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Теория эндосимбиотического происхождения хлоропластов стала базовой для современной биологии.
Установлено возникновение эукариотного фотосинтеза в результате фагоцитарного приобретения ци-
анобактерий предковой эукариотной клеткой. Феномен эндосимбиоза неотделим от теории клеточной
эволюции. Среди решающих факторов биологического прогресса, приведших к разнообразию и
огромной сложности эукариотных организмов, лежит процесс эндосимбиогенеза. Современная
эволюционная теория строится на объединении феномена эндосимбиоза, параллельного переноса
генов, теории естественного отбора и данных филогеномики. Эукариогенез объединил в клетках
разные надмолекулярные комплексы, создал разнообразие органелл, привел к оксигенации био-
сферы и современному многообразию форм жизни.
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ВВЕДЕНИЕ
Теория симбиогенеза хлоропластов [1] стала

крупнейшим достижением отечественной и ми-
ровой биологии ХХ века и легла в основу современ-
ных представлений об эволюции клетки. Древность
происхождения цианобактерий, установленная па-
леомикробиологией и палеогеологией (≥ 2.5 млрд.
лет), сходство в строении фотосинтетического ап-
парата и молекулярном механизме осуществления
фотосинтеза с хлоропластами, безоговорочно под-
твердили теорию. Данные молекулярной биологии
и геносистематики пластид раскрыли последова-
тельность эволюционных событий. Установлено
происхождение двух-, трех- и четырех-мембран-
ных хлоропластов как следствие первичного и
вторичного эндосимбиозов. Обнаружены третич-
ный и сериальный первичный эндосимбиозы мик-
роводорослей и транзиторные симбиозы водорос-
лей с протистами и беспозвоночными животными.
Установлена передача большинства пластидных
генов в ядерный геном клеток-хозяев и зафикси-
рован латеральный перенос генов от хлоропла-
стов к митохондриям. Найдено объяснение при-
сутствия в растительном мире нескольких пиг-
ментных линий пластид. Создание раздельной
геносистематики ядерных и пластидных геномов,

синхронизация биосинтеза белков на рибосомах
цитоплазмы и хлоропластов, молекулярные меха-
низмы транспорта белковых продуктов из цито-
плазмы в хлоропласт с помощью транзиторных и
сигнальных пептидов являются предметом совре-
менных исследований. Возникла новая биологи-
ческая дисциплина – симбиогенетика.

ВОЗНИКНОВЕНИЕ ТЕОРИИ
Аккумуляция биологических знаний, 

предшествовавших теории эндосимбиоза
Активное становление естественных наук,

включая биологию, началось со второй половины
XVIII века. Многие из биологических открытий и
обобщений оказались впоследствии связаны с тео-
рией эндосимбиоза. В 1771 г. Д. Пристли открыл фо-
тосинтез. а в 1779 г. Я. Ингенхгаузом было показано,
что для протекания фотосинтеза необходим свет. В
1817 г. Ж. Пельте и Ж. Каванту обнаружили хло-
рофилл а – основной пигмент фотосинтеза. В
1824–1825 г.г. сине-зеленые водоросли (прежнее
название цианобактерий) были включены как са-
мостоятельная группа в ботаническую номенклату-
ру. В 1881–1884 г.г. Т.В. Энгельману удалось дока-
зать, что сине-зеленые водоросли, подобно растени-
ям, осуществляют фотосинтез. В 1883 г. А. Шимпер
и А. Мейер описали “зеленые гранулы” – хлоро-Сокращения: Хл – хлорофилл.
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пласты, где локализуется хлорофилл. В 1885 г.
А. Шимпер показал, что хлоропласты обладают в
клетке бинарным делением, передаваясь из поко-
ления в поколение, и предположив возможность
происхождения хлоропластов от цианобактерий.
В 1879 г. Г.А. де Бари ввел в биологию термин
“симбиоз”. Важным результатом в 1895 г. стало
сообщение Р. Лаутерборна об обнаружении зеле-
ной амебы Paulinella. В конце ХХ века изучение
этого одноклеточного сыграло заметную роль как
одно из доказательств теории эндосимбиоза.

Положения теории эндосимбиоза
К.С. Мережковского

От эволюционных предположений и эволюци-
онных идей теория отличается тем, что предлагает
конкретные движущие силы и факторы эволюции,
предоставляя для этого примеры и доказательства.
Корректность приводимых положений может
быть подвергнута проверке и при их ошибочно-
сти отвергнута, а при справедливости – подхваче-
на и развита. Эволюционные высказывания по-
явились уже у древнегреческих философов. Они
не были ложными, но теория эволюции возник-
ла лишь с обоснованием ее ведущего фактора –
естественного отбора. К.С. Мережковскому уда-
лось создать теорию эндосимбиоза, опираясь на
собственные микроскопические наблюдения над
хлоропластами диатомовых водорослей и на обоб-
щение накопленных ранее сведений. Были пред-
ставлены доказательства происхождения хлоропла-
стов от цианобактерий на основе сходства разме-
ров, внутреннего строения и бинарного деления,
идущего разновременно с делением клеточных
ядер. Было введено понятие “симбиогенезис”, рав-
нозначное термину “эндосимбиоз”. В качестве ос-
новы симбиогенезиса предложена теория двух кле-
точных плазм, микоплазмы и амебоплазмы, пред-
восхитившая разделение живой материи на два
царства, про- и эукариотов [1, 2].

Период непризнания

В 1858 г. “Теория происхождения видов…”
Ч. Дарвина сразу после публикации, не обходясь
без критики и возражений, вызвала огромный
интерес и внимание биологов. Положение о есте-
ственном отборе, подкрепляемое новыми данными,
завоевало множество сторонников. Иначе сложи-
лась судьба опытов Г. Менделя, результаты кото-
рых после опубликования в 1865 г. не привлекли
внимания, а датой рождения генетики считается
1900 г. – год повторного открытия менделеевских
законов. Теория эндосимбиоза К.С. Мережковско-
го, опубликованная в 1905 г., прошла путь к все-
общему признанию через длительный период
критицизма. Хотя симбиоз в качестве биологиче-
ского феномена был известен, положение о ци-

анобактериях как прародительницах хлоропластов
противоречило утвердившимся представлениям
о прямой дарвиновской филиации и последова-
тельном накоплении видовых различий на пути
усложнения и дивергенции организмов. Проис-
хождение водорослей-эукариотов от сине-зеле-
ных водорослей (цианобактерий), согласно фи-
логенетическим схемам, требовало промежуточ-
ного звена в виде праводоросли (Uralga), позже
названной ботаническим мифом, и поиск кото-
рой в дальнейшем не дал результатов. В биологии
не признавалось положение о том, что однокле-
точный организм может быть проглочен, но лишь
частично переварен организмом-хозяином с со-
зданием принципиально новой ветви развития
жизни. Теория эндосимбиоза получала критиче-
ские замечания со стороны крупнейших россий-
ских биологов, таких как А.С. Фаминцын, Б.М. Ко-
зо-Полянский и А.И. Опарин, которые занима-
лись сопредельными вопросами. Критика была
строго научной и апеллировала к неясным частям
теории, которые не находили отклика в устояв-
шихся представлениях, так как эндосимбиоз стал
качественно новым уровнем понимания эволю-
ции клетки. В международной литературе публи-
кации К.С. Мережковского предпочитали не за-
мечать (известный популяризатор Л. Маргелис),
либо критика оставалась бездоказательной. Дис-
куссии, сопровождавшие отрицание теории, про-
должались более полувека (см. [3, 4] и ссылки).

