором в курсе зоологии бес
позвоночных на биологическом факультете Омского государственного 
педагогического университета (Лихачев, 1986а, 19866,1986в, 1989а, 1992а, 
19926,1995а, 19956,1996а, 19966,1999), для выполнения выпускных и дип
ломных работ. За период 1985-1999 г.г. на кафедре зоологии ОмГПУ под 
руководством автора диссертации защищено 56 выпускных и дипломных 
работ, из которых 37 посвящены исследованиям различных групп простей
ших, в том числе и эвгленовых жгутиконосцев. 

По теме диссертации диссертантом опубликовано 43 работы, из них 
четыре монографии: 
1. Эндопаразитические эвгленовые жгутиконосцы // Омск: изд-во ОмГПУ, 

1994.-170 С. 
2. Эвгленовые водоемов Омской области // Омск: изд-во ОмГПУ, 1997. 
-242 С. 
3. Зональные комплексы эвгленовых жгутиконосцев водоемов Омского 

Прииртышья // СПб: изд-во РГПУ им. А.И.Герцена, 1998. -191 С. 
4. Система эвгленид// СПб: изд-во РГПУ им.А.И.Герцена, 1999. -120 С. 
Структура и объем днссертации 

Диссертация изложена на 460 страницах машинописного текста и со
стоит из введения, 6 глав, выводов, списка литературы (768 названия, из 
них 278 отечественных и 490 иностранных) и приложения. В диссертации 
имеется 3 таблицы и 48 рисунков. Приложение содержит 171 рисунок и 11 
таблиц микрофотографий. 
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ГЛАВА I. ИСТОРИЯ СОЗДАНИЯ СИСТЕМЫ ЭВГЛЕНОВЫХ 
ЖГУТИКОНОСЦЕВ 

Первый этап изучения эвгленовых жгутиконосцев PCIX век) включает: 
накопленпе материалов по видовому разнообразию эвгленовых жгутико
носцев; систематизацию полученных данных и описание основных родов и 
семейств эвгленовых(Ehrenberg, 1938;Dujardin, 1841;Perty, 1852;Stein, 1878). 
В этот период было описано 24 рода. Эвгленовые жгутиконосцы в ранге 
отряда Euglenida были выделены из состава класса Инфузории в класс 
Flagellata Cohn, 1853. Г.Клебсом и О.Бючли была создана первая научная 
система эвгленовых жгутиконосцев (Klebs, 1883; Biitschli, 1884, 1885): 

Класс Flagellata Cohn, 1853 
Отряд Euglenida Biitschli, 1884 

Семейство Euglenidae Klebs, 1883 
Семейство Astasiidae Klebs, 1883 
Семейство Peranemidae Klebs, 1883 

Второй этап (с начала 10-х до середины 60-х г.г. XX века) характеризу
ется накоплением данных по видовому разнообразию, с использованием 
светооптической техники; обособлением эвгленовых в отдельную группу с 
повышением рангов таксонов; поисками критериев для построения есте
ственной системы. Но, лишь некоторые исследователи того времени зани
мались классификацией исключительно эвгленовых жгутиконосцев (Senn, 
1900; Oltmanns, 1904, 1922; Playfair, 1915, 1921; Попова, 1955, 1966). Боль
шинство исследователей работало над созданием макросистем, и эвглено
вые жгутиконосцы в ранге класса, типа (отдела) рассматривались лишь как 
часть общих классификаций водорослей или простейших. 

Третий этап связан с активным применением электронно-микроскопи
ческой техники для исследования ультраструктуры отдельных видов эвг
леновых (Mignot, 1966;Leedale, 1967; Fize, Michel, 1972; Dodge, 1973;Kivik, 
Walne, 1984; Triemer, Farmer, 1991;Conforti etal., 1993;Triemer,Lewandowski, 
1994; Bouck,Ng6,1996; Drago§ et al., 1997; Conforti, 1998 и др.). Новые дан
ные по ультраструктуре, физиологии и биохимии позволили выделить осо
бенности организации и биологии, объединяющие эвгленовых в единый 
таксон. К середине 90-х годов XX века сформировалось мнение, что эвгле
новые жгутиконосцы представляют собой обособленный класс либо в пре
делах царства Protozoa в типе Euglenozoa(Corhss, 1994; Cavalier-Smith, 1995; 
Angeler et al., 1999 и др.), либо отдел в пределах подцарства Algae (Conforti, 
1994; Silva, Avila, 1995; Tell, 1998 и др.). Создатели многоцарственных сис
тем объединяют в пределах одного царства эвгленовых жгутиконосцев и 
кинетопластид (иногда и диплонематид) (Cavalier-Smith, 1995; Старобога-
тов, 1986; Кусакин, Дроздов, 1998 и др.). Тем не менее, за последние 30 лет 
принципиальных изменений системы эвгленовых не произошло. 



ГЛАВА П. МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 
Материал был собран в период с 1981 по 1998 г.г., главным образом на 

территории Ленинградской и Омской областей, а также в Мурманской, 
Московской, Рязанской,Ярославской, Читинской, Челябинской областях, 
Хабаровском крае, Карелии. Кроме того, в разное время сборы произво
дили в водоемах Северного Казахстана (Акмолинская и Павлодарская об
ласти), Грузии - (Зугдидский, Ланчхутский районы и Аджария), Туниса 
(Сус), Египта (Луксор), КНР (Цицикар, Шеньян, Пекин, Шанхайгуан), ОАЭ 
(Абу-Даби, Фуджейра), с применением стандартных методов сбора проти-
стологических проб. Всего был найден и определен 221 вид эвгленовых 
жгутиконосцев, относящихся к 25 родам. Культивирование свободножи
вущих эвгленовых осуществлялось в стерильных чашках Петри при ком
натной температуре. В качестве основной среды для выращивания исполь
зовалась церофиловая среда. 

Жгутиконосцев исследовали in vivo или на фиксированных препаратах, 
с применением стандартных цитохимических методик. В полевых услови
ях использовали МБИ-3 с фазово-контрастным устройством. В стационар
ных условиях применяли микроскоп Reichert с фазово-контрастным уст
ройством и фотонасадкой. Для изучения ультраструктуры эвгленовых при
меняли общепринятые методы фиксации, обезвоживания и заливки мате
риала. Ультратонкие срезы получены на ультрамикротоме Ultracut 
(Reichert-Jung) и просматривались под электронным микроскопом Tesla-
BS-613. Проведено электронно-микроскопическое исследование 11 видов 
свободноживущих и паразитических эвгленовых жгутиконосцев: Euglena 
spirogyra, Е. acus, Е. viridis, Trachelomonas hispida, Т. volvocina. Astasia klebsii, 
A. longa, Parastasia vermicularis, P. fennica, Sophiensia mirabilis, S. sibirica. 

Компьютерная реконструкция филогенетических деревьев, основанная 
на анализе дискретных (0-1), морфофизиологических признаков, выпол
нена с использованием пакета программ Phylip3.5 (Felsenstein, 1981, 1985). 
Статистическая обработка материала выполнена с применением пакетов 
программ Statistica ver.5.0 и StatSoft. 

ГЛАВА Ш. МОРФО-ФИЗИОЛОГИЧЕСКАЯ И БИОЛОГИЧЕСКАЯ 
ХАРАКТЕРИСТШСА ЭВГЛЕНОВЫХ ЖГУТИКОНОСЦЕВ 

3.1. Видоспецифичные признаки эвгленовых на световом уровне 
На основании изучения 221 вида эвгленовых жгутиконосцев можно 

вьщелить основные морфофизиологические и биологические особенности, 
которые использовались нами при описании видов на световом уровне: 
форма и размеры тела, строение переднего и заднего концов тела, форма 



поперечного сечения тела; окраска тела; строение кутикулы; форма и осо
бенности расположения ребер кутикулы; число свободных жгутиков; от
ношение длины жгутиков к длине тела; соотношение жгутиков между со
бой по длине у двужгутиковых видов; форма и размеры жгутикового ре
зервуара; форма и расположение цитостома; характер движения; наличие 
стигмы, интенсивность ее окраски и расположение в клетке; форма, число, 
размеры и расположение сократительных вакуолей; форма, размеры, чис
ло и расположение хлоропластов; наличие пиреноидов; интенсивность ок
раски хлоропластов; форма, размеры, число и расположение в клетке зерен 
парамилона; форма и размеры ядра; локализация ядра в клетке; особенно
сти деления; характер и особенности питания; приуроченность к разнотип
ным водоемам. 

