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АННОТАЦИЯ. Этот очерк посвящен известному биологу-эволюционисту Томасу Кавалье-Смиту, 
одному из основоположников мегасистематики эукариот. Его теоретические работы затрагивают раз-
личные аспекты происхождения клетки и эволюции генома, а основным делом жизни стало усовершен-
ствование мегасистемы эукариот. Труды Кавалье-Смита характеризовались детальной проработкой 
данных из различных дисциплин, включая клеточную биологию, биохимию, молекулярную эволю-
цию, протистологию, микробиологию и палеонтологию. Он обладал энциклопедическим кругозором, 
живым умом и был чужд догматизма. Его своеобразный познавательный метод состоял в выдвиже-
нии и последующем тестировании провокативных тезисов. Теоретическое наследие Кавалье-Смита 
оказало влияние на несколько поколений исследователей и ландшафт современной теоретической 
биологии. Жизненный путь Кавалье-Смита представляет прекрасный пример бесконечной предан-
ности делу, самоотдачи и чувства профессионального долга.
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Рис. 1. Кавалье-Смит (1942–2021). Художник – Мустафаева Ольга
Fig. 1. Cavalier-Smith (1942 – 2021). Painter – Mustafayeva Olga

ВВЕДЕНИЕ
21 октября 2022 года исполнилось 80 лет со дня ро-

ждения профессора Томаса Кавалье-Смита (Thomas 
Cavalier-Smith) – всемирно известного «биолога-энци-
клопедиста», эволюциониста, цитолога и протисто-
лога (рис. 1). Он не дожил до своего юбилея полтора 
года – 19 марта 2021 года его не стало. Теоретические 
исследования Т. Кавалье-Смита охватывали такие об-
ласти биологии как эукариотогенез, эволюция генома, 
морфологическая и филогенетическая диверсификация 
эукариот. Наиболее известными биологам самых разных 
направлений являются его работы в области мегасисте-
матики. Теоретическое наследие Кавалье-Смита оказало 
влияние на современный ландшафт эволюционной био-
логии. И сегодня, в связи с юбилейной датой, мы пытаем-
ся это наследие вместить.

Вехи биографии
Т. Кавалье-Смит родился 21 октября 1942 году в Лон-

доне, но вскоре его семья переехала в сельскую мест-
ность недалеко от Норвича. Он учился в Норвичской 
гимназии, а затем уехал в Кембридж, где получил сте-
пень бакалавра естественных наук в Кембриджском 
университете (1961–1964 гг.). Научным руководителем 
его диссертации, посвященной развитию органелл у зе-
леной водоросли Chlamydomonas reinhardii [1] которую 
он писал на кафедре биофизики Королевского коллед-
жа Лондона в 1964–1967 гг., был выдающийся биофизик 
сэр Джон Рэндалл. В ходе работы над диссертацией Ка-
валье-Смит сделал несколько открытий в области кле-
точной биологии (в частности, описал феномен слияния 
хлоропластов) – все они были опубликованы в последу-
ющие годы, в том числе в журнале Nature [2].

В 1967 году Т. Кавалье-Смит вошел в группу Дэвида 
Лэка на факультете клеточной биологии Рокфеллеров-
ского университета в Нью-Йорке в качестве приглашен-
ного научного сотрудника с докторской степенью. Отде-
ление возглавлял лауреат Нобелевской премии Джордж 
Паладе, незадолго до прихода в группу Кавалье-Смита 
пригласивший на работу нового преподавателя Гюнтера 
Блобеля, изучавшего внутриклеточную сигнализацию. 
Неясно, в какой степени два молодых преподавателя 
взаимодействовали в тот период, но последующая ра-
бота Блобеля по пептидам таргетного действия и мем-
бранной наследственности, а также его идеи о про-
исхождении клетки оказали значительное влияние на 
познавательный интерес Кавалье-Смита.

В 1969 году Кавалье-Смит получил должность препо-
давателя на кафедре биофизики в Королевском коллед-
же Лондона. В этот период у него было больше препо-
давательских и административных обязанностей, чем 
позднее в его карьере. С 1982 по 1989 годы он начинает 
читать лекции по клеточной биологии и биохимии. Сов-
местно с Морисом Уилкинсом он вел курс «Обществен-
ная значимость биологических наук», отражающий его 
идейные установки.