Возрождение теории

Отношение к теории эндосимбиоза с появле-
нием данных электронной микроскопии и моле-
кулярной биологии в начале 60-х годов ХХ века
стало быстро меняться на противоположное. Бы-
ла выявлена двойная мембрана хлоропластов, в
них обнаружена кольцевая ДНК, собственные
рибосомы и биосинтез белка. Несколько позже
появились данные о наличии у микроводорослей
трех- и четырехмембранных хлоропластов, что
уже было легко интерпретировать как следствие
вторичных эволюционных эндосимбиозов (см.
обзор работ тeх лет [5] и ссылки). В перипластид-
ном пространстве хлоропластов между третьей и
четвертой мембранами у криптофитовых водо-
рослей и у зеленой амебы Chlororachnion было
найдено редуцированное ядро промежуточного
хозяина, названное нуклеоморфом [5]. С начала
80-х годов феномен симбиогенеза, или домести-
кации цианобактерий, стал общепризнанным.
Молекулярно-биологические данные не остави-
ли ни малейших сомнений в осуществившемся
эндосимбиозе [6]. 100-летие создания теории было
отмечено переводом основополагающей статьи
К.С. Мережковского [1], изданной в 1905 г. на
немецком языке, на английский [7]. В отече-
ственной литературе юбилей теории был отмечен
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одним эссе [8] и двумя статьями [9, 10] к одной из
которых [10] также прилагался полный русский
перевод.

Происхождение эукариотной клетки

Эндосимбиоз хлоропластов неотделим от во-
проса происхождения клетки. При возрасте Зем-
ли в 4.6 млрд. лет клеточная жизнь, согласно изо-
топному составу углерода в осадочных породах и
данным палеобиологии и филогеномики, воз-
никла 3.9–3.6 млрд. лет тому назад [11, 12]. К се-
редине ХХ века возникло прочное представление
о наличии двух клеточных царств, прокариот
(бактерии) и эукариот (все остальные организмы).
Монофилетическое древо с общим клеточным
предком, обозначенным как “ЛУКА” (LUСА, Last
Universal common Ancestor) было воссоздано в
итоге сравнения гомологии 16S-рРНК современ-
ных микроорганизмов [13]. Царство прокариот
распалось на подцарства бактерий и архей, а кле-
точная система организмов разделилась после по-
явления “ЛУКИ” на три ветви, получившие назва-
ния бактерий, архей и эукариотов (Bacteria, Archea,
Eucaria). Происхождение эукариотов, кардинально
отличающихся от двух других фил сложностью
строения, осталось наиболее трудным вопросом.

За последние годы метагеномика и геномный
анализ единичных клеток вывели филогеномику
на новый этап исследований клеточной эволю-
ции. Выяснились широкое распространение ар-
хей в природных экосистемах и их способность к
кооперативной синтрофии с бактериями вплоть
до слияния клеток. Было найдена группа асгар-
дархей, оказавшихся в процессах репликации,
транскрипции и трансляции ближе к эукариотам,
чем к другим археям и бактериям [14]. Концепция
LUCA сменилась представлением о LECA (Last
Eukaryotic Common Ancestor), последнем общем
предке эукариотов. LECA возник благодаря слия-
нию предковой архебактериальной клетки, став-
шей основой ядерного генома, и α-бактериальной
клетки, ставшей промитохондрией [15, 16]. По-
этому митохондрия является столь же древней
компонентой эукариотной клетки, как и ее ядро,
а немногие известные в природе безмитохондри-
альные эукариоты-протисты утратили митохон-
дрии вследствие редукционной эволюции [17].
Трехдоменная схема “древа жизни” сменилась
схемой двух доменов, в которой эукариоты стали
вторичным царством [16]. Двухдоменный сцена-
рий пояснял наличие геномного (ядро) и энерге-
тического (митохондрии) компартментов у эука-
риотной клетки, но оставался малопригодным
для описания ее сложной внутримембраннной
организации и автономизации органелл. Противо-
речия могут быть сняты первичным синтрофным
слиянием с третьим партнером – δ-эубактериаль-
ной клеткой, привносящей свои метаболические

возможности и ставшей основой эукариотной
цитоплазмы [18]. Хотя в первичном архейно-бак-
териальном сообществе были все условия и для
синтрофии, и для параллельного переноса генов,
реализация подобных событий была крайне ма-
ловероятной, и от времени возникновения жизни
до появления первых эукариотов прошло не ме-
нее 1.5 млрд. лет.

Энергетические возможности 
микроорганизмов

Источниками энергии для всех клеточных
форм являются процессы хемоавто-, фотоавто- и
органотрофии. Хемоавтотрофия основана на
наиболее простых окислительных процессах и,
по общему мнению, появилась ранее фотоавто-
трофии, а органотрофы возникли с получением
возможности окислять накопленную органику
[19, 20]. Фотосинтез возник только в филе Bacte-
ria. Поскольку первичная атмосфера Земли была
бескислородной или малокислородной, первые
фотосинтезирующие организмы были анаэроба-
ми [21]. Пять из шести известных групп фотобак-
терий (зеленые нитчатые, зеленые одноклеточ-
ные и зеленые серные бактерии, а также пурпур-
ные и гелиобактерии) являются аноксигенами, и
лишь одна группа, цианобактерии, стала окси-
генными фотосинтетиками [19]. Время их появле-
ния, согласно возрасту диметилгопанов – древней-
ших сланцевых биомаркеров цианобактерий – и
возрасту цианобактериальных строматолитов,
оценивается в 2.5–2.7 млрд. лет; более древние
пласты микрофоссилий относят к зеленым бакте-
риям-анаэробам [20, 21].

Эндосимбиоз хлоропластов мог произойти
только после формирования митохондрий. Выиг-
рыш от эндосимбиоза для обоих партнеров явля-
ется очевидным. Проглоченная цианобактерия
cмогла улавливать из цитоплазмы клетки-хозяи-
на часть углекислоты, продуцируемой митохон-
дриями, а митохондрии получали выделяемый
при фотосинтезе кислород. Митохондрии, ис-
пользуя О2, способствовали выживанию проэука-
риотов, что стало актуальным после случившейся
в биосфере 2.45 млрд. лет назад “Кислородной
катастрофы” (Great oxidation event), созданной
цианобактериями [22]. Избыточный в малоаэроб-
ной клеточной цитоплазме О2 мог приводить к по-
явлению активных форм кислорода (АФК) и окис-
лительным повреждениям. Хлоропластами были
выработаны различные формы нейтрализации
АФК, благодаря чему тройная система хлоропла-
сты–цитозоль–митохондрии оказалась устойчи-
вой формой существования.



6

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 68  № 1  2021

СТАДНИЧУК, КУЗНЕЦОВ

Формирование фотосинтеза
и строение пигментного аппарата

Все фотосинтетики имеют общие принципы
строения пигментного аппарата, в состав которо-
го входят реакционный центр (РЦ), где происхо-
дит первичное разделение заряда, пигментная ан-
тенна, снабжающая РЦ энергией поглощенных
световых квантов, и цепь переноса электрона к
конечным акцепторам. Первоначальный РЦ воз-
ник у аноксигенных фотобактерий и затем разде-
лился на два типа: в РЦ типа I возбужденный
электрон стабилизируется с участием Fe/S-цен-
тров, а в РЦ типа II – с участием феофитин/хинон-
ного кластера. Каждая группа аноксигенных фото-
синтетиков располагает только одним из вариантов
РЦ. Фундаментальным отличием цианобакте-
рий служит объединение в клетке двух РЦ, пере-
именованных в РЦ фотосистемы I (ФС I) и фо-
тосистемы II (ФС II) (рис. 1). Существует несколь-
ко возможных сценариев этого ароморфоза,
которые ждут дальнейшего рассмотрения [23].
Биологический прогресс оксигенных фотосинте-
тиков связан с появившейся способностью фото-
разложения воды, ставшей донором электронов в
Mn-содержащем белковом кластере ФС II. Цепь
переноса электрона была унаследована всеми фо-
тосинтетиками от ранее появившихся хемоавто-
трофов [19, 20]. Основным пигментом фотосин-
теза у цианобактерий и всех эукариотных пластид
стал хлорофилл а. Пигментами антенны, увели-
чивающей светопоглощение, в цианобактериях
служат фикобилипротеины, собранные в фикоби-
лисомы [24] и замененные у большинства фотосин-
тезирующих эукариотов на хлорофилл а/b или хло-
рофилл а/с-содержащие комплексы [25].