Для видов, имеющих домики (роды Klebsiella, Ascoglena,Tracheloraonas 
и Strombomonas), дополнительными видоспецифичными признаками яв
ляются: форма и размеры домика; строение переднего и заднего концов 
домика; окраска домика и ее интенсивность; характер поверхности доми
ка; форма и особенности размещения скульптурных образований на по
верхности домика; горлышко, его форма и размеры, характер его наруж
ного края; особенности расположения монады в домике (характер прикреп
ления монады в домике, полнота использования монадой внутреннего объе
ма домика). 

Для эктобионтных видов рода Colacium, дополнительными признака
ми являются: особенности морфологии зооспоры; характер прикрепления 
трофозоитов к субстрату; одиночный или колониальный образ жизни; спе
цифичные животные-хозяева. 

Для эндопаразитических эвгленовых жгутиконосцев дополнительными 
признаками являются: наличие свободного жгутика у трофозоитов; нали
чие стигмы; особенности морфологии и жизнедеятельности инвазионной 
зооспоры (наличие свободного жгутика и прикрепительной ножки, харак
тер движения, особенности поведения); место локализации трофозоитов в 
организме хозяина; особенности течения трофической и репродуктивной 
(характер деления) стадий жизненного цикла; специфичные животные-хо
зяева. 

Многие из указанных особенностей имеют разную систематическую 
значимость у разных видов. 

3.2. Форма тела 
Морфологический анализ 221 вида показывает, что по форме тела бес

цветные и окрашенные эвгленовые в большинстве случаев различаются. 
Для бесцветных неметаболирующих видов характерны овальная и бобо
видная форма тела. А для метаболирующих бесцветных видов - веретено-
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видная и булавовидная. Для окрашенных эвгленовых наиболее характер
ной является веретеновидная форма и ее многочисленные вариации. Фор
мы переднего и заднего концов тела для большинства эвгленовых являют
ся вспомогательными признаками при описании формы тела и мало цен
ными для систематики. Лишь для трахеломонасов и стромбомонасов фор
му переднего и заднего конца домиков можно считать видоспецифичной 
особенностью. 

3.3. Покровы 
Покровы эвгленовых жгутиконосцев имеют сложное и во многом уни

кальное строение. Основу их составляет плазмалемма, аморфный белко
вый слой, микротрубочки и связанные с ними микрофиламенты. Этот тип 
покровов принято называть кутикулой (Mignot, 1966; Карпов, 1990). Виды 
эвгленовых жгутиконосцев различаются по строению кутикулы - от глад
кой до несущей продольные или спирально закрученные ребра, что позво
ляет выделить пять групп видов. По расположению микротрубочек мы 
выделяем 2 основных группы эвгленовых жгутиконосцев: 1) микротрубоч
ки расположены одной или несколькими повторяющимися группами и не 
образуют комплексов с микрофиламентами; 2) микротрубочки располага
ются двумя повторяющимися группами, одна из которых образует комп
лексы с микрофиламентами. Первую группу составляют неметаболирую-
щих бесцветные виды, вторую - как бесцветные, так и окрашенные мета-
болирующие виды. Кроме того, на поверхности клеток могут формиро
ваться бугорки, шипики, полоски, чешуйки. Многие виды имеют домики 
различной формы и размеров, что является важным систематическим при
знаком. 

3.4. Жгутики и корешковые системы 
У большинства окрашенных и у части бесцветных видов имеется один 

плавательный жгутик, а второй короткий находится в жгутиковом резер
вуаре и не выходит за его пределы. Некоторые виды имеют 3-4 или множе
ство жгутиков (роды Euglenomorpha, Hegneria). Виды некоторых бесцвет
ных (Entosiphon, Peranema, Distigma, Sphenomonas) и окрашенных родов 
(Eutreptia) имеют два плавательных жгутика. У одних они почти равны 
между собой, у других - плавательный жгутик длинный и направлен впе
ред, а рулевой короткий и направлен назад. У эвгленовых можно выделить 
три морфотипа: 1) изоконты - виды, имеющие 2 свободных жгутика оди
наковой длины направленных в одну сторону, с одинаковыми способами 
биения (виды рода Eutreptia); 2) анизоконты - виды, имеющие два нерав
ных по длине жгутика, направленных в одну сторону и отличающихся по 
способу биения, (виды рода Distigma); 3) гетероконты - виды, имеющие 
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два неравных по длине и расположению жгутика (один из них направлен 
вперед, а другой - назад), отличающиеся по способу биения (виды родов 
Heteronema, Peranema, Anisonema, Dinema, Entosiphon). Эндопаразитичес-
кие эвгленовые жгутиконосцы рода Parastasia, эктобионтные жгутиконос
цы рода Colacium и некоторые виды рода Euglena (Е. deses) утратили пла
вательные жгутики. У трофозоитов Parastasia fennica была обнаружена без
жгутиковая кинетосома, а в жгутиковом резервуаре один короткий жгу
тик (Лихачев, 1994). У трофических особей видов рода Colacium происхо
дит утрата жгутиков, но имеются обе кинетосомы. 

Жгутики всех эвгленовых имеют сложное ультратонкое строение. Ун-
дулиподия включает цитоплазматический матрикс, аксонему и паракси
альный тяж (ПАТ). У большинства изученных в этом отношении видов 
аксонема устроена по схеме 9+2 (плавательный жгутик) и 9+0 (короткий 
жгутик). Жгутики несут простые, нетрубчатые, длинные и короткие масти-
гонемы. Кинетосомы эвгленовых длинные, их всегда две, они располага
ются параллельно друг другу. Корешковая система представлена тремя 
лентами микротрубочек, которые выстилают стенки жгутикового резерву
ара и направлены в переднюю часть клетки. 

Анализ данных по строению жгутиков и их количеству позволяет вы
делить следующие группы эвгленовых: 1) виды, не имеющие плавательных 
жгутиков, но с коротким жгутиком в резервуаре и безжгутиковой кинето-
сомой, либо с двумя безжгутиковыми кинетосомами (бесцветные и окра
шенные метаболирующие эвгленовые); 2) виды, имеющие один плаватель
ный жгутик и короткий жгутик Б резервуаре (бесцветные и окрашенные 
метаболирующие эвгленовые); 3) виды, имеющие два равных плаватель
ных жгутика (окрашенные метаболирующие эвгленовые); 4) виды, имею
щие два неравных жгутика (бесцветные неметаболирующие и метаболиру
ющие эвгленовые); 5) виды, имеющие 3-7 равных жгутиков (бесцветные и 
окрашенные метаболирующие эвгленовые). 

3.5. Другае органеллы 
Митохондрии, у эвгленовые жгутиконосцы имеется несколько митохон

дрий. Каждая митохондрия имеет две мембраны и пластинчатые (или дис-
ковидные) кристы. 

Хлоропласты. По форме,различают дисковидные, овальные, округлые, 
пластинчатые, лентовидные и звездчатые хлоропласты. Их количество раз
лично, от 1-2 до множества. По месту положения в клетке можно выде
лить: осевые хлоропласты, которые либо разбросаны в эндоплазме, либо 
занимают центральное положение в клетке и периферические хлороплас
ты, т.е. расположенные пристеночно. Хлоропласты имеют оболочку из 3 
мембран. Внутри хлоропласта находятся ламеллы, состоящие обычно из 3 
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тилакоидов. Основными пигментами хлоропластов являются - хлорофил-
лы а + Ь, р-каротин и ксантофиллы. Помимо перечисленных пигментов эв-
гленовые имеют и другие, свойственные только им - диадиноксантин и 
диатоксантин. У части видов, хлоропласты имеют пиреноиды, которые 
располагаются либо полностью внутри хлоропластов, либо выступают 
наружу. У некоторых бесцветных видов (роды: Entosiphon, Scytomonas, 
Petalomonas, Anisonema и др.) пигментов нет, другие же бесцветные эвгле-
новые (роды Astasia, Khawkinea) имеют ограниченный набор пигментов, 
таких как каротины и ксантофиллы. 

