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Аннотация. Рассмотрены современные данные о макрофилогении бактерий, архей и эукариот, и обсужда-
ется вопрос о положении на «древе жизни» эукариотических организмов, в клетках которых есть хлоропласты. 
Показано, что эукариоты, несущие окруженный двойной мембраной хлоропласт, происходящий непосред-
ственно из цианобактерии (такой хлоропласт называется первичным), располагаются на двух удаленных друг 
от друга ветвях филогенетического древа. Одна из этих ветвей, называемая супергруппой Archaeplastida или 
царством Plantae, представлена наземными многоклеточными растениями, а также зелеными, красными и гла-
укофитовыми водорослями. Амебы из рода Paulinella, на филогенетическом древе эукариот располагающиеся 
среди видов супергруппы (инфрацарства) Rhizaria, приобрели первичный хлоропласт в результате независи-
мого акта симбиогенеза, имевшего место относительно недавно – 90–140 млн лет назад. Хлоропласты про-
стейших, окруженные тремя мембранами, появились в результате симбиоза между эукариотической клеткой 
и эукариотическими же зелеными или красными водорослями, уже обладавшими первичным хлоропластом. 
Вторичные симбионты, имеющие хлоропласт, происходящий от зеленой водоросли, возникали в эволюции 
по меньшей мере два раза: в линиях эвглен и амеб-хлорарахниофитов зеленые водоросли, превратившиеся 
в их хлоропласты, также разные. Эукариоты, обладающие вторичными хлоропластами, происходящими от 
красной водоросли, широко распространены в природе – они есть у половины Protozoa, представителей всех 
клад, кроме Amoebozoa и Opisthoconta. Предполагается, что вторичный симбиоз с красной водорослью мог 
возникнуть у общего предка всех этих групп, после чего имели место многочисленные акты потери и приобре-
тения вторичных хлоропластов. Третичные хлоропласты, окруженные четырьмя мембранами, есть результат 
симбиоза между эукариотической клеткой и клеткой со вторичным хлоропластом.
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Summary. Current data on the macrophylogeny of bacteria, archaea and eukaryotes are considered and the posi-
tion on the tree of life of Plantae is discussed. It has been shown that eukaryotes carrying a chloroplast surrounded by 
a double membrane, originating directly from cyanobacteria, are located on two branches of a phylogenetic tree that 
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are distant from each other. One of these branches, called super-group Archaeplastida, is represented by land plants 
(Embyophyta), as well as green (Chlorophyta), red algae (Rhodophyta), and glaucophytes. Amoebas of the genus 
Paulinella, located on the phylogenetic tree of eukaryotes among the species of Rhizaria, acquired the primary chlo-
roplast as a result of an independent act of symbiogenesis that took place relatively recently – 90–140 million years 
ago. The simplest chloroplasts, surrounded by three membranes, appeared as a result of the symbiosis between the 
eukaryotic cell and the eukaryotic green or red algae, which already had a primary chloroplast. Secondary symbionts 
with chloroplast, derived from the green alga, appeared in evolution at least two times: in the lines of Euglenoidea and 
amoeba Chlorarachniophyta, the green algae that turned into their chloroplasts are also different. Eukaryotes possess-
ing secondary chloroplasts derived from red algae are widely distributed in nature – half of Protozoa, representatives 
of all clades, except Amoebozoa and Opisthoconta, have them. It is assumed that the secondary symbiosis with the red 
algae could occur in the common ancestor of all these groups, after which there were numerous acts of loss and ac-
quisition of secondary chloroplasts. Tertiary chloroplasts surrounded by four membranes are the result of a symbiosis 
between a eukaryotic cell and a cell with a secondary chloroplast. 