Фикобилины и О2 в качестве маркеров эволюции 
оксигенного фотосинтеза

Хлорофиллы и в меньшей степени фикобили-
ны могли бы стать прекрасными пигментными
маркерами хронологии фотосинтеза, но продук-
ты их катаболизма не сохраняются в осадочных
породах более 10 млн. лет [26]. Вместе с тем, су-
ществует известное положение о том, что “после-
довательность реакций биосинтеза пигментов
может являться рекапитуляцией эволюционных
событий” [27], что в случае биогенеза фикобили-
нов предоставляет возможность важных умоза-
ключений. У фикобилинов как хромофоров пиг-
ментной антенны цианобактерий цепь биосинтеза
вплоть до образования протогема, образующего-
ся из протопорфирина IX благодаря вставке в тет-
рапиррольное кольцо атома железа, совпадает с
путем биосинтеза гемов. Ключевой реакцией
синтеза билинов является обратная реакция уда-
ления ставшего ненужным Fe2+, происходящая
одновременно с размыканием созданной перед
тем кольцевой молекулярной структуры и требу-

ющая участия трех молекул О2 [28]. Приобретен-
ное железо теряется вновь (рис. 2), что служит
указанием на то, что гемы как атрибут цитохро-
мов в электрон-транспортных цепях у хемосинте-
тиков и в дыхательной цепи митохондрий появи-
лись ранее антенных пигментов фотосинтеза.
Участие кислорода в появившейся реакции био-
синтеза также свидетельствует, что к этому мо-
менту уже существовала оксигенация атмосферы
за счет деятельности протоцианобактерий, еще
не приобретших фикобилипротеиновую антенну.
Аналогично, в реакции гидроксилирования хло-
рофиллида а в хлорофиллид b используется кис-
лород, указывая на более позднее возникновение
последнего [29].

ПЕРВИЧНЫЙ, ВТОРИЧНЫЙ
И ТРЕТИЧНЫЙ ЭНДОСИМБИОЗЫ
Особенности филогении и систематики

протист и микроводорослей
Одноклеточные эукариоты носят общее назва-

ние протист. Возникает вопрос о числе и последо-
вательности эндосимбиозов, в результате которых
среди одноклеточных организмов сформирова-
лись микроводоросли [30, 31]. Филогения и си-
стематика протист как находящиеся у корней эу-
кариотного древа жизни активно развиваются.
На смену информационным ограничениям си-
квенса 16S рРНК приходят сведения о первичной
структуре полноядерных геномов, о сиквенсе ДНК
индивидуальных клеток и о метагеномных иссле-
дованиях, которые позволяют выделить новые
таксоны и систематические категории организмов,
не укладывающиеся в рамки прежних классифи-
каций (13 типов протист – [32]). В молекулярно-
биологической систематике формируются су-
пергруппы, как например сверхтаксон SAR, объеди-
няющий облигатных паразитов, свободных гетеро-
трофов и фотоавтотрофные виды [33]. Другие еще
недавно существовавшие супергруппы, такие,
как например, Chromalveolata, подразделяются на
отдельные филы [34]. Современная протистоло-
гия и альгология, где учитываются такие виды,
как малярийный плазмодий, утративший хлоро-
пласты и ставший инфекционным возбудителем,
оказываются взаимосвязанными науками. Важ-
ную роль в классификации водорослевых таксо-
нов играет понимание, что эволюция хлоропла-
стов и эволюция клеток-хозяев обладают значитель-
ной самостоятельностью [35]. Возникают новые и
по-прежнему используются старые наименования
систематических групп и их синонимы. Характерен
небольшой (22 вида) отдел глаукофитовых водо-
рослей, в чьем названии используются синони-
мы: глаукофиты, глауцистокофиты, греко-латин-
ский термин Glaucophyta, или Glaucophyceae, и
совместное с красными водорослями название
подцарства Biliphyta. Критерии построения эво-
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Рис. 1. Схема формирования пигментного аппарата оксигенного фотосинтеза у цианобактерий, отражающая объеди-
нение в клетке ФС I и ФС II и наличие промежуточной клеточной формы в виде не имеющих антенны протоци-
анобактерий. Появление фикобилисом (ФБС) у цианобактерий, давших начало архепластидным хлоропластам. Бо-
ковые ветви современных цианобактерий, содержащие Хл b, Хл d или Хл f и частично или полностью утратившие фи-
кобилисомы. 

Предковые прокариотные Предковые прокариотные
фотобактерии, содержащие ФС I фотобактерии, содержащие ФС II

Объединение в тилакоидах клетки 
ФС I иФС II

и появление оксигенного фотосинтеза

Цианобактерии с полноценным

добавилась ФБС-антенна

Боковая ветвь прохлорофитных

Цианобактерия из рода Gloeomargarita Цианобактерия из рода Synechococcus

Первичные хлоропласты архепластид  Первичные хлоропласты Paulinella

цианобактерий, содержащих ФС I, ФС II
и Хл a/b-протеин, заменивший

ФБС-антенну

Боковые ветви цианобактерий,
совместно или раздельно содержащих

в клетке Хл d и Хл f и часть
фикобилипротеиновых пигментов из

состава ФБС

пигментным аппаратом, в котором к
ФС I иФС II
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Рис. 2. Ключевая реакция метаболического пути синтеза фикобилинов, указывающая на наличие в биосфере молеку-
лярного кислорода и гемов как участников цепи переноса электронов ко времени ее эволюционного формирования.
Показаны размыкание сформированной ранее кольцевой тетрапиррольной структуры, удаление гемового железа и
двухэтапная дезоксигенация с удалением трех молекул О2 (М – метил, Р – пропионил и V – винил; см. текст).
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люционных древ, в систематике про- и эукариотов,
в классической ботанике, в альгологии и протисто-
логии, в зависимости от классификационных под-
ходов зачастую не совпадают. В международной ли-
тературе применяются как латинские, так и англий-
ские названия таксонов, которые начинаются как с
прописных, так и с заглавных букв (например, гап-
тофитовые водоросли: Haptophyta, или haptophytes).
Наиболее корректным представляется примене-
ние международного кода номенклатуры: “Inter-
national Code of Nomenclature for Algae, Fungi and
Plants”, 2018.

Мембранная система хлоропластов
у архепластид (Archaeplastida)

Бесспорные совпадения в мембранном строении
цианобактериальной клетки с хлоропластами зеле-
ных водорослей и высших растений выявлены бла-
годаря электронной микроскопии. Грамотрица-
тельная клетка цианобактерии, обладающая двумя
наружными мембранами и межмембранным слоем
пептидогликана, превращается в двумембранный
хлоропласт (рис. 3). За счет пищеварительной ва-
куоли хозяина число мембран при фагоцитозе
должно стать равным трем, и, следовательно, од-
на из мембран оказывается утраченной. Редукция
мембраны, очевидно, уменьшает число препят-
ствий для трансмембранного транспорта метабо-
литов. Благодаря различию липидного состав
мембран у про- и эукариотов было выяснено, что
исчезает мембрана вакуоли [36].