Стигма. Все окрашенные и некоторые бесцветные эвгленовые имеют 
красный глазок или стигму. Эта органелла, представляет собой ряд липид-
ных гранул, содержащих пигмент астаксантил, или гематохром. Стигма 
расположена вне хлоропласта и лежит вдоль боковой стенки жгутикового 
резервуара. Каждая гранула окружена мембраной. 

Сократительные вакуоли. У пресноводных видов возле жгутикового 
резервуара расположены 1-2 сократительные вакуоли. У морских и соло-
новатоводных видов, сократительные вакуоли отсутствуют. 

Экструсомы. У многих эвгленовых жгутиконосцев под плазмалеммой 
обнаружены три типа экструсом. Наиболее хорошо известны трихоцисты. 
Довольно часто встречаются мукоцисты, выделяющие на поверхность клет
ки слизь. Экструсомы третьего типа также выделяют слизь, но она затвер
девает в воде и участвует в образовании скульптурных элементов (бугор
ков, шипиков, полосок, чешуек) и домиков у некоторых видов, а также слу
жит для прикрепления особей к субстрату. Эти экструсомы квалифициру
ются нами как цементоцисты. Мукоцисты и цементоцисты играют важную 
роль в процессах формирования и восстановления покровов эвгленовых. 

3.6. Резервные вещества 
Все эвгленовые содержат резервное вещество гликоген, который запа

саться в виде мелких гранул. У некоторых бесцветных видов (роды: 
Entosiphon, Scytomonas, Petalomonas и др.) гликоген является основным 
резервным веществом. 

Для всех окрашенных и некоторых бесцветных эвгленовых специфич
ным резервным веществом является парамилон (парамил) - в-1,3-глюкан. 
По химическому составу парамилон близок к крахмалу, ламинарину и хри-
золаминарину. У окрашенных видов парамилон имеет пластидное проис
хождение, а у бесцветных видов - внепластидное. Парамилон откладыва
ется в виде округлых, овальных или палочковидных зерен. У особей неко
торых, неметаболирующих окрашенных видов, образуются крупные зерна 
парамилона (парамилии). Кроме парамилона, у некоторых видов эвглено-
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вых (род Euglena) резервным веществом является гематохром, скопления 
которого придают красную окраску клетке. 

3.7. Ядро и деление клетки 
Ядро эвгленовых овальное или округлое с одним крупным централь

ным ядрышком. Эвгленовые обладают закрытым внутриядерным ортоми-
тозом. В течение всего митоза сохраняется ядерная оболочка, ядрышко не 
растворяется, а делится перетяжкой. Хромосомы все время находятся в кон
денсированном состоянии, они не собираются в экваториальную пластин
ку и расходятся в анафазе параллельно оси деления. Для эвгленовых мож
но выделить два типа деления клетки: 
1. Монотомия - простое деление на две или на четыре дочерние клетки в 

цисте размножения (пальмелле) или в свободноплавающем состоянии. 
2. Палинтомия - по определению В.А. Догеля - процесс, который "состо

ит из ряда равномерных повторных делений, приводящих к образова
нию совершенно одинаковых продуктов размножения", т.е. гомологич
ных дочерних клеток (Догель, 1951). 
Монотомия характерна для большинства свободноживущих видов. Де

ление следует сверху вниз в продольном направлении, при этом ядро перед 
делением перемещается в переднюю часть клетки. В результате монотомии 
образуется 2, крайне редко 4 дочерние клетки. 

Палинтомия характерна для эндопаразитических видов родов Parastasia 
и Sophiensia. В результате палинтомических делений образуется от 8 до 256 
дочерних особей. По литературным данным, у нескольких видов рода 
Parastasia наблюдается синтомия (Michajlow, 1967,1972), но эти данные не 
подтверждаются поздними исследованиями. 

Половой процесс у эвгленовых жгутиконосцев до сих пор не обнару
жен. 

3.8, Особенности биологаи 
Питание эвгленовых. По характеру питания можно выделить три груп

пы эвгленовых жгутиконосцев. 
1. Фототрофные эвгленовые (голофиты, автотрофы) - фотосинтезирую-

щие виды. Они синтезируют на мембранах хлоропластов различные 
полисахариды и, прежде всего парамилон. 

2. Гетеротрофные эвгленовые (фаготрофы - голозои и сапрофиты). Голо-
зойные виды захватывают пищу с помощью цитостома. У одних цитос-
том имеет вид трубки, расположенной продольно и закрывающейся 
крышечкой или губой (Entosiphon, Lentomonas), у других - губа отсут
ствует и цитостом открывается отверстием возле жгутикового резерву
ара (Peranema). 
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Сапрофитное (сапрозойное) питание, свойственно некоторым бес
цветным свободноживущим видам, и является единственным для эндо-
паразитических видов. При сапрофитном питании пища воспринима
ется осмотическим (диффузным) путем через покровы тела. 

3. Миксотрофные эвгленовые - организмы со смешанным характером 
питания. Они одновременно питаются и фототрофно, и гетеротрофно 
(сапрофитно). 
Цисты. Многие эвгленовые переживают низкую температуру воды, пе

ресыхание водоемов, изменение рН, изменения содержания кислорода и т.п. 
в состоянии цист покоя (Pascher, 1931; Pochman, 1942,1957; Лихачев, 1994). 
Цисты покоя могут образовывать как окрашенные, так и бесцветные виды. 
У некоторых видов цисты покоя имеют 2 оболочки. Инцистированные осо
би не имеют плавательных жгутиков, лизосои и пищеварительных вакуо
лей. У них происходит уменьшение объема клетки за счет уплотнения ци
топлазмы. Многие окрашенные и некоторые бесцветные виды перед деле
нием образуют цисты размножения или пальмеллы. 

Экологические группы. Можно выделить три группы видов эвгленовых 
жгутиконосцев: свободноживущие, эктобионтные и паразитические виды. 
Свободноживущих эвгленовых можно разделить на планктонные и бен-
тосные виды. Основу комплекса планктонных эвгленовых составляют пред
ставители родов Euglena, Phacus, Astasia. Для планктонных видов харак
терно эвгленоидное движение; длинныеплавательныежгутики; у окрашен
ных видов имеется стигма. Комплекс бентосных эвгленовых составляют 
виды родов Trachelomonas, Strombomonas, Entosiphon, Anisonema, 
Scytomonas. Одни из них имеют домики, другие домиков лишены, но име
ют не метаболирующее тело. Многие бентосные эвгленовые способны пол
зать по субстрату. 

Эктобионтные виды заселяют различные субстраты, в том числе повер
хность тела различных гидробионтов и, прежде всего рачков семейства 
Cyclopidae. В водоемах Северо-Запада России и юга Западной Сибири ко-
лациумы обнаружены на покровах 21 вида циклопид. Они встречаются на 
поверхности тела рачков в течение всего года, кроме января. Трофозоиты 
колациумов приобрели ряд морфологических адаптации: прикрепление 
передним концом тела к субстрату, потеря плавательного жгутика, обра
зование прикрепительных ножек или дисков. В жизненном цикле колациу
мов имееются стадия зооспоры, которая чрезвычайно напоминает свобод
ноживущих эвгленовых. 

Паразитические эвгленовые представлены бесцветными видами родов 
Parastasia, Sophiensia, Hegneria и окрашенными видами рода Euglenomorpha. 
В настоящее время наиболее изучены виды двух первых родов, являющие
ся паразитами пищеварительного тракта, полости тела и яйцевых мешков 
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рачков семейства Cyclopidae (Michajlow, 1972; Wita, 1991; Лихачев, 1994). 
Имея морфо-физиологические адаптации к паразитированию, они сохра
нили многие черты организации свободноживущих эвгленовых. 