Изучение биоразнообразия растений (и раз-
нообразия любых объектов материального и не-
материального мира) с неизбежностью ставит 
исследователя перед необходимостью привести 
изучаемое множество объектов в систему. Про-
блема в том, что возможных систем классифика-
ции живого, равно как и принципов, лежащих в 
основе каждой из таких систем, может быть бес-
конечное множество. История систематики по-
казывает, что можно успешно разделять объекты 
на группы по первым буквам алфавита в их наи-
менованиях, по степени полезности для челове-
ка, и, наконец, по сходству тех или иных морфо-
логических признаков объектов классификации 
(Pavlinov, Lyubarskii, 2011; Lyubarskii, 2015; Pav-
linov, 2015). С формальной точки зрения, каждая 
из предлагаемых классификаций имеет право на 
существование, а с практической, в некоторых 
случаях может быть удобна одна система клас-
сификации, в других – другая. 

Принято думать, что более «естественной», 
более правильной, чем иные будет та система, 
которая создана наиболее опытным системати-
ком, поскольку «именно он и только он один, 
может составить наилучший естественный при-
знак, ибо при этом должны быть учтены весьма 
многочисленные виды; ведь всякий вид [требу-
ет] исключения какой-нибудь излишней особен-
ности» (Linnaei, 1989, p. 120). Проблема в том, 
что «опытных» систематиков и построенных 
ими систем со временем становится все больше 
и задача определить, какая из предложенных си-
стем более «естественная» в сравнении с други-
ми системами, со временем становится едва ли 
разрешимой. 

Но есть одно исключение: если исходить из 
парадигмы, что наблюдаемое биоразнообразие 
таксонов разного уровня есть результат дивер-
генции видов животных и растений, имевших 
некогда общего предка, тогда степень «есте-

ственности» всех систем, построенных по фило-
генетическому принципу, по признакам, говоря-
щим о родстве объектов исследования, оказыва-
ется экспериментально проверяемой. Идеальная 
«естественная» система филогенетической клас-
сификации должна полностью соответствовать 
реальной генеалогии объектов исследования и 
«естественность» каждой из конкретных пред-
лагаемых систем классификации и филогенети-
ческих гипотез может быть оценена сейчас или 
со временем по степени приближения к реаль-
ной, имевшей место быть генеалогии объектов 
исследования.

Таким образом, если цель наших исследова-
ний состоит в создании «естественной» фило-
генетической системы растений, то среди всех 
возможных признаков для нас особое место 
должны занимать признаки, свидетельствующие 
не столько о морфологическом сходстве, сколь-
ко о степени родства объектов исследования, на 
что первым обратил внимание, по-видимому, 
Дарвин (Pavlinov, 2015, p. 44). С момента, когда 
стала ясна определяющая роль хромосом, а за-
тем ДНК в формировании комплекса признаков, 
отличающих один таксон от другого, именно с 
исследованиями хромосом и геномов стали свя-
зывать надежды на построение «естественных» 
систем животных и растений (Delone, 1915; Le- 
vitskii, Kuzmina, 1927; Antonov, 2006; Zelenin et 
al., 2016). На это есть все основания. В конце 
концов, жизнь на Земле во всех известных нам на 
сегодняшний день проявлениях есть процесс пе-
редачи двунитевых нуклеиновых кислот в ряду 
клеточных поколений. Уникальные особенности 
ДНК – реплицируемой двунитевой нуклеиновой 
кислоты, состоящей из двух комплементарных 
цепей, в которых прямо или косвенно закодиро-
вана информация об особенностях строения той 
клеточной формы жизни, геному которой она 
принадлежит, делают ее основой всей дарви-
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новской схемы эволюции. Репликация ДНК как 
носителя информации не может идти без оши-
бок копирования, что неизбежно влечет за собой 
изменения в ДНК в ряду клеточных поколений 
вследствие дрейфа мутаций и естественного от-
бора при условии, что уровень ошибок репли-
кации ниже катастрофического порога (Koonin, 
2014, p. 40).

Цель нашей статьи – показать, какое место 
занимают растения в филогенетически обосно-
ванной системе живого, иначе говоря, на древе 
жизни. 