Кроме зеленых водорослей и происшедших от
них высших растений, хлоропласты с двойной
мембраной найдены у красных и глаукофитовых
водорослей, объединенных в группу архепластид
(Archаeplastida). У глаукофит на стромальной по-
верхности тилакоидов, как и у цианобактерий,
находятся фикобилисомы, хлоропласты сохраняют
межмембранный пептидогликан. У красных во-
дорослей фикобилисомы и строение тилакоидов
сохраняется, но исчезает пептидогликановый слой

между мембранами. У зеленых водорослей в хлоро-
пластах исчезают фикобилисомы, увеличивается
число тилакоидов и уменьшается межтилакоидное
пространство. Вместо фикобилисом тилакоиды
содержат Хл а/b-протеин и разделяются на стоп-
ки гран и удлиненные тилакоидные мембраны
стромы (рис. 3).

Молекулярно-филогенетические исследова-
ния показали, что все три разновидности хлоропла-
стов имеют монофилетическое происхождение: их
родоначальником оказался предковый вид из ци-
анобактериальной клады, возникшей 2.1 млрд.
лет назад, и родственный ныне живущим прими-
тивным цианобактериям Gloeomargarita [36]. Около
1.9 млрд. лет назад благодаря эндосимбиозу, веро-
ятнее всего, со жгутиковым эукариотом возник
общий автотрофный предок, который пока не по-
лучил своего названия. Этот первый эукариот-
ный ствол архепластидного древа подвергся раз-
новременной дивергенции на три ветви, полу-
чившие название синей (глаукофиты), красной
(багрянки) и зеленой (зеленые водоросли) линий
(рис. 4). Примерно (разброс сроков составляет
200 млн. лет) 1.7 млрд. лет назад возникли глаукофи-
ты, спустя еще 400–100 млн. лет – примитивные од-
ноклеточные багрянки, и, наконец, 1.1. млрд. лет на-
зад – зеленые водоросли [36]. Еще через 600 млн. лет
от сцеплянковых водорослей, сохранив свойства
хлоропластов зеленой линии, возникли высшие
растения [37]. Три перечисленные группы водо-
рослей были названы архепластидами. Несмотря
на значительный эволюционный возраст все три
таксона вместе с цианобактериями сохранились до
настоящего времени. Лишь значительно позже,
140–100 млн. лет назад, первичный эндосимбиоз
с цианобактерией из рода Synechoccus, произошел
вновь, дав фотосинтезирующих амеб рода Pauli-

nella [38].



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 68  № 1  2021

ЭНДОСИМБИОТИЧЕСКОЕ ПРОИСХОЖДЕНИЕ ХЛОРОПЛАСТОВ 9

Вторичный эндосимбиоз

Двумембранные хлоропласты архепластидных
водорослей получили название первичных. Для их
эволюционного происхождения справедливо пра-
вило: один цианобактериальный предшественник и
три разные группы эукариот, ставших хозяевами
хлоропластов. Присутствие хлоропластов с че-
тырьмя мембранами у других микроводорослей
объясняется эндосимбиозом с архепластидами и
сохранением после фагоцитоза плазмалеммы ав-
тотрофного эукариота вместе с фагосомальной
мембраной вторичного хозяина [39]. Эукариот-
ная клетка подобна матрешке, у которой внутри
находится архепластидный симбионт, а в нем – его
хлоропласт. Подобные пластиды названы ком-
плексными, а эндосимбиоз называется вторич-
ным. В эволюции возникла возможность выбора
между тремя архепластидными линиями. Глауко-
фиты, несущие жгутики, не дали эволюционного
усложнения хлоропластов. Вторичный эндосимби-
оз имел место в двух линиях, идущих от предковых
зеленых и красных микроводорослей. В зеленой ли-
нии возникли две новые филы: эвгленовые (Eugle-
nophyta) и хлорорахниофитовые (Chlorarach-
niopyta) водоросли. В красной линии багрянки
послужили хлоропластами разнообразным груп-
пам протистов (см. [35, 40] и ссылки). На рис. 4
представлены наиболее известные филы вторич-
ной красной линии, к которым относятся крипто-
фиты, гаптофиты, динофлагелляты и обширная
супергруппа гетероконт, объединившая в себе ди-
атомовые, бурые, желто-зеленые, золотистые во-
доросли и некоторые другие филы.

У части комплексных пластид существуют лю-
бопытные особенности, непосредственно вытека-
ющие из феномена эндосимбиоза. Хлоропласты эв-
гленовых водорослей и динофлагеллят стали трех-
мембранными благодаря редукции наружной,
четвертой мембраны [6], что рассматривается как
прогрессивный признак, облегчающий транс-
мембранный транспорт ассимилятов. У хлоро-
рахниофитовых и криптофитовых водорослей в
перипластидном пространстве пластид между
второй и третьей мембранами находится нуклео-
морф – остаточное ядро с редуцированными хромо-
сомами, оставшимися от промежуточного эукари-
отного хозяина. В обоих случаях в нуклеоморфе
осталось по три палочковидные хромосомы. Так
как нуклеоморфы двух групп ведут начало от раз-
ных линий, красной и зеленой, они являются ин-
тересным примером эволюционного параллелизма.
Цитологическое выявление нуклеоморфов и
ДНК-сиквенсы принадлежащих им хромосом
предоставляют убедительные доказательства вто-
ричного эндосимбиоза [5, 41].

Почему в продолжение эволюции протисты
приобретали комплексные хлоропласты вместо
новых вариантов первичного симбиоза с ци-
анобактериями? Водоросли с комплексными
хлоропластами появились значительно позже
архепластид, успевших пройти длительный путь
эволюции, за время которого сформировался ре-
дуцированный и приспособленный к взаимодей-
ствию с эукариотным ядром хлоропласт. Несмотря
на усложненную мембранную систему, как ни
странно это выглядит внешне, вторичный эндо-
симбиоз мог осуществляться быстрее и проще, чем

Рис. 3. Три типа архепластидных двумембранных хлоропластов. У глаукофитовых водорослей в хлоропластах сохра-
нились фикобилисомы и пептидогликановый слой, находившийся между двумя мембранами цианобактериальной
клетки, которые стали двойной мембраной хлоропласта. Багрянки (красные водоросли): сохранили в хлоропластах
фикобилисомы, но слой пептидогликана оказался элиминированным. У хлорофитных водорослей в хлоропластах
утрачены фикобилисомы, утерян петидогликановый слой, среди тилакоидов сформировались граны и уменьшилось
межтилакоидное пространство.

Глаукофиты Багрянки Хлорофиты
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первичный. Большое число возникших водорос-
левых таксонов (рис. 4) и дивергентное распро-
странение фотосинтеза являются, как известно,
признаком биологического прогресса в эволюции.

Третичный и сериальный вторичный эндосимбиозы

Третичный эндосимбиоз обнаружен только у
динофлагеллят, среди которых были найдены виды
с комплексными хлоропластами, принадлежащими

Рис. 4. Схема первичного, вторичного и третичного эндосимбиозов хлоропластов в основных таксонах микроводорос-
лей. Обозначены антенные пигмент-белковые комплексы зеленой, синей и красной линий археплатид.
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иным водорослям красной линии: криптофитовым,
гаптофитовым и гетероконтным. Таким образом,
были выявлены не совсем понятные гибриды.
Можно сравнить с той же матрешкой, в которой
утерянная фигурка была заменена на сходную по
размеру из других комплектов. Этому феномену
находится общепринятое объяснение. При уве-
личении гетеротрофной составляющей питания в
прежних границах обитания или при расширении
ареала микроводоросль может перейти к миксо-
трофному метаболизму, а при устойчивом оби-
лии органики вообще отказаться от автотрофии с
редукцией хлоропластов. Облигатная гетеротро-
фия выгоднее энергетически, но более уязвима.
При любом повторном обеднении среды органи-
ческим веществом и достаточном времени по-
требность в фотоавтотрофии может вернуться.
Поэтому хлоропласты могут быть ассимилирова-
ны вновь благодаря фагоцитарному поглощению
других вторичных фотоавтотрофов. Усложнен-
ность эволюционного сценария коррелирует с
малым числом подобных видов. Число мембран в
третичных хлоропластах индивидуально и может
равняться двум, трем или четырем в зависимости
от вариантов фагоцитирования, например, всасы-
вания хлоропластов с отбрасыванием остальных
клеточных компонентов [42]. У динофлагеллят ро-
да Lepidodinium описаны случаи третичного эндо-
симбиоза, когда заново приобретается пластида не
вторичного симбионта красной линии, а архепла-
стидный зеленый симбионт с первичными хлоро-
пластами. В этом случае эффект носит название
сериального вторичного эндосимбиоза [6, 35].