ГЛАВА IV. ПРОБЛЕМЫ ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОЙ СИСТЕМАТИКИ 
ЭВГЛЕНОВЫХ ЖГУТИКОНОСЦЕВ 

4.1.Общие признаки эвгленовых 
Сходство эвгленовых, в пределах единого класса, определяется объеди

няющими их признаками и свойствами: 
1) сходное строение покровов - кутикулы: плазмалемма, аморфный бел

ковый слой, микротрубочки и их комплексы с микрофиламентами; 
2) жгутики всех эвгленовых снабжены параксиальным тяжем и простыми 

нетрубчатыми мастигонемами, переходная зона всегда длинная; 
3) кинетосомы две, они длинные и расположены параллельно друг другу; 
4) корешковые системы представлены тремя корешками-лентами, двумя 

узкими и одной широкой; 
5) ядро с одним центральным ядрышком, хроматин всегда в конденсиро

ванном состоянии и расположен по периферии ядра; 
6) закрытый ортомитоз, с постоянно конденсированными хромосомами, 

с сохранением ядерной оболочки; 
7) экструсомы - трихоцисты, мукоцисты и цементоцисты - обильны и рас

положены непосредственно под кутикулой; 
8) синтез лизина по ААК-пути через а-аминоадипиновую кислоту; 
9) наличие гликогена и гликогеноподобных веществ у всех видов. 

4.2. Признаки и свойства, определяющие различия между 
эвгленовыми жгутиконосцами 

Несмотря на сходство эвгленовых, есть особенности, определяющие 
различия меясду видами. Главное различие между эвгленовыми определя
ется отсутствием или наличием хлоропластов. Выделение этих двух групп 
выглядит вполне естественным и принимается многими авторами (Попо
ва, I966;Leedale, 1967,1978,1982; Ветрова, 1980; Corliss, 1993,1994; Cavalier-
Smith, 1995). Бесцветные эвгленовые не имеют никаких следов хлороплас
тов, поэтому разумно считать их первично бесцветными, а все окрашен
ные формы - результат симбиоза бесцветных эвгленовых с предками зеле
ных водорослей (Margulisetal., 1996; Simpson, 1997; Кусакин, Дроздов, 1998; 
Cavalier-Smith, 1998). 

Однако детальный анализ большой группы бесцветных эвгленовых по
казывает, что она неоднородна. В ней также выделяются две группы, раз
личающиеся, прежде всего по типу запасных питательных веществ. Для 
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одних характерно наличие и гликогена, и парамилона, как и для всех окра
шенных видов, тогда как для других - только гликоген. Следовательно, 
можно предположить, что среди бесцветных форм есть вторично бесцвет
ные, т.е. утратившие хлоропласты в процессе эволюции, но сохранившие 
способность синтезировать парамилон, как и виды с хлоропластами. 

Проведенный кластерный анализ позволяет провести четкую границу 
между всеми тремя группами. Кроме того, эти два признака (наличие/от
сутствие хлоропластов, а также парамилона) дополняются несколькими 
другими, составляющими комплексы признаков, характеризующих разные 
группы эвгленовых. 
1. Первую группу составляют виды, для которых характерны: постоянная 

форма тела (неметаболирующие особи); покровы скульптурированы 
продольными ребрами; отсутствие хлоропластов, стигмы, парамилона; 
резервное вещество - гликоген; фаготрофное питание, с помощью слож
но устроенного цитостома; монотомия только в подвижном состоянии, 
с образованием 2 дочерних клеток. Это первично бесцветные эвглено
вые. 

2. Вторую группу составляют виды, для которых характерны: метаболи-
рующее и не метаболирующее тело; покровы скульптурированы либо 
продольными, либо спирально закрученными ребрами; хлоропласты, с 
хлорофиллом а+Ь; имеется стигма; резервное вещество - парамилон; 
фототрофное питание; монотомия с образованием двух дочерних кле
ток, часто в пальмелле. Это пластидные, или окрашенные эвгленовые. 

3. Третью группу составляют виды, для которых характерны: метаболи
рующее движение; покровы со спирально закрученными ребрами; от
сутствие хлоропластов; наличие у некоторых видов стигмы; резервное 
вещество - парамилон. Виды этой группы фаготрофы: сапрофиты и го-
лозои, с просто устроенным цитостомом. Монотомия, с образованием 
2-4 дочерних клеток как в пальмелле, так и без нее; палинтомия. Это 
апопластидные, или вторично бесцветные эвгленовые. 
Сравнительно-морфологический анализ (рис. 1) показывает, что при 

высокой степени сходства эвгленовых жгутиконосцев в целом, отличия 
выделенных групп между собой существенны. Эти результаты подтверж
даются и молекулярно-биологическими данными (Montegut-Felkner, 
Triemer, 1997). 

Таким образом, на основании сравнительно-морфологического анали
за, в составе класса Euglenoidea можно выделить три новых подкласса: 
1. Подкласс Первично бесцветные эвгленовые - Euglenoidia Likhaschev, 

1999. 
2. Подкласс Окрашенные, или пластидные эвгленовые - Euglenoplastidia 

Likhaschev, 1999. 
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Astasia longa 
' (Вторично бесцветные сапрофнты) 

Peranema trichophorum 
' (Вторично бесцветные голозоп) 

Euglena \iridis  
' (Окрашенные фототрофы) 

^ Entosiphon sulcatum 
(Первично бесцветные голозоп) 

Рис. 1. Схема филогенетических отношений эвгленовых 
построенная, по результатам сравнительно-морфологического 
анализа по алгоритму Polymorphism parsimony v.3.51 с (Лихачев, 
1999). 

3. Подкласс Вторично бесцветные, или апопластидные эвгленовые -
Euglenoapoplastidia Likhaschev, 1999. 

ГЛАВА V. НОВАЯ СИСТЕМА ЭВГЛЕНОВЫХ ЖГУТИКОНОСЦЕВ 
КЛАСС EUGLENOroEA (BUTSCHLI) OLTMANNS, 1904 

Характерна исключительно монадная организация. Форма тела вере-
теновидная или овальная, реже иная. Покровы тела представлены кутику
лой. У части видов кутикула имеет скульптурные элементы - бугорки, ши-
пики, полоски. Для некоторых видов характерны домики или "раковин
ки". Неметаболирующие и метаболирующие жгутиконосцы. Метаболия в 
виде изгибательных движений или активных волнообразных и перисталь
тических сокращений клетки. Двужгутиковые (изоконты, анизоконты, ге-
тероконты), редко многожгутиковые. Жгутики имеют длинную переход
ную зону, параксиальный тяж и простые мастигонемы. Жгутиковых ко
решков три: вентральный, дорсальный и промежуточный. 

У окрашенных видов хлоропласты различные по форме; с пиреноидами 
и без них. Оболочка хлоропласта из 3 мембран, тилакоиды собраны в ла-
меллы по 3. Хлорофиллы а + Ь. У части видов имеется стигма, расположен
ная вне хлоропласта. 

Для всех видов характерно запасание гликогена или гликогеноподоб-
ных веществ. У всех окрашенных и части бесцветных видов основное ре
зервное вещество - парамилон. У части бесцветных видов имеется цитос-
том. Митохондрии с пластинчатыми (или дисковидными) кристами. Ядро 

file:///iridis
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с центральным ядрышком. Деление - закрытый ортомитоз. Хромосомы в 
постоянно конденсированном состоянии, ядрышко сохраняется во время 
митоза. Синтез лизина по ААК-пути. 

Свободноживущие, эктобионтные или паразитические организмы. Фо-
тотрофы и гетеротрофы (голозои и сапрофиты). Преимущественно пресно
водные виды, реже - обитатели солоноваговодных и морских водоемов, и 
почвы. В пределах класса Euglenoidea (Biitschli) Oltmanns, 1904, представ
ляется возможным выделить три подкласса: Euglenoidia Likhaschev, 1999, 
Euglenoplastidia Likhaschev, 1999 и Euglenoapoplastidia Likhaschev, 1999. 