Определяя положение растений в системе 
мира, Карл Линней (1751, цит. по изданию Lin-
naei, 1989) поместил их среди божественных 
созданий («натуралий») как одно из царств 
природы, коих всего три: минералы, растения 
и животные. В 1866 г. Эрнст Геккель (Haeckel, 
1866), не рассматривая минералы, полагал, что 
живое имеет смысл разделить на три царства – 
растений, животных и простейших (Protista), 
среди которых мы видим Monera (не имеющие 
видимых структур организмы, в частности, бак-
терии). Позднее он отнес к Monera и цианофи-
ты (Haeckel, 1904). Затем Коуплэнд (Copeland, 
1938) предложил разделять живое на 4 царства: 
не имеющие ядра Monera Геккеля, по его мне-
нию, радикально отличались от других Protista 
и заслуживали выделения в отдельное царство 
(рис. 1). При этом Коуплэнд отделял не имею-
щих ядра Monera (бактерии и цианобактерии) 
от всех остальных живых объектов, объединен-
ных им в не имеющую таксономического ран-
га группу “NUCLEATE ORGANISMS” – “In all 
organisms except the Monera, the life of every cell 
is conditioned by the presence within it of one or 
more nuclei” – пишет Коуплэнд (Copeland, 1938, 
p. 392).

На филогенетическом древе, представленном 
Коуплэндом (рис. 1), видно, что, по его мнению, 
важнейшим этапом эволюции было обретение 
ядра, после чего в филогенетической ветви об-
ладающих ядром объектов дивергировали ветви 
царства Растений, давших несколько групп пиг-
ментированных жгутиконосцев и организмов с 
целлюлозной клеточной стенкой, и ветвь царства 
Животных, объединяющая организмы, в разви-
тии которых есть стадии бластулы и гаструлы. 

Идея разделения живого на две формы – клет-
ки без ядра и клетки с ядром – стала популярной 
после появления статьи Станиера и Ван Нила 
«Концепция бактерий» (Stanier, van Niel, 1962). 
По предложению Андрэ Львова, безъядерные 

клетки бактерий и сине-зеленых водорослей 
стали называть прокариотическими, а имеющие 
ядро клетки простейших, растений и животных – 
эукариотическими (Stanier, van Niel, 1962; Sapp, 
2005); термины эти встречались в одной из ран-
них статей французского протистолога Шатто-
на (Chatton, 1925). Подчеркнем, что разделение 
клеток на прокариотические и эукариотические 
в статье Станиера и Ван Нила было обосновано 
с морфологической и биохимической точек зре-
ния; в статье были перечислены важные диффе-
ренцирующие отличия эукариотических и про-
кариотических клеток, такие как отсутствие у 
прокариот ядра и органелл, отсутствие у них ми-
тоза, однако в статье не было таксономическо-
го или филогенетического «отягощения» (Sapp, 
2005). Идея о том, что различия между объекта-
ми с прокариотическими клетками и клетками 
эукариотическими настолько значительны, что 
заставляют пересмотреть систему живых ор-
ганизмов и объединить животных и растений 
в одно царство Eukaryotae (так!), а бактерии и 
сине-зеленые водоросли в царство Procaryotae 
(так!), впервые, по-видимому, была высказана 
H.P. Traub (Traub, 1963, 1964; см. также Traub, 
1975).

Эти, казалось бы, хорошо обоснованные всей 
историей сравнительно-морфологических ис-
следований взгляды на систему живых организ-
мов были пересмотрены, когда систему живого 
стали строить, основываясь на результатах срав-
нительного исследования ДНК. Первоначально 
основным методом было сравнение валового ну-
клеотидного состава ДНК (Antonov, Belozerskii, 
1961; Blokhina, Levanova, 1976) или сравнение 
последовательностей аминокислот в некото-
рых, не очень широко распространенных среди 
разных объектов белках, таких как цитохром С 
(Fitch, Margoliash, 1967). На этом этапе степень 
сходства объектов можно было оценивать лишь 
на уровне микротаксономии. Кардинальные из-
менения представлений о топологии «древа жиз-
ни» произошли после публикации небольшой 
статьи Карла Вёзе (Woese, Fox, 1977). Новизна 
подхода, предложенного Вёзе, состояла в том, 
что родство не имеющих общих морфологиче-
ских признаков объектов оценивалось путем 
сравнения последовательностей генов, которые 
есть в геномах всех живых организмов, и, более 
того, генов, продукты которых в клетках сравни-
ваемых объектов выполняют одну и ту же функ-
цию. Такими последовательностями являются 
гены рибосомных РНК (Woese, Fox, 1977). 
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Рис. 1. Общая филогения организмов по Х. Ф. Коуплэнду (Copeland, 1938).