В конце 1980-х гг. Форд Дулиттл основал «Програм-
му эволюционной биологии», спонсируемую Канадским 
институтом перспективных исследований. Цель про-
граммы заключалась в том, чтобы прояснить ранние 
этапы эволюции жизни на Земле и максимально разре-
шить базальную область «древа жизни». В рамках этой 

программы в 1989 году Кавалье-Смит был принят на 
кафедру ботаники Университета Британской Колумбии 
в Ванкувере на должность со значительно сокращен-
ными преподавательскими обязанностями. Здесь ему 
удалось создать лабораторию, полностью оборудо-
ванную для микроскопии, клеточной и молекулярной 
биологии, филогенетического анализа. Вначале лабора-
торные исследования были сосредоточены в основном 
на культивировании и характеристике новых протистов 
и секвенировании гена малой субъединицы рибосомаль-
ной РНК (SSU rRNA). В течение нескольких лет он также 
получал значительную грантовую поддержку междуна-
родных совместных проектов, в том числе по секвениро-
ванию пластидного (нуклеоморф) генома криптомонады 
Guillardia theta. Только в 1994 году были опубликованы 
первые результаты экспериментальных работ, однако 
за первые несколько лет работы в этой лаборатории Ка-
валье-Смит написал около двух десятков теоретических 
работ различной тематики (о происхождении клетки, 
происхождении прокариот и эукариот, об эволюции ци-
тоскелета, интронов, органелл, вторичного метаболиз-
ма у бактерий и др.).

Важной вехой биографии Кавалье-Смита начала 
1990-х гг. стал брак с коллегой Эмой Чао, которая раз-
деляла его страсть к изучению протистов. Она была ак-
куратным экспериментатором и хорошим рисовальщи-
ком. Так полюбившиеся читателю лапидарные схемы 
Кавалье-Смита, иногда приправленные «зловещими» 
изображениями жгутиконосцев, принадлежат руке 
«миссис Кавалье-Смит». Весь последующий период 
(до безвременной кончины Кавалье-Смита) они путе-
шествовали по экзотическим районам мира, знакомясь 
с разнообразной природой и посещали коллег. Вместе 
они выделили, культивировали и описали много новых 
для науки видов протистов.



88

Наследие

Во время своих многочисленных путешествий Кава-
лье-Смит несколько раз посетил Россию. В частности, 
при поддержке Королевского общества Англии по про-
грамме научного обмена с СССР он посетил Институт 
биологии внутренних вод (г. Борок, Ярославская обл.). 
Также он принимал участие во II Международном сим-
позиуме по биологии свободноживущих гетеротрофных 
жгутиконосцев (14–20 августа 1994 года, г. Санкт-Петер-
бург, Россия), V Европейском конгрессе протистологов 
и X Европейской конференции по биологии инфузорий 
(23–27 июля 2007 года, г. Санкт-Петербург). После по-
следнего из упомянутых симпозиума он со своей коман-
дой совершил исследовательскую поездку на оз. Байкал, 
в ходе которой было выделено много новых интересных 
видов простейших, в частности, глиссомонады и вампи-
реллиды [3].