I. Подкласс Euglenoidia Likhaschev, 1999 - Первично бесцветные 
эвгленовые 

Гетеротрофные жгутиконосцы с постоянной формой тела. Кутикула с 
продольными ребрами. Запасное вещество - гликоген. Фаготрофы - голо
зои с развитым цитостомом. Деление - монотомия с образованием двух 
дочерних клеток, только в подвижном состоянии. Подкласс, включает сле
дующие отряды, семейства и роды: 

1. Отряд Entisiphonoida Likhaschev, 1999 
Неметаболирующие с овальной формой тела жгутиконосцы. Кутикула 

с продольными ребрами. Двужгутиковые. Передний плавательный жгутик 
- короткий, длинный рулевой жгутик тянется назад вдоль тела. Ползаю
щие, реже плавающие виды. Цитостом, проходит почти через всю клетку в 
продольном направлении и имеет закрывающую крышечку. Деление в под
вижном состоянии на две дочерние клетки. Гетеротрофы-голозои. Семей
ство Entosiphonoidae Likhaschev, 1999 включает роды: Entosiphon Stein, 1878; 
Dinema Perty, 1852; Anisonema Dujardin, 1841; Pioeotia Dujardin, 1841; 
Lentomonas (Preisig) Farmer, Triemer, 1994. 

2. Отряд Scytomonoida (Mignot, 1957) Likhaschev, 1999 
Неметаболирующие жгутиконосцы. Тело овальной формы, выпуклое 

со спинной стороны и сплющено с брюшной стороны. Кутикула плотная, с 
хорошо выраженными широкими продольными ребрами (гребнями). Каж
дое ребро армировано микротрубочками. Пространство между ребрами 
не несет микротрубочек. Двужгутиковые (гетероконты). Передний плава
тельный жгутик короче тела в 2 раза, а рулевой жгутик длиннее тела в 1,5-
2 раза. Жгутики выходят из жгутикового резервуара субапикально, из впа
дины на брюшной стороне. Ползают по субстрату, плавают значительно 
реже. Цитостом проходит в продольном направлении через всю клетку. Он 
армирован четырьмя полосами микротрубочек, две из которых широкие, а 
две узкие. Полосы в конце цитостома объединены между собой электрон-
ноплотным мостом. С внешней стороны цитостом закрывается крышеч-
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кой. Обитатели соленых, часто заболоченных водоемов. Семейство 
Scytomonoidae Mignot, 1967 включает роды: Scytomonas Stein, 1878; 
Calycimonas Christen, 1959; Atraktomonas Christen, 1962. 

3. Отряд Petalomonoida (Fott, 1959) Likhaschev, 1999 
Неметаболирующие жгутиконосцы. Форма тела овальная или бобовид

ная, реже грушевидная, полуовальная или листовидная. Кутикула гладкая 
или несет продольные ребра. Имеют один плавательный длинный жгутик, 
короткий жгутик находится в жгутиковом резервуаре. У большинства ви
дов имеется цитостом. Деление в подвижном состоянии на две дочерние 
клетки. Семейство Petalomonoidae Fott, 1959 включает роды: Petalomonas 
Stein, 1878; Rhabdomonas Fresenius, 1901; Rhabdospira Pringsheim, 1963. 

Роды с неопределенным систематическим положением: Marsupiogaster 
Schewiakoff, 1893;ClautriaviaMassart, 1900;HegneriaBrumptetLavier, 1924; 
Triangolomonas Lackey, 1940; Phizapis Skuja, 1924; Helikotropis Pochman, 
1955; Dinematomonas Silva, 1960; Dylakosoma Skuja, 1964; Dolium Larsen, 
Patterson, 1990. 

II. Подкласс Euglenoplastidia Likhaschev, 1999 - Окрашенные, или 
пластидные эвгленовые 

Фототрофные метаболирующие и неметаболирующие жгутиконосцы. 
Кутикула с продольными или со спирально закрученными ребрами. Име
ются хлоропласты и стигма. Хлорофилл а+Ь. Резервное вещество - пара-
милон. Деление клетки - монотомия с образованием двух дочерних кле
ток, часто в пальмелле. Подкласс, включает следующие отряды, подотря
ды, семейства и роды: 

1. Отряд Eutreptida (Hollande) Schussnig, 1968 
Сильно метаболирующие жгутиконосцы. Форма тела веретеновидная 

или булавовидная. Кутикула складчатая, со спирально закрученными реб
рами. Двужгутиковые (изоконты). Оба жгутика длинные, плавательные. 
Имеется ярко красная стигма. Многочисленные дисковидные хлороплас
ты занимают пристеночное положение в клетке. Мелкие овальные или па
лочковидные зерна парамилона расположены возле ядра, реже разброса
ны в эндоплазме. Семейство Eutreptioidae Hollande, 1942 включает роды: 
Eutreptia Perty, 1852; Eutreptiella da Cunha, 1913. 

2. Отряд Euglenida Butschli, 1884 
He метаболирующие и метаболирующие жгутиконосцы. Форма тела 

преимущественно веретеновидная. Кутикула складчатая, с продольными 
или спирально закрученными ребрами. Некоторые виды имеют на поверх
ности - бугорки, полоски, шипйки. Двужгутиковые. Имеют один длинный 
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плавательный жгутик, короткий жгутик не выходит за пределы жгутико
вого резервуара. Стигма есть у всех видов. Хлоропласты и зерна парами-
лона имеют разнообразную форму, размеры, число и локализацию в клет
ке. Свободноживущие фототрофы, обитатели пресных, реже солоноватых 
и морских вод. Отряд включает два подотряда: Phacusidia, Euglenidia. 

Подотряд Phacusidia Likhaschev, 1999 
Неметаболирующие жгутиконосцы. Форма тела сердцевидно-листовид

ная или веретеновидная. Кутикула гладкая или складчатая. Несет продоль
ные ребра. Многочисленные дисковидные хлоропласты разбросаны в эн
доплазме. Немногочисленные мелкие овальные зерна парамилона сконцен
трированы в центральной части клетки. У многих видов имеется 1-2 круп
ных кольцеобразных или удлиненно-палочковидных парамилоновых зер
на или парамилии. Они расположены пристеночно или в центральной час
ти клетки, выше ядра. У большинства видов деление в пальмелле на 2 до
черние клетки. Семейство Phacusioidae Likhaschev, 1999 включает роды: 
Phacus Dujardin, 1841; Lepocinclis Perty, 1849; Monomorphina Mereschkowsky, 
1877. 

Подотряд Euglenidia Likhaschev, 1999 
Метаболирующие жгутиконосцы. Форма тела разнообразна, от оваль

ной и веретеновидной до уплощенно-червеобразной. Кутикула со спирально 
закрученными ребрами. Двужгутиковые. Плавательный жгутик может 
иметь различную длину. У некоторых видов ундулиподия - почти полнос
тью редуцирована. Стигма есть у всех видов. Зерна парамилона мелкие, 
округлой или овальной формы, разбросаны в эндоплазме. У некоторых 
видов в эндоплазме откладывается гематохром. Хлоропластыс пиренои
дами или без них, разнообразны по форме - от округлой до звездчатой. 
Ядро имеет разные размеры и локализацию в клетке. Деление в пальмелле, 
реже в подвижном состоянии. Семейство Euglenoidae Klebs, 1883 включает 
роды: Euglena Ehrenberg, 1830; Euglenomorpha Wenrich, 1924; Cryptoglena 
Ehrenberg, 1831 

3. Отряд Trachelomonoida Likhaschev, 1999 
Метаболирующие жгутиконосцы, имеющие домики или "раковинки". 

Форма домиков, их переднего и заднего концов, характер поверхности сте
нок домиков видо специфичны и чрезвычайно разнообразны. Некоторые 
виды имеют неполные домики, имеющие обрезанную переднюю часть. У 
большинства видов монада полностью занимает внутренний объем доми
ка. У части видов монада отстает от стенок домика. Кутикула со спираль
но закрученными ребрами. Монады имеют один плавательный жгутик. 
Короткий жгутик не выходит за пределы жгутикового резервуара. У всех 
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видов имеется стигма. У большинства видов хлоропласты мелкие диско-
видные и разбросаны в эндоплазме. Зерна парамилона мелкие овальные 
или палочковидные, разбросаны в эндоплазме. Деление в подвижном со
стоянии, реже в пальмелле, внутри домика на 2 дочерние клетки, одна из 
которых покидает материнский домик и строит свой. Семейство 
Trachelomonoidae Likhaschev, 1999 включает роды: Trachelomonas 
Ehrenberg, 1833; Ascoglena Stein, 1878; Strombomonas Deflandre, 1930; 
Klebsiella Pascher, 1931. 