«Жизнь есть способ существования белковых 
тел» (Engels, 1955) – отсюда с неизбежностью 
следует, что все известные нам клеточные фор-
мы жизни имеют аппарат белкового синтеза – 
рибосомы, в состав малой субъединицы которых 
обязательно входит молекула 16S–18S рРНК, а в 

состав большой субъединицы – молекулы 23S–
28S рРНК и 5S рРНК. У эукариот в большой 
субъединице есть еще молекула 5.8S рРНК. У 
прокариот 5.8S рРНК нет, но гомологичные ей 
последовательности входят в состав 26S–28S 
рРНК (Jacq, 1981). 
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Результаты, полученные Вёзе с соавторами 
(Woese, Fox, 1977; Woese et al., 1990) и их по-
следователями, впечатляли: казавшиеся неоспо-
римыми представления о дихотомии живого, о 
делении живого на прокариот и эукариот услож-
нились. Сравнение 18S рРНК, а затем и многих 
других генов, связанных с информационными 
процессами в клетках, показало, что существует 
не два, а три «первичных царства», получивших 
первоначально названия Eubacteria, Archaebac-
teria и Eukaryotes, позднее переименованных в 
Bacteria, Archaea и Eucarya (Woese et al., 1990). 
Реальность существования этих трех мегатаксо-
нов не вызывает сомнения, однако филогенети-
ческие отношения между ними до сих пор оста-
ются предметом дискуссий. Дело в том, что если 
сравнение вести по генам, связанным с внутри-
клеточным метаболизмом, сигнальной транс-
дукцией, ионным гомеостазом, энергетическими 
процессами в клетке, то Eucarya и Bacteria могут 
попасть на одну ветвь древа, сестринскую вет-
ви Archaea, и наоборот, если сравнивать гены, 
связанные с информационными процессами 
(репликацией, транскрипцией, трансляцией), то 
Bacteria оказываются сестринской группой для 
ветви, объединяющей Archaea и Eucarya (Lake 
et al., 1984; Horiike et al., 2002; MacLeod et al., 
2019). 

Кто из архей наиболее близок по геномной 
ДНК ядру эукариот выяснилось в последнее вре-
мя. Наибольшее число гомологов характерных 
для эукариот генов найдено у недавно открытой 
суперклады глубоководных архей Lokiarchaeota, 
Thorarchaeota, Odinarchaeota и Heimdallarchaeo-
ta, получившей обобщенное название Asgard. Из 
них Heimdallarchaeota, по-видимому, наиболее 
близок к эукариотам (Spang et al., 2015; Zaremba-
Niedzwiedzka et al., 2017; MacLeod et al., 2019). 
Предполагается, что Lokiarchaeum и родствен-
ные им археи могут иметь цитоскелет. У Loki-, 
Odin- и Heimdallarchaeota найдены входящие в 
состав цитоскелета и способные взаимодейство-
вать с эукариотическим актином профилины 
(Akil, Robinson, 2018; MacLeod et al., 2019). Ак-
тин – белок, общий для эукариот и Asgard, – не-
обходим для фагоцитоза у эукариот, то есть для 
активного поглощения пищевых частиц. Спо-
собность к фагоцитозу могла облегчить приоб-
ретение клеткой предка митохондрий, наличие 
которых служит одним из ключевых признаков 
эукариот, а также предков хлоропластов. У всех 
архей суперфилы Asgard найдены последова-
тельности, гомологичные тем, которые у эукари-
от кодируют сигнальные пептиды (ESP), обеспе-