Апикомплексы и апикопласты

Апикомплексы – тип простейших, состоящих
из облигатных паразитов животных и человека.
Входят вместе с динофлагеллятами-фотосинтетика-
ми и инфузориями в монофилетическую надгруппу
авльвеолят. Большинство апикомплексных про-
тист, включая токсоплазм и плазмодиев, в том
числе возбудителей малярии, содержат редуциро-
ванные, утратившие фотосинтез пластиды-апи-
копласты. Эти маленькие, не более 1.5 мкм орга-
неллы, имеют четыре мембраны. Секвенирован-
ный геном апикопласта из Plasmodium уменьшен
до 35 кб и 68 генов; в протеоме найдено лишь
550 белков (vs 3000 в хлоропластах растений). На
примере апикопластов прекрасно видны нефото-
синтетические функции пластид. Они участвуют
в биосинтезе жирных кислот, изопреноидных ко-
факторов ряда энзимов, задействованы в путях
биосинтеза гемов, железо-серных белковых кла-
стеров и некоторых других соединений. Это об-
лигатная органелла, без которой прерывается
клеточный цикл апикомплексов [43, 44]]. Инте-
ресно, что у микроводоросли Polytomella, утратив-
шей фотосинтез, но не ставшей паразитом, пла-

стом полностью утрачен, но в редуцированном
хлоропласте происходит накопление некоторого
количества крахмала [45].

Замена фикобилисомной антенны с 
эукариотизацией фотосинтеза

Насыщение атмосферы кислородом в ходе
эволюции не повлияло на селективный отбор
хлорофилла а в качестве оптимального пигмента
фотосинтеза, поскольку О2 не поглощает свет в
видимой области спектра. Присутствие различных
антенных пигментов отражается на названиях водо-
рослей, среди которых известны бурые, зеленые,
красные (багрянки), золотистые, желто-зеленые, и
сине-зеленые (цианобактерии). У обособленной
группы цианопрохлорофит к главному пигменту
добавляются хлорофилл b и у ряда экзотических
видов цианобактерий – хлорофиллы d, f и, воз-
можно, хлорофилл с (рис. 1). Зеленые водоросли
и высшие растения содержат хлорофилл b, об-
ширная группа хромофит – до 10 разновидностей
хлорофилла с [46–48]. Фикобилисомная антенна
цианобактерий сохранилась у глаукофитовых и
красных водорослей; “остатки” фикобилисом в
виде отдельных фикобилипротеинов имеются у
криптофит (рис. 4). Во всех остальных таксонах
вплоть до цветковых растений фикобилисомы за-
мещены либо на Хл а/b-, либо на Хл а/с-содержа-
щие антенные комплексы. Возникает вопрос о
причинах замены фикобилипротеиновой антен-
ны. Сравнение спектральных свойств фикобили-
сом и Хл а/b- или Хл а/с-протеинов показывает,
что фикобилисомы обладают преимуществом
светопоглощения как на земной поверхности, так
и во всей фотической зоне океана, от глубин до
мелководья [6, 49]. Благодаря филогенетической
световой адаптации существует стратификация
водорослей в морских биотопах, но наземные
биогеоценозы образованы растениями только с
Хл а/b-содержащей антенной [6, 24].

Решающим недостатком фикобилисом как ан-
тенны является в 4–9 раз меньшее содержание
хромофорных групп на единицу полипептидной
массы в сравнении с Хл а/b- и Хл а/с-протеинами
из-за ковалентной связи фикобилиновых тетрап-
ирролов с апопротеинами [25, 50]. Фикобилисо-
мы составляют до 60% водорастворимого белка
или до 20% суммарного белка у цианобактерий [50].
На содержание пигментного аппарата клетка, со-
гласно расчетам [51], может тратить не более 1/3 по-
лучаемой световой энергии. Подвижность растений
в ходе эволюции была утрачена, начиная с макро-
фитных водорослей, что привело к появлению за-
щитной клеточной стенки. На суше целлюлозная
стенка приобрела опорную функцию, разделив-
шись на первичную и вторичную и достигнув
сложной архитектоники у покрытосеменных [52,
53]. Ее созданием и функционированием управ-
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ляют до 2500 генов, что значительно больше, чем
число генов фотосинтетического аппарата [54] и
сравнимо с геномом всей цианобактериальной
клетки [55].

Причиной утраты фикобилисом является уве-
личение потребности растительных клеток в
усвоении CO2, вызванной появлением клеточной
стенки [25]. Из усваиваемого высшими растения-
ми углекислого газа примерно треть приходится на
целлюлозу [52, 53], что вступает в противоречие с
затратами на поддержание пигментного аппарата.
Сохранение фикобилисом у глаукофит соответ-
ствует наличию жгутиков и подвижности, что
указывает на недоразвитость клеточной оболоч-
ки. У макрофитных красных водорослей потреб-
ность в укреплении таллома покрывается за счет
его кальцификации. Вторым фактором, вызвав-
шим преобразование антенны, является измене-
ние соотношения ФС I и ФС II в эукариотных
хлоропластах. Эукариоты для построения стенки
требуют большего усвоения СО2, чем цианобак-
терии, и хлоропласты экспортируют в цитоплаз-
му больше синтезируемых сахаров. Стандартное
отношение ФС I к ФС II у цианобактерий и крас-
ных водорослей равняется 3:1 [24]. В ФС I за счет
увеличенной доли циклического транспорта
электронов может идти активное фотофосфори-
лирование без фиксации углекислого газа. При
взаимодействии двух фотосистем усвоение СО2
происходит благодаря линейному электронному
транспорту, и соотношение двух фотосистем в
хлоропластах растений составляет 1:1, и эта сте-
хиометрия адекватна возрастанию потребности в
углекислоте. Увеличенная доля ФС II в хлоропла-
стах находит отражение в появлении тилакоид-
ных гран, причем Хл а/b-протеин способствует их
формированию и уплотненной компоновке в
хлоропласте.

МЕТАБОЛИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ
ФУНКЦИЙ ПЛАСТИД

Передача пластидных генов в ядро клетки

В хлоропластах выявлено 3000–4000 белков, из
которых не более 3–5% кодируются пластидным ге-
номом [55–57]. Не сохранив 95% цианобактери-
альных генов, хлоропласты утратили способность
к самостоятельному внеклеточному существова-
нию. Даже хлоропласты Paulinella, возникшие
позже, чем у других архепластид (см. выше) и со-
хранившие 35–40% генома цианобактерий, не
способны к выживанию in vitro [58]. Часть пласто-
ма была элиминирована как дублирующая геном
ядра, некоторая часть перенесена в митохондрии
и основная доля благодаря внутриклеточному пе-
реносу оказалась в клеточном ядре. Гены, попа-
давшие в ядро, встраивались в разных пропорци-
ях во все хромосомы [59]. Эти ставшие ядерными

гены кодируют большинство белков пластидной
транскрипции, почти все белки процессинга хло-
ропластной РНК, до двух третей белков пластид-
ных рибосом и большинство регуляторных фак-
торов транскрипции и трансляции. В пластоме
сохранились гены фотосинтетических белков, ге-
нетической системы и некоторые другие. Сохране-
ние части генетического материала объясняется тре-
бованиями быстрого реагирования на смену свето-
вых условий фотосинтеза, сложностью обратного
внесения в хлоропласт из цитоплазмы ряда гид-
рофобных мембранных белков и повышенным
риском мутирования ДНК под действием АФК в
хлоропластах [60, 61].