В 1999 году Кавалье-Смит получил престижную 
профессорскую стипендию Совета по исследованию 
окружающей среды на факультете зоологии Оксфор-
дского университета, поэтому в 2000 году он и Эма Чао 
переехали в Великобританию. Начался «оксфордский 
период» творчества Кавалье-Смита – наиболее продук-
тивный в научном отношении. В этот период сам Кава-
лье-Смит, Эма Чао и члены их команды выделили десят-
ки новых представителей протистов из разных регионов 
мира, а также опубликовали множество статей о моле-
кулярно-систематическом анализе этих организмов. 
В этот период Кавалье-Смит приглашал ученых – экспер-
тов по различным группам протистов из разных стран. 
Секвенирование рРНК и микроскопия продолжали 
оставаться основой его лабораторных исследований. 
Когда в 2010-х гг. стали широко доступны технологии 
секвенирования нового поколения, группа Кавалье-Сми-
та начала генерировать данные о транскриптомах мно-
гих из недавно описанных организмов и, в дополнение 
к рРНК-филогении, проводила мультипротеиновый фи-
логеномный анализ. Помимо получения первичных дан-
ных, Кавалье-Смит продолжал писать теоретические 
статьи, объединяя свои молекулярные деревья с дан-
ными из множества других источников. Он постоянно 
пересматривал свои более ранние схемы, выступая про-
тив конкурирующих сценариев других авторов и своих 
собственных более ранних идей. В 2013 году Кавалье-
Смит перенес первичную операцию по удалению опухо-
ли, после чего официально закрыл свою лабораторию 
в Оксфордском университете, при этом темп его публи-
каций почти не изменился. В 2016 году Кавалье-Смит 
и Эма Чао переехали в Корнуолл, где, когда он не рабо-
тал над своими статьями или не читал лекции по всему 
миру, они на участке рядом с их домом посадили более 
двухсот деревьев и кустарников, превратив его в своео-
бразный заповедник. У Томаса Кавалье-Смита осталась 
жена и дети – Джейн, Нил и Роуз.

Эволюция научных идей
Эукариотогенез. Первые годы после защиты диссер-

тации Кавалье-Смита относятся к «премолекулярному» 
периоду в филогенетике. В эти годы продолжали кон-
курировать различные гипотезы, основанные на данных 
морфологии в широком смысле (включая данные тран-
смиссионной электронной микроскопии). Те, кто застал 
этот период, помнят, что в условиях недостатка экспе-

риментальных данных многие диспутанты брали себе 
«в союзники» философов и методологов науки (Оккама, 
Поппера). Чтобы утвердиться в области теоретической 
биологии, Кавалье-Смит решил высказаться по наиболее 
популярному вопросу начала 1970-х г. г. – «теории се-
рийного эндосимбиоза», возрожденная Линн Маргелис 
в 1967 году. В СССР данная теория была представлена 
общественности и подробно проанализирована ака-
демиком А. Л. Тахтаджяном [4]. В своей полемической 
статье на страницах журнала Nature, Кавалье-Смит [5] 
утверждал, что теория серийного эндосимбиоза недо-
статочно обоснована, а эукариот выводил в духе Клей-
на и Кронквиста от общего фотосинтетического предка, 
причем продумал подробную гипотетическую последо-
вательность эволюции различных органелл, привлекая 
данные своей диссертации и молекулярной генетики тех 
лет. Как и Л. Маргелис, завершавшая свои «эволюцион-
ные сценарии» авторской системой живого, Кавалье-
Смит также обсудил предполагаемые филогенетические 
отношения среди существующих эукариот и представил 
соответствующую своей гипотезе филогенетическую 
классификацию. Эта полемическая статья принесла Ка-
валье-Смиту первую известность, но он не останавливал-
ся на достигнутом.

К концу 1970-х г. г. основной тематикой теоретиче-
ских исследований Кавалье-Смита становятся эволюция 
эукариотной клетки, эволюция генома и «древо жизни». 
В этот период стали известны первые нуклеотидные по-
следовательности рРНК хлоропластов и митохондрий, 
подтверждающие эндосимбиотическое происхождение 
этих органелл и их родство со свободноживущими про-
кариотами. Однако Кавалье-Смит поначалу упорствовал. 
В статье 1981 года [6, 7] он пишет: «Симбиоз, казалось бы, 
предлагал способ довольно быстрого и глубокого прео-
бразования клетки из одного типа в другой. Но даже 
если бы обе органеллы произошли эндосимбиотически, 
это никоим образом не помогло бы объяснить происхо-
ждение эукариотической клетки, поскольку это остави-
ло бы не объясненным каждую из 22 общих особенно-
стей эукариот» (Я. И. Старобогатов в работе 1995 года 
практически повторил эту аргументацию, добавив еще, 
что теория серийного эндосимбиоза нефальсифицируе-
ма в смысле Поппера) [8].