чивающие транспорт протеинов через мембраны 
из компартмента в компартмент. Кроме актина и 
профилинов у этих архей были выявлены и го-
мологи важных для эукариот белков, связанных 
с системой убиквитин-опосредованной системы 
деградации протеинов. Рибосомы Lokiarchaeum 
ближе к рибосомам эукариот, чем любые другие 
прокариотические рибосомы (Spang et al., 2015; 
Zaremba-Niedzwiedzka et al., 2017; MacLeod et 
al., 2019). 

Таким образом, сейчас трех-доменная си-
стема живого, предложенная Вёзе (Woese, Fox, 
1977; Woese et al., 1990), трансформировалась в 
двух-доменную, называемую «эоцитарной гипо-
тезой» (эоциты – одно из названий группы ар-
хей, к которой близки Asgard-археи) (рис. 2).

Выше, когда речь шла о родственных отно-
шениях бактерий, архей и эукариот, говоря об 
эукариотах, мы имели в виду ядро эукариоти-
ческой клетки и его геном. Однако эукариотиче-
ская клетка полигеномна и установление этого 
факта является одним из важнейших открытий 
в биологии конца XX века. Именно тогда были 
получены молекулярно-генетические доказа-
тельства происхождения эукариотической клет-
ки в результате симбиоза нескольких прокари-
отических организмов разного происхождения. 
Сама идея симбиогенного происхождения эу-
кариотической клетки не нова – ей более 100 
лет. Гипотезу о том, что хлоропласты растений 
произошли от цианобактерий, а ядро от какой-
то микрококковой бактерии или микоплазмы, 
поглощенной амебоидной клеткой, впервые вы-
сказал профессор Казанского университета К. С. 
Мережковский (Mereschkowsky, 1905, 1910). Не-
сколько позже профессор Воронежского универ-
ситета Б. М. Козо-Полянский (Kozo-Polyanski, 
1924) развивал идею, что не только хлоропла-
сты и ядро, но и митохондрии, клеточный центр, 
комплекс Гольджи и цистерны эндоплазматиче-
ской сети – все это единая многокомпонентная 
симбиотическая система, компоненты которой 
имеют бактериальное происхождение. Экспери-
ментальное подтверждение этих идей прошло 
через несколько этапов. Прежде всего, цитофо-
тометрически было установлено, что ДНК есть 
в пластидах (Ris, Plaut, 1962) и митохондриях 
(Nass M. M., Nass S., 1963). Затем было показано, 
что геном митохондрий родственен геному аль-
фа-протеобактерий (Bonen et al., 1977; Battistuzzi 
et al., 2004; Roger et al., 2017), а геном хлоропла-
стов – геному сине-зеленых водорослей (Wose, 
Fox, 1977; Battistuzzi et al., 2004). 
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Рис. 2. Симбиогенез: происхождение эукариотической клетки, бактерий и архей (по: Bogorad, 2008, модифи-
цировано).

Если принять изображенную на рис. 2 схе-
му происхождения эукариот, мы вправе ожи-
дать, что в основании филогенетического древа 
эукариот должны располагаться организмы с 
эукариотическим ядром, но без митохондрий 
и, возможно, без комплекса Гольджи (Cavalier-
Smith, 1983; Sokolova et al., 2007). Такие эука-
риоты известны – это Entamoeba, Microsporidia, 
Parabasalia, Diplomonadida. Однако дальнейшие 
исследования показали, что в клетках парабаза-
лид присутствуют особые тельца – гидрогеносо-
мы, в которых протекают реакции бескислород-
ного этапа окислительного фосфорилирования; 
в клетках микроспоридий, Entamoeba и Giardia 
есть тельца иного типа, названные митосомами, 
в которых присутствует большее или меньшее 
количество анаэробных митохондриальных фер-