Хлоропластные геномы микроводорослей не-
сут до 200 генов, у цветковых растений они содер-
жат 100–120 генов. Большая часть сведений о пла-
стоме и протеоме хлоропластов получена на модель-
ных видах, таких как Chlamydomonas reinhardtii и
Arabidopsis thaliana. Кольцевые ДНК хлоропласта
существуют в виде 200 и более копий, что объяс-
няется особенностями транскрипции генов у
прокариот, и это в несколько раз превышает чис-
ло копий ДНК у цианобактерий [62]. Так как в
клетках мезофилла цветковых растений находят-
ся десятки пластид, то на одну клетку может при-
ходиться ≥10000 копий пластидной ДНК, что со-
ставляет ~20% ее содержания в составе ядра [62].

Контраст между небольшим размером генома
и разнообразием протеинов, выявляемых в соста-
ве хлоропластов, и их высокой метаболической
активностью означает, что бóльшая часть белков
поступает в хлоропласт из цитозоля, что подразу-
мевает существование механизмов регуляции и
доставки. Двойная мембрана ядра с ядерными
порами и развитая система цитозольных мембран
позволяют регулировать поток протеинов, посту-
пающих в хлоропласт. Громоздкие пигмент-бел-
ковые комплексы тилакоидных мембран и мно-
гие сложные ферменты состоят из полипептидов,
кодируемых как пластомом, так и ядерным гено-
мом. Кодируемые в ядре и транспортируемые в
хлоропласт белки содержат N-концевой транзи-
торный пептид, который обеспечивает трансло-
кацию сквозь два мультибелковых мембранных
канала, называемых ТОС механизмом (translocon
at the outer envelope membrane) и TIC механизмом
(translocon at the inner envelope membrane). В ком-
плексных пластидах для обеспечения транспорта
белка сквозь четыре пластидные мембраны тре-
буется присоединение к N-концу еще одного ко-
роткого петида, называемого сигнальным. Про-
теолиз и обновление белков наружной мембраны
осуществляется убиквитин-протеосомальной си-
стемой, утилизацию белков внутри хлоропласта
осуществляют протеазы бактериального проис-
хождения [63, 64].
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Пластиды кроме фотосинтеза задействованы,
как указано выше, в азотном обмене, синтезе
аминокислот, нуклеотидов, изопреноидов, фе-
нольных соединений, жирных кислот, крахмала,
участвуют в метаболизме фитогормонов и вто-
ричных метаболитов [55, 65].

Наряду с энзимами и структурными белками
существуют сотни ядерно-кодируемых протеи-
нов, которые участвуют в контроле экспрессии
пластидного генома. Это регуляторное воздей-
ствие ядра на хлоропласт получило название ан-
тероградного сигнала. Под ядерным контролем
находятся практически все этапы биогенеза и
функционирования хлоропластов. Пластом объ-
единил в себе про- и эукариотные признаки: на-
личие оперонов, интронов и редактирование
транскриптов. Основные этапы экспрессии про-
текают по прокариотическому сценарию, в кото-
ром важнейшую роль играет посттранскрипци-
онное созревания РНК: сплайсинг, редактирова-
ние и созревание 5'- и 3'- концов РНК.

В зависимости от внешних и внутренних воз-
действий от хлоропластов в цитозоль, в свою оче-
редь, поступают разнообразные метаболиты, кото-
рые, достигая ядра, позволяют клетке оптимизиро-
вать фотосинтез. Метаболитный информационный
поток от хлоропласта к ядру назван ретроградной
сигнализацией. Эти сигналы, направляемые к яд-
ру на стадии биогенеза хлоропластов, называются
биогенными, на стадии активного фотосинтеза
хлоропластов – операционными, а сигнал от ста-
реющего или поврежденного хлоропласта назы-
вается деградационным сигналом. Сигнальные
молекулы биохимически различны и могут быть
подразделены на пять групп [66]. 1. Сигналы, свя-
занные с экспрессией хлоропластного генома.
2. Сигналы, идущие от промежуточных продуктов
биосинтеза тетрапирролов. 3. Воздействия, вы-
званные редокс состоянием пластохинона в ЭТЦ
хлоропластов и образованием АФК. 4. Поток раз-
нообразных низкомолекулярных соединений,
появляющихся в результате метаболических на-
рушений в хлоропласте. 5. Регуляция, связанная с
белками двойной локализации (ядерной и хлоро-
пластной) [67]. Ретроградный сигнал хлоропластов
является важной составляющей сети внутрикле-
точной сигнализации и служит предметом иссле-
дований метаболомики и других наук. Многие ре-
гуляторные сети и функции сформировались еще
на основе цианобактериального генома [68], после
чего вместе со структурными и регуляторными ге-
нами были переданы в ядерный геном эукариот.

Митохондрии в сравнении с хлоропластами

Митохондрии, чье формирование в составе эу-
кариотной клетки произошло раньше, чем эндо-
симбиоз хлоропластов [16–18], имеют с ними
многие черты сходства, начиная с двойной на-

ружной мембраны [5, 6]. Протеомы в обоих слу-
чаях насчитывают до 2000–3000 белков, размеры
геномов, состоящих из 150–200 генов, также
сравнимы. Величина митохондриального протео-
ма находится в сильной зависимости от водорос-
левого таксона, а у наземных растений еще и от
вида ткани и разнящихся филогенетических и он-
тогенетических условий. При этом у раститель-
ной клетки митохондриом (300–800 т.п.н.) вы-
глядит значительно большим, чем у грибов и жи-
вотных, где он равен 16–100 т.п.н. Большинство
генов протомитохондрий оказались перенесенны-
ми в ядерный геном, как впоследствии произошло
и в ходе эволюции хлоропластов. К примеру, белко-
вые комплексы электрон-транспортных цепей в
обоих типах энергодающих компартментов клет-
ки состоят из полипептидов, кодируемых в ядер-
ном геноме и в геноме органелл. Ретроградный и
антероградный сигналинг с ядром также сближа-
ет две энергодающие органеллы. Сопоставление
пластома и ядерного генома демонстрирует лишь
односторонний перенос генов в ядро. В отличие
от хлоропластов, перенос генов между ядром и
митохондриями является двусторонним процес-
сом, и это различие еще не нашло убедительного
объяснения [69]. Существует также однонаправ-
ленный цитозольный перенос генов от хлоропла-
стов к митохондриям, который, вероятно, реали-
зуется напрямую, минуя посредничество ядра. Та-
ким образом, растительная клетка представляет
собой генетическую систему, состоящую из трех
взаимодействующих геномов. В случае таких водо-
рослей, как криптомонады, к ним присоединяется
четвертый геном, находящийся в нуклеоморфе.

СИМБИОЗЫ С УЧАСТИЕМ 
ЦИАНОБАКТЕРИЙ И МИКРОВОДОРОСЛЕЙ

В синэкологии описаны многочисленные раз-
новидности факультативных и облигатных симбио-
зов с участием цианобактерий и микроводорослей,
которые сопровождаются ингибированием протеаз
и других ферментов переваривания “пищи”, но не
завершаются образованием хлоропластов. Симбио-
зы микроорганизмов с многоклеточными растения-
ми и животными являются одним из разделов об-
щей теории симбиотических взаимоотношений,
предметом исследований хологеномики [70].