К 1981 году Кавалье-Смит признал эндосимбиотиче-
ское происхождение хлоропластов (но не митохондрий) 
и предложил сценарий аутогенного происхождения эу-
кариот от фотосинтезирующей пурпурной несерной бак-
терии (то есть альфа-протеобактерии). Он утверждал, 
что цитоплазматические мембраны в этой линии дали 
начало внутренним мембранным компартментам, вклю-
чая митохондрии, ядро, эндоплазматический ретикулум 
и аппарат Гольджи. Вслед за Роджером Станьером, Ка-
валье-Смит утверждал, что первостепенное значение 
для происхождения эукариот имела эволюция фагоци-
тоза. Эта концепция мало менялась на протяжении всей 
жизни Кавалье-Смита [9] (рис. 2), хотя в последней его 
крупной теоретической статье 2020 года «neomura» фак-
тически признается в качестве клады [10].

Первые «экспериментальные» системы. Первые си-
стемы Кавалье-Смита представляли синтез фрагментов 
систем Джеффри [11], Эдвардса [12] и Тейлора [13]. Ка-
ждая из них содержала и необычный «авторский жест» 
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Рис. 2. Диверсификация типов прокариотных клеток и главный рубеж живого – прокариоты/эукариоты – по Кавалье-Смиту [9]. 
Серой вертикальной линией обозначена неформальная (не филогенетическая) группировка «неомура», стрелками – прямая фи-
лиация таксонов и органелл (симбиогенез), поперечными засечками – основные ароморфозы в эволюции прокариот и эукариот

Fig. 2. Diversification of cell body plans of prokaryotic cells and the main life boundary (prokaryotes/eukaryotes) according to 
Cavalier-Smith [9]. The gray vertical line indicates an informal (non-phylogenetic) “neomura” grouping, the arrows indicate the direct 

phyliation of taxa and organelles (symbiogenesis), and the cross-strokes indicate the main progressive events in evolution

в области филогенетики. В 1978 г. такого рода жестом 
было постулирование Кавалье-Смитом [14] безжгутико-
вой природы первых эукариот и выведение их из кра-
сных водорослей (как следствие, выведение из красных 
водорослей и высших грибов, что некоторые исследо-
ватели допускали, опираясь на данные электронной ми-
кроскопии, обобщенные Демуленом) [15]. Система эта 
имела следующий вид (не все названия автором латини-
зированы):

надцарство Eukaryota
•царство Aconta
••Rhodophyta
••зигомицеты
••аскомицеты
••базидиомицеты
••Acrasida
•царство Haptophyta
•царство Cryptophyta
•царство Heterokonta
••Eustigmatophyta
••хлоромонады
••Xanthophyta
••двужгутиковые (оомицетные) грибы
••Myxomycetes

••гифохитриевые грибы
••Phaeophyta
••Chrysophyta
••хитридиевые грибы
••Actinopoda
••Foraminifera
••амебофлагелляты
••диатомеи
•царство Corticoflagellata
••динофлагелляты
••Metamonadina
••Ciliata
••Sporozoa
••Choanoflagellata, губки
••опалиниды, Mesozoa
••эуметазои
•царство Euglenoida
••Euglenophyta
••Kinetoplastida
•царство Chlorophyta
••хлорофитные водоросли
••Prasinophyta
••Bryophyta
••Tracheophyta
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Смысловым ядром системы 1981 года [16] было по-
стулирование Кавалье-Смитом происхождения всех 
эукариот от высших (безжгутиковых) грибов:

надцарство Eukaryota
•царство Eufungi
•царство Ciliofungi
•царство Animalia
•царство Biliphyta
•царство Viridiplantae
•царство Euglenozoa
•царство Protozoa
•царство Cryptophyta
•царство Chromophyta
Некоторые исследователи чрезмерно серьезно отне-

слись к новому тезису Кавалье-Смита. Так, в своей работе 
[17], А.Е. Васильев собрал воедино сведения о примитив-
ных чертах клетки высших грибов. Несмотря на то, что се-
годня мы склонны считать эти черты результатом морфо-
функциональной «рационализации» грибной клетки, эта 
уникальная сводка до сих пор не утратила свою ценность. 
Однако, выдвигая свой тезис, Кавалье-Смит имел целью, 
прежде всего, обозначить объект для последующего 
«мозгового штурма», т. е. осознавал элемент провокатив-
ности того или иного жеста. Это – своеобразный познава-
тельный метод Кавалье-Смита, объясняющий ту легкость, 
с который ученый оставлял свои прежние «сценарии».