ментов, в наиболее редуцированных случаях – 
только Fe-S кластеры. (Müller, 1993). Гидрогено-
сомы и митосомы не имеют ДНК, но представ-
ляют собой редуцированные митохондрии. Как 
и митохондрии, они окружены двойной мембра-
ной, а большинство работающих в них белков 
кодируется ядром, синтезируется в цитоплаз-
ме и поступает в них при участии сигнальных 
пептидов, схожих с сигнальными пептидами, 
работающими при проникновении протеинов в 
митохондрии (Van der Giezen, 2012; Roger et al., 
2017). Наконец, были обнаружены анаэробные 
инфузории из кишечника тараканов, которые 
сохранили в гидрогеносомах ДНК. Секвениро-
вание показало ее сходство с митохондриальной 
ДНК (Akhmanova et al., 1998).

По определению, нет эукариотических кле-
ток без ядра, но удивительно, что нет эукариоти-
ческих клеток, у которых нет митохондрий или, 
по крайней мере, у предков которых не было ми-
тохондрий. Все эукариоты имеют общего предка 
как по линии ядра, так и по линии митохондрий. 
Иными словами, эукариотическая клетка воз-
никла однажды, и начало эволюционной исто-
рии эукариот неотделимо от появления симби-
отической системы, состоящей из предка ядра 
(архейного или химерного по происхождению) и 
предка митохондрий (Martin, Müller, 1998; Koo-
nin, 2010).

Перейдем теперь к определению места, кото-
рое растения занимают на древе жизни. После 
того, как стало очевидным, что данное Ари-
стотелем, поддержанное и развитое Линнеем, 
определение растения как «тела, живущего, но 
не чувствующего, прикрепленного к определен-
ному месту или основанию, откуда оно может 
получать питание, увеличиваться и, наконец, 
распространяться» несостоятельно, растениями 
стали считать эукариотические организмы (толь-
ко многоклеточные или как многоклеточные, так 
и одноклеточные), которые имеют, или их пред-
ки имели, хлоропласты (Copeland, 1938). Оста-
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вались неясными отношения высших растений 
и зеленых водорослей с другими простейшими 
(одноклеточными), имеющими пластиды, –  
гаптофитовыми, криптофитовыми, эвгленовы-
ми водорослями, динофлагеллятами и др. Коу-
плэнд, например, пророчески допускал, что их 
хлоропласты могут отличаться от хлоропластов 
растений (Copeland, 1938, р. 412).

Филогенетическое древо эукариот, разрабо-
танное на основании сравнения множества генов 
генома ядер эукариот разных систематических 
групп (Nozaki et al., 2007; Dorrell, Smith, 2011; 
Burki, 2014), приведено на рис. 3. Прежде всего, 
отметим, что с молекулярно-филогенетической 
точки зрения совершенно несостоятельно пред-
лагавшееся Виттакером и Маргулис (Whittaker, 
Margulies, 1978) объединение одноклеточных 
водорослей с грибами. По данным молекуляр-

ной филогении, все грибы – Fungi и микроспо-
ридии – наряду с многоклеточными животны-
ми относятся к суперкладе Opistoconta, тогда 
как Лабиринтулы (Labyrinthulea) и Оомицеты 
(Oomycetes), ранее относимые к грибам, в част-
ности, хорошо известный патоген пасленовых 
фитофтора, в действительности таковыми не 
являются. Они относятся к ветви Страменопи-
лов (Stramenopiles, Heteroconta), среди которых 
многие как одноклеточные, так и многоклеточ-
ные водоросли – бурые, диатомовые, золотистые 
водоросли. Эта ветвь является сестринской по 
отношению к Dinozoa и Apicomplexa и входит в 
суперкладу SAR.