Синцианозы

Симбиозы с участием цианобактерий, фото- и
диазотрофов получили название синцианозов.
Эпифитные цианоабактерии используют другие
организмы в качестве субстратов, в том числе по-
селяясь в морях на талломах бурых и красных во-
дорослей, а также образуя бактериальные маты
совместно с гетеротрофными микробами. В эпи-
биозах нельзя исключать метаболитный обмен
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цианобактерий с опорными организмами [71].
Диазотрофные цианобактерии-микросимбионты
селятся внутри клеток морских диатомей, играю-
щих роль макросимбионтов. Внутри клеток диа-
томей, став эндосимбионтами, цианобактерии мо-
гут утрачивать фотосинтетическую функцию [72].
В синцианозы с наземными растениями чаще все-
го вступают гетероцистные нитчатые цианобак-
терии-азотфиксаторы рода Nostoc. Партнерами
могут быть антоцеротовые, печеночные и листо-
стебельные мхи, в том числе сфагнум, среди цвет-
ковых – травянистое растение Gunnera. Цианобак-
терии находятся в спецполостях коралловидных
корней у голосеменных саговниковых пальм и в ли-
стьях водного папоротника азолла, где служат вне-
клеточными эндосимбионтами [73]. В симбиозах
с протистами, беспозвоночными и низшими хор-
довыми цианобактерии выполняют роль фотоавто-
трофов. Synechococcus sp. и Prochloron являются внут-
риклеточными цианобактериями-симбионтами ци-
лиат и радиолярий. Кроме протист, Synechococcus и
Prochloron обитают в симбиозе с асцидиями семей-
ства Didemnidae (дидемниевые) [73, 74]. Среди гу-
бок описано более 100 видов, вступающих в сим-
биоз как с одноклеточными, так и с нитчатыми
цианобактериями.

Лишайники

Благодаря изучению лишайников сформиро-
валось само понятие симбиоза (А. де Бари). В ли-
хенологии описано 26.000–27.000 видов этих ор-
ганизмов, которые являются симбионтами гриба
и водоросли или цианобактерии. Зеленые водо-
росли входят в состав 80–85% видов, в остальных
находятся цианобактерии. Гриб носит название
микобионта, водоросль или цианобактерия – фи-
ко- или фотобионта. В талломах лишайника реали-
зуются непрямой или приповерхностный контакт
между симбионтами, или же гаустории гриба
проникают в клетку водоросли. В двухкомпо-
нентных лишайниках присутствует один вид фо-
тобионта, но известны трехкомпонентные виды,
формируемые грибом, зеленой водорослью и ци-
анобактерией в качестве азотфиксатора. На по-
верхности таллома может находиться второй вид
гриба из класса базидиомицетов [75]. Поэтому
лишайники являются сложносоставными орга-
низмами, которые правильнее было бы называть
симбиотической ассоциацией. Обнаружены ак-
тинолишайники, в которых прокариотный и эу-
кариотный участники меняются ролями. Функ-
ции гриба выполняют прокариоты, за черты сход-
ства с грибами названные актиномицетами, а
роль фотобионта – зеленая водоросль, как в ис-
тинных лишайниках. Между фико- и микобион-
том происходит обмен метаболитами, но отсут-
ствует эндосимбионтное формирование пластид.
Просматривается, однако, некая аналогия: ци-

анобактерию-фитобионт можно сравнить с пер-
вичным эндосимбионтом, симбиоз с зеленой во-
дорослью формально сравним со вторичным эн-
досимбиозом [76].

Приобретаемая автотрофия и клептопластия

Приобретенной автотрофией называется спо-
собность водных гетеротрофов заглатывать мик-
роводоросли, длительно поддерживая их жизне-
способность. Там, где в экологических нишах
есть недостаток хотя бы одного из органических
метаболитов, появляются стимулы для сожитель-
ства с автотрофами. Их приобретение повышает
выживаемость за счет циркуляции продуктов фо-
тосинтеза в метаболических сетях клеток и тканей.
Хозяин получает от врéменного “раба” дополни-
тельный доступ к кислороду и низкомолекуляр-
ные, в том числе азотные, фотосинтаты, в ответ
предоставляя СО2 от своей дыхательной деятель-
ности. Происходит даже стимуляция фотосинтети-
ческой активности симбионтов, которыми служат
диатомовые, хлорофитные и красные водоросли,
динофлагелляты и гаптофиты [77]. Наряду с фо-
тосинтетической деятельностью, водоросли со-
храняются в вакуолях клеток хозяев как консер-
вируемая пища. Благодаря огромной разнице в
размерах микро- и макросимбионтов число за-
глотанных микроводорослей может доходить до
7.000–20.000 на клетку, хотя в среднем оно значи-
тельно меньше. Среди одноклеточных хозяев фе-
номен приобретенной автотрофии охватывает
прежде всего инфузорий (Rhizaria) и донных фо-
раманифер (Foraminifera). Возможность замедлять
переваривание жертвы за счет подавления протеаз,
вероятно, дублирует начальные стадии феномена
эндосимбиоза. Наиболее частый пример – симбиоз
между ресничной инфузорией Paramecium bursar-
ia и Chlorella sp. Если от проглоченной автотроф-
ной клетки остаются только хлоропласты, они
носят название клептопластов, а эффект их при-
своения в целом называется клептопластией. Раз-
ные протисты могут сохранять приобретенные
хлоропласты от 1–3 суток до 2 недель. Инфузория
Myrionecta накапливает клептопласты, питаясь
клетками криптомонад, и, в свою очередь, стано-
вится жертвой динофлагелляты Dinophysis, которая
затем сохраняет их еще до двух месяцев. Тем самым,
между приобретенной автотрофией, клептопла-
стией и третичным эндосимбиозом границы раз-
мываются, но приобретенная автотрофия и клеп-
топластия не сопровождаются массовым перено-
сом генов от хлоропластов к ядру [78].

Многоклеточные хозяева микроводорослей
встречаются среди различных видов Porifera (губки),
Cnidaria (кораллы, анемоны, гидры), Mollusca (три-
дакны и голожаберники), Acoelomorpha (плоские
черви) и даже у эмбрионов Chordata (асцидии).
Наиболее известен ползающий моллюск Elysia
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chlorotica, эксплуатирующий клептопластиды по-
едаемых водорослей до 9 месяцев в своих покров-
ных тканях [79].

Метаболическое разнообразие динофлагеллят

Динофлагелляты, или панцирные жгутиконос-
цы, отличаются фантастическими трофическими
возможностями, заслуживая отдельного рассмот-
рения. К ним относится около 2500 современных
видов (иные названия: динофиты, перидинеи, или
Dinoflagellata, Dinophyta, Peridinea), входящих в
надтип альвеолят (Alveolata). В этом таксоне проти-
стов возможны все варианты перехода от хемогете-
ротрофии к истинному эндосимбиозу. 1) Около по-
ловины всех видов являются фотоавтотрофами,
среди которых описаны симбионты двустворча-
тых моллюсков и кораллов, где они носят назва-
ние зооксантелл. 2) Имеются утратившие пласти-
ды бесцветные виды-гетеротрофы, в том числе
паразитические формы. 3) Найдено несколько
вторичногетеротрофных видов, утративших хло-
ропласты и приобретших их вновь от микроводо-
рослей других групп (третичный эндосимбиоз, см.
выше). 4) У многих видов хищных динофлагеллят
практикуется клептопластия, временное сохране-
ние пластид от поедаемых ими микроводорослей.
Миксотрофия, то есть сочетание фототрофного и
гетеротрофного метаболизма, является нередкой
не только среди динофлагеллят, но и других пред-
ставителей морского фитопланктона [78].