4. Отряд Colaciumoida (Smith, 1955) Likhaschev, 1999 
Неметаболирующие или слабо метаболирующие жгутиконосцы. Име

ют сложный жизненный цикл, включающий две фазы: трофозоит, прикреп
ляющийся на различных субстратах, в том числе на поверхности тела раз
личных водных беспозвоночных. Зооспора, ведущая свободноплавающий 
образ жизни. Трофозоит имеет овальную или удлиненно - овальную фор
му тела. Кутикула гладкая. Для прикрепления к субстрату образуют при
крепительную ножку, диск или стебелек. В жгутиковом резервуаре нахо
дятся два коротких жгутика. У некоторых видов обнаружен скрытый (ре
дуцированный) цитостом. Немногочисленные дисковидные хлоропласты 
разбросаны в эндоплазме. Зерна парамилона мелкие овальные и разброса
ны в эндоплазме. Деление в пальмелле на 2-4 дочерние клетки, которые 
образуют зооспоры. Зооспора от трофозоитов отличается наличием длин
ного плавательного жгутика, короткий жгутик находится в жгутиковом 
резервуаре. Перед прикреплением к субстрату зооспоры теряют плаватель
ный жгутик, на месте которого образуют ножку, диск или стебелек. Экто-
бионты. Фототрофы. Семейство Colaciumoidae Smith, 1955 включает род 
Colacium Ehrenberg, 1838 

Роды с неопределенным систематическим положением: Amphitropis 
Gicklhorn, 1920; Euglenocapsa Steinecke, 1932; Protoeuglena Subrahmanyan, 
1954; Tereutreptia McLachlan, Sequel, Fritz, 1994. 

Ш. Подкласс Euglenoapoplastidia Likhaschev, 1999 -
Вторично бесцветные, или апопластидные эвгленовые 

Гетеротрофные метаболирующие жгутиконосцы. Кутикула со спирально 
закрученными тонкими ребрами. У некоторых видов имеется стигма. Ре
зервное вещество - парамилон. Фаготрофы: сапрофиты и голозои, с цито-
стомом. Деление клетки: монотомия с образованием 2-4 дочерних клеток 
как в пальмелле, так и без нее; палинтомия, с образованием 8-256 дочер
них клеток. Подкласс, включает следующие отряды, семейства и роды: 
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1. Отряд Sphenomonoida Leedale, 1967 
Слабо метаболирующие жгутиконосцьх Форма тела веретеновидная. 

Кутикула гладкая или имеет продольные ребра. Двужгутиковые (гетеро-
конты). Длинный плавательный жгутик направлен вперед, а короткий ру
левой жгутик - назад. Стигмы и цитостома нет. Зерна парамилона мелкие 
и крупные, овальной и удлиненно-овальной формы. Ядро находится в цен
тре клетки. Деление в подвижном состоянии с образованием двух дочер
них клеток. Сапрофиты. Семейство Sphenomonoidae Likhaschev, 1999 вклю
чает роды: Sphenomonas Stein, 1878 ;Tropidoscyphus Stein, 1878;Notosolenus 
Stokes, 1884 

2. Отряд Menoidiumoida (HoUande, 1942) Likhaschev, 1999 
Слабо метаболирующие жгутиконосцы. Форма тела полулунно-цилин

дрическая, овальная и игловидная. Кутикула гладкая, реже со спиральны
ми ребрами. Двужгутиковые. Длинный плавательный жгутик выходит во 
внешнюю феду, короткий жгутик находится в жгутиковом резервуаре. У 
некоторых видов HMetTCH стигма. Зерна парамилона крупные палочковид
ные или удлиненно - овальные, реже кольцеобразные. Ядро овальное или 
удлиненно-овальное, находится ближе к заднему концу или в центре клет
ки. Деление в свободноплавающем состоянии с образованием двух дочер
них клеток. Сапрофиты. Семейство Menoidiumoidae Hollande, 1942 вклю
чает роды: Menoidium Perty, 1852;Rhabdomonas Frisenius, 1901;Parmidium 
Christen, 1963; Hyalophacus Pringscheim, 1936; Gyropaigne Skuja, 1948; 
Cyclidiopsis Korschikov, 1941. 

3. Отряд Peranemoida (Klebs) Hollande, 1942 
Метаболирующие жгутиконосцы. Форма тела веретеновидная, реже 

овальная. Кутикула либо гладкая, либо с ребрами или скульптурирована 
бугорками. У некоторых видов наружный покров может нести песчинки. 
Гетероконты. Обычно имеют длинный плавательный жгутик и короткий 
рулевой жгутик. У некоторых видов короткий жгутик прирастает к кути
куле. У большинства видов при движении, волнообразно изгибается толь
ко передняя небольшая часть плавательного жгутика. Стигмы нет. Харак
терен хорошо развитый цитостом. Овальные немногочисленные зерна па
рамилона располагаются в задней части клетки. Деление в подвижном со
стоянии с образованием двух дочерних клеток. Хищники (голозои). Семей
ство Peranemoidae Klebs, 1883 включает роды: Peranema Dujardin, 1841; 
Heteronema Dujardin, 1841; Urceolus Mereschkowsky, 1879; Jenningsia 
Schaeffer, 1918; ChasmostomaMassart, 1920. 
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4. Отряд Distigmojda (HoUande, 1942) Likhaschev, 1999 
Сильно метаболирующие жгутиконосцы. Форма тела удлиненно-вере-

теновидная, реже обратно-грушевидная. Кутикула со спиральными ребра
ми или несет спиральные ряды точек. Двужгутиковые. У одних, длинный 
плавательный жгутик направлен вперед, а короткий рулевой жгутик тя
нется вдоль тела (гетероконты). У других, два неравных жгутика направ
лены вперед (анизоконты). Стигмы нет. Мелкие овальные зерна парамило-
на, немногочисленны и разбросаны в эндоплазме. Деление в подвижном 
состоянии на две дочерние клетки. Сапрофиты. Семейство Distigmoidae 
Hollande, 1942 включает роды: Distigma Ehrenberg, 1838; Distigraopsis 
Hollande, 1942. 

5. Отряд Astasiida (Klebs, 1883) Likhaschev, 1999 
Сильно метаболирующие жгутиконосцы. Форма тела веретеновидная, 

реже булавовидная. Кутикула со спирально закрученными ребрами. Дву
жгутиковые. Плавательный жгутик длинный. Короткий жгутик всегда на
ходится в жгутиковом резервуаре. Со стигмой или без нее. Цитостома нет. 
Мелкие овальные или округлые зерна парамилона разбросаны в эндоплаз
ме. Деление в движении или в пальмелле, с образованием 2-4 дочерних кле
ток. Свободноживущие сапрофиты. Семейство Astasioidae Klebs, 1883 вклю
чает роды: Astasia Dujardin, 1841; Euglenopsis Klebs, 1883; Khawkinea Jahn 
etMcKibben, 1937. 

6. Отряд Farastasiida Likhaschev, 1998 
Факультативные или облигатные эндопаразиты водных беспозвоноч

ных. Жизненный цикл состоит из двух чередующихся фаз: трофической, 
представленной паразитирующим трофозоитом и репродуктивной, вклю
чающей палинтомические деления трофозоитов и образование инвазион
ных жгутиковых клеток или зооспор. Сильно метаболирующие жгутико
носцы. Форма тела трофозоитов веретеновидная и булавовидная. Кутику
ла обычно со спирально закрученными ребрами, редко гладкая. У трофо
зоитов, находящихся в организме хозяина, оба жгутики короткие и не вы
ходят за пределы жгутикового резервуара. Трофозоиты некоторых видов 
образуют длинный плавательный жгутик при выходе из организма хозяи
на в воду. У части видов имеется стигма. Цитостома нет. Овальные или 
палочковидные зерна парамилона чрезвычайно многочисленны. Деление 
-палинтомия, с образованием 8-256 дочерних клеток, которые формиру
ют инвазионные зооспоры. Зооспоры большинства видов имеют длинный 
плавательный жгутик, прикрепительный стебелек или "ножку". По осталь
ным особенностям морфологии, зооспоры мало отличаются от трофозои
тов. Сапрофиты. Паразиты пищеварительного тракта, полости тела и яй-



24 

цевых мешков пресноводных рачков семейства Cyclopidae, реже других 
водных беспозвоночных. Семейство Parastasioidae Likhaschev, 1999 вклю
чает роды: Parastasia Michajlow, 1972; Sophiensia Likhaschev, 1998. 