Второе важное обстоятельство требует ос-
мысления: носители хлоропластов располага-
ются на разных филогенетических ветвях древа 
жизни, но при этом многоклеточные зеленые 

Рис. 3. Филогенетическое древо эукариот (по: Dorrell, Smith, 2011, модифицировано). Стрелки показывают 
наиболее вероятное положение корня древа (Koonin, 2010).
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растения, зеленые, красные и глаукофитовые 
водоросли формируют одну кладу, один таксон 
Archaeplastida (Adl et al., 2005), называемый 
также царством Plantae (Ruggiero et al., 2015a, 
b). В пределах этой ветви видим зеленые много-
клеточные растения, зеленые водоросли и мхи 
(Viridiplantae) (Rodriguez-Ezpeleta et al., 2005; 
Dorrell, Smith, 2011; Burki, 2014). Хлоропласты 
Archaeplastida возникли в результате симбиоза 
эукариотической клетки с цианобактерией, по 
разным оценкам, более 1,5 млрд лет назад (Yoon 
et al., 2004; Parfrey et al., 2013; Lhee et al., 2019) 
– это так называемые первичные хлоропласты. 
Из изученных на сегодня свободноживущих 
цианобактерий к предкам хлоропластов ближе 
всего Gloeomargarita lithophora (Ponce-Toledo 
et al., 2017). По молекулярно-филогенетическим 
данным, филогенетические ветви предков хло-
ропластов и Gloeomargarita разошлись около 
2,1 млрд. лет назад, общий предок Archaeplastida 
жил 1,9 млрд. лет назад, Rhodophyta диверги-
ровали 1–1,6 млрд. лет назад, а радиация Chlo-
rophyta и Streptophyta началась 542 млн–1 млрд 
лет назад (Sanchez-Baracaldo et al., 2017). Эти 
расчеты, в общем, согласуются с палеонтологи-
ческими данными, к сожалению, пока немного-
численными – палеообразцы достоверных мно-
гоклеточных красных водорослей имеют возраст 
1,0–1,6 млрд лет (Bengtson et al., 2017; Gibson et 
al., 2018).

Подчеркнем, что, за одним исключением, 
первичные хлоропласты встречаются только у 
организмов клады Archaeplastida. Единственное 
исключение – это три вида амеб Paulinella chro-
matophora, P. micropora и P. longichromatophora, 
которые по результатам секвенирования рДНК 
определенно относятся к Cercozoa (супергруппа 
Rhizaria – см. рис. 3) (Bhattacharya et al., 1995), 
однако имеют хлоропласты, произошедшие в ре-
зультате первичного симбиоза с Synechococcus-
подобной альфа-цианобактерией, имевшего ме-
сто относительно недавно – около 90–140 млн 
лет назад (Delaye et al., 2016; Zhang et al., 2017; 
Lhee et al., 2019). Геном хлоропластов Paulinella 
сильно редуцирован, в нем осталось около 40 
% генов от генома цианобактерии (Lhee et al., 
2019); их деление синхронизировано с делени-
ем клетки-хозяина; так же как хлоропласты выс-
ших растений, зеленых и красных водорослей, 
они неспособны к жизни вне клетки-хозяина (de 
Vries, Gould, 2018). Таким образом, симбиогенез 
между эукариотической клеткой и цианобакте-
рией, в результате которого возникли организмы 

с первичными хлоропластами, в истории Земли 
имел место по крайней мере дважды.

Обратим внимание на еще одно важное след-
ствие, вытекающее из рассмотрения современно-
го дерева эукариот: многоклеточность возникала 
независимо и неоднократно в разных ветвях. Мы 
видим многоклеточные организмы в двух ветвях 
Arhaeplastida – у красных водорослей и у совре-
менных наземных растений, которые происходят 
от одноклеточных зеленых водорослей, а имен-
но от харовых (Charophyta) (Graham et al., 2000). 
Очевидно независимое происхождение много-
клеточных бурых водорослей (Stramenopiles). 
Наконец, многоклеточные формы находим в су-
перкладе Opisthoconta, где она независимо воз-
никла у грибов и у животных.