Концепция архезоев. К 1983 году Кавалье-Смит при-
знал, что и митохондрии, и хлоропласты имеют симбио-
тическое происхождение (пусть и не считал это ключе-
вым событием в происхождении эукариот). В его новой 
схеме общий прокариотический предок архебактерий 
и эукариот без клеточной стенки дал начало «эукариоти-
ческой» «ядерно-цитоплазматической» линии, в которой 
впоследствии развились цитоскелет и эндомембранная 
система, обеспечивающие процесс фагоцитоза. При 
этом такие клеточные структуры, как аппарат Гольджи, 
пероксисомы и митохондрии, развивались уже после 
выработки собственно эукариотической организации. 
Он создает эукариотическое подцарство Archezoa для 
тех простейших, которые, как он предполагал, отдели-
лись от других эукариот до поглощения клеткой мито-
хондрий и, таким образом, представляли примитивную 
ступень эукариотической организации [18]:

Eukaryota
•царство Protozoa
••Archezoa
••Sarcomastigota
••Euglenozoa
••Choanociliata
•царство Animalia
••Parazoa
••Metazoa
•царство Fungi
••Ciliofungi
••Eufungi
•царство Plantae
••Biliphyta
••Viridiplantae
•царство Chromista
••Cryptophyta
••Chromophyta

В конце 1980-х гг. группа Archezoa получила под-
держку рРНК-филогенией, и, как следствие, всеобщее 
признание. Однако позднее целенаправленные поиски 
выявили в геноме различных «архезоев» белки мито-
хондриального происхождения, т. е. было показано, что 
отсутствие митохондрий у «архезоев» вторично. Кава-
лье-Смит спокойно принял эту новую аргументацию и от-
казался от концепции Archezoa, как единого и первично 
лишенного митохондрий таксона.

Эволюция генома эукариот. В 1980-е гг. круг дискус-
сионных проблем, разрабатываемых Кавалье-Смитом, 
расширяется. Загадочные свойства эукариотического 
генома побуждали ряд исследователей публиковать сце-
нарии выработки ряда его особенностей. В отличие от 
узких специалистов, писавших на подобные темы, Кава-
лье-Смит обладал энциклопедическими знаниями в обла-
сти морфологии и биоразнообразия, эволюционной тео-
рии и клеточной биологии, которые и заложил в основу 
своего синтеза. Хотя он обращался ко многим аспектам 
эволюции генома, особенно важное влияние он оказал на 
представления об изменении размеров эукариотного ге-
нома и о происхождении сплайсосомных интронов.

Базовая концепция Квавлье-Смита в отношении раз-
меров эукариотического генома заключалось в том, что 
объем клетки, объем ядра и содержание ДНК эукариот 
существенно скоррелированы. Он утверждал, что отбор 
в сторону увеличения размеров клеток должен вести 
к увеличению объема ядра – свойству, которое в значи-
тельной степени определяется содержанием ядерной 
ДНК. Если на организм действуют факторы, способству-
ющие его редукции и уменьшению клеточного размера, 
потере органелл, на уровне генома также происходит 
элиминация всего лишнего. Если же отбор ведет к из-
быточности клеточных функций, то на уровне генома 
прекращается элиминация таких избыточно реплициру-
ющихся его элементов, как транспозоны. Кавалье-Смит 
утверждал, что ДНК имеет «скелетную» функцию, де-
терминирующую размеры и архитектуру ядра, свиде-
тельством чего является почти постоянное соотношение 
объема клетки и ядра, наблюдаемое у самых разных 
эукариот. В своих более поздних работах он утверждал, 
что это постоянное соотношение является результатом 
необходимости жесткой балансировки скорости синте-
за и процессинга РНК в ядре и скорости синтеза белка 
в цитоплазме [19].