Роды с неопределенным систематическим положением: Metanema Senn, 
1900;ProtaspisSkuja, 1939;RhynchopusSkuja, 1948 AstasiellaSkvortzow, 1958; 
Calkinsia Lackey, 1960; Pseudamaeba Behre, 1961; Pentamonas Lackey, 1962; 
Pseudoperanema Christen, 1962; Mononema Michajlow, 1969; Dinemina 
Michajlow, 1969; Dinemula Michajlow, 1969; Embryocola Michajlow, 1969; 
Parastasiella Michajlow, 1969; ParadinemuUa Michajlow, 1969; Naupliicola 
Michajlow, 1970; Paradistigma Wita, 1974; Paradistigmoides Michajlow, 1976; 
Mesastasia Palienko et Monchenko, 1979. 

ГЛАВА VI. ПРОИСХОЖДЕНИЕ И ЭВОЛЮЦИЯ 
ЭВГЛЕНОВЫХ ЖГУТИКОНОСЦЕВ 

6.1. Филогенетические связи эвгленовых жгутиконосцев 
с другими протистами 

Начиная со второй половины XIX века и до недавних пор, высказыва
лись предположения о филогенетическо!! близости эвгленовых жгутико
носцев с зелеными (Klebs, 1893; Christensen, 1964; Klein, Cronquist, 1967), 
рафидофитовыми (=хлоромонадовыми) (Senn, 1900; Lemmermann, 1913; 
Pascher, 1931; Попова, 1955), криптофитовыми и динофитовыми водорос
лями (Chadefaund, 1960; Bourrelly, 1987). В настоящее время, основываясь 
на положениях симбиотической гипотезы, многие исследователи поддер
живают идею о первичности бесцветных форм над пластидными, которые 
произошли и эволюционировали вследствие симбиоза фаготрофных пред
ков с зелеными водорослями (Margulis, 1981;Willey, Wibel, 1985,1987;Surek, 
Melkonian, 1986; Карпов, 1990; Кусакин, Дроздов, 1994, 1998; Margulis et 
al., 1996 и др.). 

Чрезвычайно скудны палеонтологические находки эвгленовых. Извес
тны остатки 9 ископаемых видов, 8 из которых принадлежат к роду 
Trachelomonas и обнаружены в плиоценовых горных породах Мадагаска
ра (Deflandre, Lenoble, 1948). Один вид из рода Phacus или Lepocinclis -
найден в эоценовых породах Северной Америки (Grasse, 1952). Недоста
точность палеонтологических данных привела к поискам среди современ
ных протистов групп филогенетически близких эвгленовым. 

Ультраструктурные и молекулярно-биологические данные, указывают 
на близкие филогенетические связи эвгленовых с кинетопластидами (Kivic, 
Walne, 1984; Brugerolle, 1985; Melkonian, 1986; Sogin et al., 1986; Wolters, 
Erdmann, 1988; Triemer, Farmer, 1991; Simpson, 1997 и др.). При отличиях 
этих групп жгутиконосцев друг от друга (разные пути синтеза лизина, на-
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Постгаардиды 

Д иплонем атиды 

1Синетопластиды 

Эвглениды 

2,0 2,2 2,4 2,6 2,8 3,0 3,2 3,4 3,6 3,8 
Растояние связи 

Рис. 2. Схема филогенетических связей эвгленозоев, построенная 
по результатам сравнительно-морфологического анализа с 
использованием алгоритма Polymorphism parsimony v.3.51c 
(Лихачев, 1999). 

личие у кинетопластид уникальной органеллы - кинетопластаХ имеются 
некоторые сходные признаки, указывающие на их родство (сходство в стро
ении экструсом, сходное строение корешковых систем, тип митоза). 

В качестве родственных эвгленовым жгутиконосцам, могут рассматри
ваться, и не без основания, диплонематиды и постгаардиды (рис. 2). Дип-
лонематиды (Schuster et al., 1968; Porter, 1973; Triemer, Ott, 1990; Montegut-
Felkner, Triemer, 1990; Triemer, 1992) и постгаардиды (Fenchel et al., 1995; 
Fenchlen, Finloy, 1995; Simpson et al., 1996/1997; Simpson, 1997) сходны с 
эвгленовыми по строению: жгутикового аппарата и жгутикового резерву
ара, корешковых систем, митохондрий, цитостома, ядра, экструсом. При 
этом, диплонематиды имеют отличающие их от эвгленовых жгутиконос
цев признаки: покровы образованные плазмалеммой со слоем продольных 
взаимосвязанных микротрубочек; их жгутики гладкие, без мастигонем; 
отсутствует параксиальный тяж; хромосомы в метафазе митоза принима
ют форму колец. Но, не смотря на указанные отличия, правильность объе
динения эвгленовых и диплонематид в ранге классов в единый тип 
Euglenozoa не вызывает сомнения. Постгаардиды имеют в отличии от эвг
леновых иное строение покровов, жгутики без мастигонем. Но, существен
ное сходство постгаардид и эвгленовых, позволяет вюпочить их в ранге 
класса Postgaardiidea в тип Euglenozoa. 
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6.2. Пути происхождения окрашенных и бесцветных эвгленовых 
Для решения проблем происхождения и эволюции эвгленовых, важное 

значение имеет вопрос о филогенетических связях окрашенных и бесцвет
ных видов. Наиболее старой является гипотеза о первичности окрашенных 
и вторичности бесцветных эвгленовых. Последователи этой гипотезы счи
тают, что бесцветные эвгленовые произошли от зеленых видов в результа
те утраты хлоропластов (Zumstein, 1900; Попова, 1955; 1966; Попова, Са
фонова, 1976;Lewin, 1962; Lelaud, 1968; Grant, 1985). 

Ультраструктурные исследования показали, что эвгленовые могут быть 
связаны только с водорослями, имеющими пластинчатые кристы в мито
хондриях, и содержащими хлорофилл Ь. Таким сочетанием признаков об
ладают только зеленые водоросли, которые совсем не похожи на эвглено
вых по строению клетки. Со сменой парадигмы, вызванной возрождением 
симбиогенетических идей на клеточном уровне, первичными в эволюции 
стали считаться гетеротрофные формы, т.к. хлоропласты могли приобре
таться неоднократно. Вероятно, следует предположить, что в основе древа 
эвгленовых стоят бесцветные гетеротрофы, давшие начало окрашенным 
видам, которые потеряли хлоропласты под влиянием факторов внешней 
среды и дали начало бесцветным сапрофитным эвгленовым. 

6.3. Эволюция отдельных родов эвгленовых 
На первичности пластидных видов, основывались гипотезы происхож

дения и филогенетического родства представителей отдельных родов. В этой 
связи представляют интерес труды некоторых ученых (Попова, 1951; 
Christen, 1962; Leedale, 1967; Ветрова, 1980). Последователями идеи о пер
вичности бесцветных видов, вопросы микроэволюции эвгленовых жгути
коносцев не разрабатывались. 