Исследование хлоропластов динофлагеллят, 
гаптофитовых, ксантофитовых, диатомовых во-
дорослей, хлорарахниoфитовых амеб показало, 
что их хлоропласты окружены дополнительны-
ми мембранами, в ряде случаев содержат не-
большие, сильно редуцированные ядра по стро-
ению и функционированию эукариотического 
типа. Их ДНК родственна ядерной ДНК в од-
них случаях красных, в других – зеленых водо-
рослей, что указывает на их происхождение от 
красных или зеленых одноклеточных водорос-
лей – и доказывает, что перед нами случаи вто-
ричного симбиоза (Keeling, 2010; Dorrell, Smith, 
2011; Burki, 2014). Доказательство этого факта 
объяснило неоднократно описывавшиеся ранее 
парадоксы, выявлявшиеся при сравнительно-
морфологических исследованиях. Например, 
хлоропласт эвглен, по своих характеристикам, 
близок к хлоропластам зеленых водорослей, но 
по характеристикам ядра и цитоплазмы эвглены 
ближе к трипаносомам (Keeling, 2010). Виды 
со вторичными хлоропластами широко распро-
странены среди простейших – их нет только 
среди организмов клад Archaeplastida, имею-
щих первичные хлоропласты и у Opistoconta и 
Amoebozoa, вообще не имеющих автотрофных 
представителей (см. рис. 3). В то же время, по 
оценке Кавалье-Смита (Cavalier-Smith, 2004), 
около половины простейших несут вторичные 
хлоропласты, происходящие из красных водо-
рослей. При этом во всех кладах есть виды, у 
которых нет хлоропластов. Предполагается, что 
вторичный симбиоз с красной водорослью мог 
возникнуть у общего предка всех этих групп, по-
сле чего имели место многочисленные акты по-
тери и приобретения вторичных хлоропластов 
(Cavalier-Smith, 1999; Keeling, 2010).
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Вторичные симбионты, имеющие хлоро-
пласт, происходящий от зеленой водоросли, воз-
никали в эволюции по меньшей мере два раза: 
в линиях эвглен и амеб-хлорарахниофитов, при 
этом зеленые водоросли, превратившиеся в их 
хлоропласты, также разные (Keeling, 2010; Dor-
rell, Smith, 2011).

Еще одна итерация симбиоза привела к воз-
никновению третичных хлоропластов, когда 
новый хлоропласт образовался в результате 
симбиоза с водорослью, уже имевшей вторич-
ный хлоропласт. Такие хлоропласты окружены 
четырьмя мембранами (Keeling, 2010). Такая си-
туация хорошо документирована в нескольких 
ветвях динофлагеллят, где наряду со вторичны-
ми хлоропластами, происходящими от красной 
водоросли, есть группы, у которых «новые» хло-
ропласты образовались в результате симбиоза 
с гаптофитовыми, в других ветвях – с диатомо-
выми и криптофитовыми водорослями (Dorrell, 
Smith, 2011).

Резюмируя, еще раз подчеркнем: живые ор-
ганизмы, несущие первичный хлоропласт, по 

результатам анализа ядерных геномов, находим 
в двух суперкладах: большая часть из них со-
ставляет суперкладу Archaeplastida, включаю-
щую наземные растения, красные водоросли 
(Rhodophyta), глаукофитовые (Glaucophyta) и 
зеленые водоросли, и вторая небольшая группа 
фотосинтетиков – носителей первичных хлоро-
пластов – это несколько видов Paulinella. Каж-
дая из этих групп монофилетична.

История с вторичными и третичными хлоро-
пластами – намного сложнее. Они появлялись 
неоднократно и независимо во всех суперкла-
дах, кроме Opisthoconta c Amoebozoa (см. рис. 3) 
и многократно терялись. Поэтому, если мы бу-
дем считать растениями в широком смысле все 
те организмы, которые имеют хлоропласты, то 
представителей растений мы находим во всех 
суперкладах кроме уже названных Opisthoconta 
и Amoebozoa. 
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