Происхождение сплайсосомных интронов, которые 
«расщепляют» гены, кодирующие эукариотические бел-
ки, – еще один дискуссионный вопрос, к обсуждению ко-
торого присоединился Кавалье-Смит. В конце 1970-х гг. 
Форд Дулиттл, Джеймс Дарнелл и Уолтер Гилберт отста-
ивали концепцию «ранних интронов», согласно которой 
интроны были остатками древних спейсеров между 
«минигенами» до последнего «универсального общего 
предка» клеточной жизни [20–22]. Эти «минигены» вос-
ходят к «миру РНК», в котором со временем развился 
сплайсинг, что позволило кодируемым фрагментам со-
бираться в более крупные белки. С этой точки зрения, 
гены, кодирующие белок и лишенные интронов у про-
кариот, были результатом «оптимизации генома». Кава-
лье-Смит предложил альтернативную концепцию «позд-
них интронов», предполагающую, что сплайсосомные 
интроны развились во время происхождения эукариот 
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из «мутантного транспозона», который мог быть сплай-
сирован на уровне РНК. Механизмы устойчивости к этой 
мутации в дальнейшем позволили широко распростра-
нить пролиферацию и геномную экспансию интро-
нов [23]. После долгих обсуждений в литературе основ-
ные положения теории «поздних интронов» получили 
широкое признание к началу 2000-х гг. В 2016 году было 
убедительно показано, что интроны в нескольких нерод-
ственных геномах водорослей размножались в качестве 
транспозонов почти так, как первоначально постулиро-
валось Кавалье-Смитом [24].

Критика концепции Вёзе. В начале 1990-х гг. был 
дан новый импульс дискуссии о базальной дивергенции 
«древа жизни». В 1990 году Вёзе, Кандлер и Уилис [25] 
предложили сгруппировать первичные линии жизни 
в три «домена» – бактерии, археи и эукариоты – с кор-
нем, расположенным между бактериями и двумя други-
ми доменами. Эта классификация была быстро принята 
микробиологами, которые, вслед за Вёзе, использовали 
эту крупную разбивку на основе последовательностей 
рРНК. Но «традиционалисты», к которым на этот раз 
примкнул Кавалье-Смит, резко возражали против та-
кого предложения. В письме в журнал Nature Кавалье-
Смит [26] подверг критике работу Вёзе и соавторов за 
то, что она была основана на данных секвенирования 
лишь одного генного кластера. Кроме того, схема Вёзе, 
по мнению Кавалье-Смита, не смогла отразить всю пол-
ноту различий между двумя фундаментальными подра-
зделениями живого – прокариотами и эукариотами. 
Собственные схемы Кавалье-Смита с начала 1980-х гг. 
уже содержали идею о родстве «архебактерий» с нук-
леоцитоплазмой эукариот (эту кладу он неофициально 
называл «neomura»). Тем не менее, признаваемых им 
в качестве наивысших было только два таксона: империя 
бактерий (с надцарствами архебактерий и эубактерий) 
и империя эукариот.

Зрелые системы. Постоянным научным интересом 
Кавалье-Смита была реконструкция/ревизия филогене-
тического древа эукариот, включающая сценарии при-
обретения гетеротрофными одноклеточными формами 
фотосинтезирующего компонента путем первичного, 
вторичного и третичного эндосимбиоза.

Системы, которые получили наибольшее количест-
во цитирования, опубликованы в его программных ста-
тьях 1993 и 1998 года [27, 28]:

Система 1993 года
империя Eukaryota
•надцарство Archezoa
••царство Archezoa
•надцарство Metakaryota
••царство Protozoa
•••подцарство Adictyozoa
•••подцарство Dictyozoa
••царство Plantae
•••подцарство Viridiplantae
•••подцарство Biliphyta
••царство Animalia
•••подцарство Radiata
•••подцарство Bilateria
••царство Fungi
••царство Chromista
•••подцарство Chlorarachnia
•••подцарство Euchromista