По-видимому, в основание филогенетического древа эвгленовых следу
ет поставить бесцветные голозойные виды (подобные видам современных 
родов Entosiphon, Anisonema), от которых в результате утраты одного из 
плавательных жгутиков произошли виды, подобные современным скито-
монасам и петаломонасам. Предки энтосифоноид в результате симбиоза с 
зелеными водорослями дали начало двужгутиковым окрашенным формам 
похожим на представителей рода Eutreptia, и окрашенным видам с цитос-
томом, которые дали начало организмам подобным перанеме. Предки со
временной эвтрепции явились родоначальниками двух ветвей эволюции. 
Утрата ими одного плавательного жгутика в первой ветви привела к появ
лению эвглен, а редукция хлоропластов во второй ветви дала многообра
зие видов рода Distigma. Некоторые виды, подобные Euglena, приобрели 
способность строить домики, так появились предки трахеломонадовых. 
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Ч 

Menoidium pellucidum (Menoidiumoida) 

Sphenomonas teres (Sphenomonoida) 

Distigma proteus (Distigmoida) 

Astasia longa (Astasiida) 

Parastasia fennica (Parastasiida) 

Peranema trichophonmi (Peranemoida) 

Trachelomonas hispida (Trachelomonoida) 

Eutreptia viridis (Eutreptida) 

Euglena viridis (Euglenida) 

Colacium vesiculosum (Colaciumoida) 

Entosiphon sulcatum (Entosiphonoida) 

Scytomonas pusilla (Scytomonoida) 

Petalomonas steinii (Petalomonoida) 

Рис. 3. Схема филогенетических отношений разных видов 
эвгленовых, построенная по результатам сравнительно-
морфологического анализа с использованием алгоритма 
Polymorphism parsimony v.3.5Ic (ориг.) 

Часть видов перешла к прикрепленному образу жизни (Colaciumoida). Виды, 
подобные Euglena, дали начало бесцветным астазиидам. Некоторые из них 
в процессе морфологической эволюции почти не изменились с тех пор, как 
приобрели хлоропласты и вторично потеряли их, сохранив стигму и пара-
милон. Это характерно для видов рода Khawkinea. Другие, в частности, 
виды рода Astasia, при очень высокой степени сходства с окрашенными 
видами утратили стигму. Некоторые астазииды, перейдя к паразитизму в 
организмах водных беспозвоночных, дали начало видам родов Parastasia 
и Sophiensia. Возможно, в процессе длительной эволюции вначале возник
ли и существовали какие-то промежуточные формы, которые были связу
ющим звеном между исходными окрашенными и современными вторично 
бесцветными видами, о которых мы сейчас ничего не знаем (рис. 3). 

Поэтому, о прямом филогенетическом родстве между родами эвглено
вых жгутиконосцев можно говорить лишь в некоторых случаях, например 
в линиях: Euglena - Khawkinea - Astasia; Khawkinea - Astasia - Sophiensia -
Parastasia; Phacus -Lepocinclis-Hyalophacus; Euglena- Colacium, Eutreptia 
- Euglena, Eutreptia - Distigma 
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Рис. 4. Направление эволюции эвгленовых 
жгутиконосцев (ориг.) 

6.4. Новая гапотеза эволюции эвгленовых 
Исходя из положений симбиотической гипотезы происхождения и эво

люции эукариотной клетки, можно предположить, что эвгленовые жгути
коносцы произошли от некогда широко распространенной группы фагот-
рофных двужгутиковых немегаболирующих жгутиконосцев. Эвгленовые, 
как и кинетопластиды, диплонематиды и постгаардиды, рано отделились 
от предковой группы жгутиконосцев. Можно предположить, что отдель
ные большие группы эвгленовых возникали в следующем порядке (рис. 4): 

Таким образом, эволюция эвгленовых шла поэтапно (рис.5): 
1. Древние примитивные эвгленовые жгутиконосцы обладали овальным 

не метаболирующим телом, двумя неравными жгутиками, были фагот-
рофами - голозоями, с хорошо развитым цитостомом. Основным ре
зервным веществом этих проэвгленид бьш гликоген. Вероятно, они были 
подобны современным видам рода Entosiphon. В ходе эволюции часть 
древних фаготрофов - голозоев утратила цитостом, став паразитами 
различных гидробионтов, и перешли к сапрофитному питанию. Пер
вичные сапрофиты были подобны современным видам рода Hegneria. 
Две эти группы дали начало современным первично бесцветным эвгле-
новым. 

2. Именно первично бесцветные виды в результате симбиоза с водоросля
ми дали начало окрашенным, или пластидным видам. С одной сторо
ны, появились виды, которые наряду с хлоропластами сохранили цито
стом, мы их называем примитивными миксотрофами. Часть из этих ви
дов, в последствии, утратила цитостом и дала начало некоторым плас
тидным фототрофам, подобным современным видам рода Euglena. Пла
стидные виды вместе с хлоропластами получили: способность к фото-
трофному питанию; новое резервное вещество - парамилон, синтез ко
торого осуществлялся на пиреноидах хлоропластов. Кроме того, они 
получили стигму, которая также имела пластидное происхождение. В 
дальнейшем некоторые виды утратили пиреноиды и приобрели способ-
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Рис. 5. Схема направлений эволюции в пределах класса 
Euglenoidea (ориг.) 

ность к внепласгидному синтезу парамилона. Стигма у большинства 
видов стала располагаться внепластидно, как у всех современных эвг-
леновых. Пластидные фототрофы дали начало пластидным эктобионт-
ным (Colacium) и паразитическим фототрофам (Euglenomorpha). 

3. На третьем этапе некоторые пластидные виды, утратив хлоропласты, 
но сохранив внепластидный синтез парамилона, дали начало вторично 
бесцветным видам, подобным современным представителям родов 
Peranema, Heteronema, Distigma, Cyclidiopsis, Rhabdomonas, Khawkinea, 
Astasia и др. Часть вторично бесцветных видов берет свое начало от 
пластидных видов с цитостомом, такие как современные представители 
родов Peranema и Heteronema, которые сохранили цитостом и парами-
лон. В ходе дальнейшей эволюции пластидные голозои полностью вы
мерли. Другая группа вторично бесцветных видов берет свое начало от 
пластидных фототрофов. При этом все они сохранили способность к 
внепласгидному синтезу парамилона, а некоторые сохранили стигму 
(роды Menoidium, Khawkinea, Astasia, Rhabdomonas). Вторично бесцвет
ные свободноживущие эвгленовые, подобные видам родов Astasia и 
Khawkinea, дали начало паразитическим сапрофитам (Parastasiida). 

Выводы 
1. Морфологический, таксономический и молекулярно-биологический 

анализ позволяет предложить новую макросистему класса Euglenoidea, 
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который включает три новых подкласса: Euglenoidia - первично бес
цветные эвгленовые; Euglenoplastidia - окрашенные, и пластидные эвг
леновые; Euglenoapoplastidia - вторично бесцветные, или апопластид-
ные эвгленовые. 

2. Эвгленовые жгутиконосцы представляют собой хорошо очерченный 
единый класс Euglenoidea по строению покровов, жгутиков, корешко
вых систем, митохондрий, хлоропластов, ядерному аппарату и запас
ным питательным веществам; 

3. Оценка особенностей организации и биологии, изученных с примене
нием различных методов, позволяет выявить сходство и различия эвг-
леновых между собой. Ультраструктурные и биохимические данные 
объединяют эвгленовых в единый таксон, тогда как признаки и особен
ности биологии, выявленные на световом уровне и молекулярно-био-
логические данные, позволяют в пределах единого класса Euglenoidea 
выявить различия между отдельными группами видов; 

4. Применение нового подхода в систематике эвгленовых привело к фор
мированию 9 новых отрядов и двух подотрядов. Всего класс Euglenoidea 
включает 13 отрядов. 

5. Филогенетические связи в классе Euglenoidea определяются предпола
гаемыми этапами эволюции эвгленовых от первично бесцветных дву-
жгутиковых видов с неметаболирующим телом, к пластидным голозо-
ям (ныне вымершей группе). Современные потомки этой группы утра
тили цитостом, и перешли на фототрофное питание, синтезируя пара-
милон в качестве запасного вещества. От пластидных голозоев и фото-
трофов образовались вторично бесцветных эвгленовые с голозойным и 
сапрофитным питанием. Они, утратив хлоропласты, сохранили способ
ность к синтезу парамилона. 

6. Группы первично бесцветных и пластидных видов являются монофиле-
тическими (голофилетическими) таксонами. Группа вторично бесцвет
ных видов представляет собой, по-видимому, полифилетическую груп
пу. 

7. Фауна эвгленовых жгутиконосцев России и ближнего зарубежья (Омс
кая область. Северный Казахстан, Грузия) имеет значительно большее 
видовое разнообразие, чем это предполагалось ранее. Всего обнаруже
но и исследовано 221 вид эвгленовых жгутиконосцев, относящихся к 25 
родам. Описано 8 новых видов и один новый род эвгленовых. 
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