ЭВОЛЮЦИЯ ПЛАСТИД
У ЦВЕТКОВЫХ РАСТЕНИЙ

Цветковые, или покрытосеменные, являются
самой высокоорганизованной ботанической филой
с телом растения, разделенным на вегетативные и
генеративные органы, где пластиды претерпели
ряд частных и общих изменений [37]. Современ-
ные базы генетических данных позволяют раз-
дельно исследовать ядерную и пластомную фило-
гению как крупных, так и мелких таксонов.

Два типа хлоропластов для С3 и С4 фотосинтеза

Фотосинтетики с выходом на сушу оказались в
условиях возросшей инсоляции и нехватки воды.
Для фотосинтетического усвоения СО2 в строме
хлоропласта служит цикл Кальвина, сформиро-
ванный еще у цианобактерий. Большинством
цветковых растений используется С3-путь фикса-
ции углерода, когда углекислый газ улавливается
напрямую из воздуха, а растение из-за транспира-
ции вынуждено терять до 97% воды, поступаю-
щей от корней. Закрытие устьиц уменьшает испа-
рение, но стимулирует фотодыхание, ведя к потерям
углерода и снижению эффективности фотосинтеза.
У С4 растений в клетках мезофилла вместо CO2

фиксируется гидрокарбонат-ион, , и пер-3HCO−

вым продуктом фотосинтеза служит вместо 3-фос-
фоглицерата С4-щавелевоуксусная кислота. В этом
ферментном пути уменьшена потребность в Н2О,
устьица на свету остаются открытыми и фотоды-
хание отсутствует. Проводящие пучки, доставляю-
щие воду, окружены в листе двумя слоями морфо-
логически различных зеленых клеток паренхимы,
что названо кранц-анатомией (немецкое Kranz –
корона, венец). Внешний слой образуют клетки
мезофилла, а внутренний — меньшие по числен-
ности клетки обкладки сосудистого пучка. Перевод
СО2 в растворимую форму происходит в наружных
хлорофиллл-содержащих клетках, а повторная
фиксация СО2 в цикле Кальвина – во внутреннем
слое обкладки. В результате диморфизма во внеш-
нем слое клеток находятся “обычные” хлоропла-
сты с тилакоидами, разделенными на граны и
строму, а хлоропласты обкладки имеют меньшее
число гран и меньшее содержание ФС II.

Эволюционный возраст С4-фотосинтеза со-
ставляет не более 30.000 лет, но в аридных зонах
этот путь метаболизма неоднократно возникал в
различных семействах цветковых, являясь ярким
примером конвергентной эволюции [80]. С4-путь
требует несколько большего расхода энергии, но
подобные растения, в основном травы, обеспечи-
вают до 30% наземного фотосинтеза. Известен
также САМ-фотосинтез (метаболизм по типу тол-
стянковых), который включает в себя некоторые
ферменты С4-пути, но усвоение СО2 разделено не
между клетками, а во времени. У САМ-растений
в концентрирующем СО2 механизме используют-
ся ферменты фотодыхания [81].

Вегетативная гибридизация и видообразование

В дикой природе и в селекционном процессе
межвидовая и межродовая гибридизация могут
происходить за счет совместной передачи хлоро-
пластов и цитоплазмы от одного вида к близкород-
ственному, сочетаясь в гибридной клетке с его яд-
рами. (По всей видимости, эмпирически исполь-
зовано в селекционной работе И.В. Мичуриным).
В частности, для рода Heuchera показано, что
природное видообразование благодаря появле-
нию новых пластидно-ядерных комбинаций про-
исходило неоднократно [82, 83].

Пластиды генеративных и вегетативных
тканей и органов

У цветковых растений в мезофилле листьев
хлоропласты имеют размеры 3–10 мкм. Пластиды
других органов и тканей, выполняя иные функции,
характеризуются разнообразием формы, размеров
и окраски. В ботанической литературе подробно
описаны их разновидности: 1) родоначальные ор-
ганеллы-пропластиды в меристемах, семенах и
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яйцеклетках; 2) содержащие протохлорофиллид
этиопласты выросших в темноте проростков;
3) окрашенные накопленными каротиноидами
хромопласты цветков и плодов; 4) бесцветные лей-
копласты запасающих органов, в зависимости от
типа накапливаемых веществ называемые олео-
пластами, протеинопластами и амилопластами;
5) гравипласты тканей кончика корня и боковых
ветвей; 6) геронтопласты с продуктами фотоде-
струкции хлорофилла в листопадных листьях;
7) таннопласты с накоплениями таннина [84].

ДНК всех типов пластид остается идентичной,
то есть при формировании тех или иных органов
растения увеличения или уменьшения размеров
генома в пластидах не происходит. Дифференциро-
ванно меняется активность большинства генов, на-
ходящихся под контролем клеточного ядра. Многие
пластиды способны к взаимопревращениям, что
сопровождается изменениями мембран, состава
пигментов, формы и размеров органелл. Этиопла-
сты являются наиболее изученной разновидно-
стью пластид благодаря прекрасной доступности
для экспериментальных исследований. Были ис-
следованы биосинтез протохлорофиллида, дей-
ствие фотофермента протохлорофиллидоксидо-
редуктазы, накопление проламеллярных тел и их
световое превращение в тилакоиды, развитие фо-
тосинтетической активности и световая и гормо-
нальная регуляция зеленения [85, 86]. Сведения о
других пластидах отстают от изучения этиопла-
стов из-за нехватки молекулярно-генетических
данных [87]. Изменения хлоропластов в зависи-
мости от дифференциации тканей обнаружива-
ются, начиная с меристемных клеток макрофит-
ных водорослей. Молекулярные механизмы раз-
вития хлоропластов, взаимопревращений разных
типов пластид, как и природа сигналов от хлоро-
пласта в ядро, еще остаются во многом открыты-
ми вопросами.

Паразитические, насекомоядные
и миксотрофные виды

До 1% всех цветковых растений составляют
виды-паразиты и полупаразиты, утратившие или
частично сохранившие хлорофилл и питающиеся
c помощью гаусторий от других растений. Напри-
мер, сем. Orobanchaceae (заразиховые) – облигат-
ные паразиты с редуцированными листьями и
корнями. Знаменитая раффлезия с самым большим
цветком в мире относится к полным паразитам. В
хвойных лесах северного полушария встречается
бесхлорофилльный подъельник (Monotropa, сем
вересковые), живущий за счет тесного симбиоза с
грибами. В хищничество (насекомоядные расте-
ния) вовлечено меньшее число число видов, чем в
паразитизм. Все они в меньшей степени, чем ав-
тотрофы, зависят от фотосинтеза. Пластиды всех
подобных растений подвержены уменьшению

размеров генома (до 70 т.п.н.) с утратой фотосин-
тетического аппарата [88].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Исследователи всегда находили яркие образы

для описания симбиогенеза хлоропластов, кото-
рых называли “маленькими зелеными рабами
клетки” (К.С. Мережковский), “проглоченными
и не переваренными” (P.J. Keeling) и “продуктом
шопинга для эукариотов” (A.W.D. Larkum). К на-
стоящему времени сложилось понимание, что
роль симбиогенеза в происхождении и развитии
клеточной жизни выходит за рамки появления
отдельных органелл. Симбиотические отноше-
ния, начиная с синтрофии ранних микроорганиз-
мов, пронизывают все процессы взаимодействий
в экосистемах. Возникла симбиогенетика как но-
вая биологическая дисциплина; симбиогенез, па-
раллельный перенос генов и сигнальные внутри-
клеточные и межклеточные взаимодействия лежат
в основе развития жизни.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке Российского фонда фундаментальных
исследований в рамках научного проекта № 19-
14-50366.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. Настоящая статья не содержит каких-
либо исследований с участием людей и животных
в качестве объектов исследований.
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