Система 1998 года
•империя Eukaryota
••царство Protozoa
•••подцарство Archezoa
•••подцарство Neozoa
••••инфрацарство Sarcomastigota
••••инфрацарство Discicristata
••••инфрацарство Alveolata
••••инфрацарство Actinopoda
••царство Animalia
•••подцарство Radiata
•••подцарство Myxozoa
•••подцарство Bilateria
••царство Fungi
•••подцарство Eomycota
•••подцарство Neomycota
••царство Plantae
•••подцарство Biliphyta
•••подцарство Viridaeplantae
••царство Chromista
•••подцарство Cryptista
•••подцарство Chromobiota
••••инфрацарство Heterokonta
••••инфрацарство Haptophyta
В отличие от первых «экспериментальных» систем, 

транслирующих необычные филогенетические идеи, 
системы Кавалье-Смита этого периода более адаптиро-
ваны к консенсусным представлениям и дидактически 
более выверены. Принятие Кавалье-Смитом такого поли-
филетического царства как Protozoa, а также разнесение 
явно родственных грибов и животных по различным цар-
ствам, равно как и разные принципы выделения отделов 
у многоклеточных и одноклеточных организмов, получа-
ло в его работах очень сложное объяснение: таксон по 
Кавалье-Смиту имеет одновременно градистскую и кла-
дистическую составляющие, причем у разных таксонов 
это соотношение различно. На самом же деле, как нам 
кажется, эти системы были не свободны от довлевших 
в биологическом обиходе представлений о «царстве жи-
вотных» и «царстве грибов», сражаться с которыми Ка-
валье-Смиту уже не хотелось.

Наиболее примечательным было предложенное Ка-
валье-Смитом царство Chromista (до этого систематикам 
уже был известен «хромофитный цикл» Шадфо) [29], 
в котором, помимо гетеротрофов, представлен ряд 
групп водорослей, имеющих в составе пигментов хлоро-
филл с. В дополнение к этому необычному хлорофиллу 
эти пластиды несут дополнительные мембраны. Кавалье-
Смит постулировал, что все сложные пластиды, содержа-
щие хлорофилл с, произошли в результате вторичного 
эндосимбиотического поглощения нефотосинтезирую-
щим протистом эукариотической водоросли. В течение 
последующих десятилетий объем царства Chromista 
подвергался Кавалье-Смитом пересмотру, а в качестве 
эукариотного эндосимбионта хромистов была указана 
одноклеточная красная водоросль.

Дихотомия «униконты – биконты». Рубеж тысячеле-
тий был периодом больших изменений в понимании эво-
люции ранних эукариот. Отказ систематиков от такого 
таксона как Archezoa в сочетании с широко распростра-
ненным осознанием того, что большая часть рРНК-груп-
пировок эукариот, вероятно, была методологическим 
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артефактом («long branch attraction»), заставило мно-
гих, включая самого Кавалье-Смита, радикально пере-
осмыслить эволюцию ранних эукариот. Исследования, 
проведенные в лаборатории Кавалье-Смита в начале 
2000-х годов, включавшие анализ распределения специ-
фических «слияний генов» по различным ветвям древа 
эукариот и изучению онтогенеза жгутикового аппарата 
в различных группах жгутиконосцев, привело к предло-
жению нового корня эукариот между двумя мегаветвя-
ми – «одножгутиковые» (Unikonta) и «двужгутиковые» 
(Bikonta) [30]:

Eukaryota
•Bikonta
••Apusozoa
••Excavata
••Rhizaria
••Corticata
••Plantae = Archaeplastida
••Chromalveolata
•••Chromista
•••Alveolata
•Unikonta
••Amoebozoa
••Opisthokonta
•••Choanozoa
•••Animalia
•••Fungi
Это разделение получило очевидную поддержку мо-

лекулярным филогенетическим анализом, хотя к тому 
времени было ясно, что слияние генов в различных 
группах эукариот жестко не соответствует этой схеме. 
В 2010 году сам Кавалье-Смит отказался от этого разде-
ления, предложив вместо этого, корень эукариот внутри 
или рядом с группой протистов Euglenozoa, первоначаль-
но основываясь на отличительных особенностях мито-
хондрий в этой группе [31]. Он отстаивал эту позицию до 
конца своих дней, несмотря на то, что другие специали-
сты ее не разделяли. Последняя широко известная его 
мегасистема имеет следующий вид [32]:

Eukaryota
•Corticata
••Plantae
••Chromista
•••Harosa
••••Rhizaria
••••Halvaria
•••••Heterokonta
•••••Alveolata
•••Hacrobia
••••Haptista
••••Cryptista
•scotokaryotes
••Metamonada
••? Neolouka (Malawimonas)
••Podiates
•••Sulcozoa (Varisulca,? Neolouka, Apusozoa)
•••opisthokonts (Animalia, Choanozoa, Fungi)
•••Amoebozoa
•Eozoa (~Discoba)
••Eolouka
•••Jakobea
•••Tsukubamonadea
••Percolozoa
••Euglenozoa

Как видим, наиболее крупными подразделениями 
эукариот в этой версии системы являются кортикаты 
(эукариоты, характеризующиеся укрепленным внешним 
слоем клетки – группировка, более или менее соответст-
вующая биконтам), скотокариоты (метамонады, уникон-
ты и родственные группы) и эозои (эвгленозои, якобиды 
и родственные группы). Это – прогрессивная система, 
учитывающая накопившиеся в прошлом десятилетии 
первые данные о филогеномике эукариот. Таким обра-
зом, Кавалье-Смит был чужд догматизма и открыт всему 
новому даже в преклонные годы.

Общественное признание
В конце тысячелетия работы Кавалье-Смита начали 

получать признание в мировом масштабе. Он опубли-
ковал более 250 научных трудов в журналах с высоким 
рейтингом, и к концу 1990-х годов был избран в Канад-
ское королевское общество и Лондонское королевское 
общество. В 2004 году он получил Международную 
премию по биологии, врученную императором Японии, 
а в 2007 году были присуждены медали от Линнеевско-
го общества и Лондонского зоологического общества. 
Вследствие эксцентричного вхождения в теоретическую 
биологию, Кавалье-Смит обрел чрезвычайную популяр-
ность и, по свидетельству очевидцев, его присутствие 
составляло главную «изюминку» научных конферен-
ций. Один из его учеников Эндрю Роджер следующим 
образом описывает участие Кавалье-Смита в научных 
конференциях [33]: «Во время пленарных докладов 
Том сидел в первом ряду, усердно делал записи и пер-
вым задавал вопросы, высказывал возражения и хвалил 
докладчиков. Он часто энергично спорил, но его крити-
ка всегда была отстраненной от личности докладчика. 
Он всегда посещал стендовые сессии, оживленно обсу-
ждая проекты студентов и указывая на то, как их работа 
вписывается в более широкую эволюционную картину. 
За едой он точно так же общался со всеми на самые раз-
ные темы, а дружеские споры часто продолжались до 
поздней ночи. Презентации, проводимые Кавалье-Сми-
том, были чрезвычайно насыщенными и пытаться следо-
вать за ними было почти невозможно, подобно тому, как 
пытаться догнать мчащийся поезд, который уже проехал 
мимо станции. В прошлом, когда использовались диа-
проекторы, он предварительно рисовал или копировал 
диапозитивы для своих презентаций, и часто наслаивал 
их друг на друга. Поскольку схемы часто менялись, мно-
гие из них были исправлены, удалены некоторые мелкие 
детали, и добавлены новые фрагменты. После перехода 
на программу PowerPoint многие ожидали, что станет 
проще следить за выступлениями Тома, но этого не про-
изошло. Его презентации стали еще более сложными, 
с использованием анимации, рисунков, выполненных от 
руки, и микрофотографий, которые наслаивались друг 
на друга. Темп, с которым он менял свои сценарии, был 
настолько быстр, что за летний период в ходе несколь-
ких конференций участники могли увидеть эволюцию 
его идей в недельном масштабе, а порой даже в ходе 
одной сессии». Сотрудников собственных лабораторий 
Кавалье-Смит воспитывал в атмосфере меритократии 
и демократизма, приглашал молодых исследователей 
на дискуссионные сессии, в ходе которых проводились 
многочисленные «мозговые штурмы» в связи с решае-
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мыми коллективом проблемами реконструкции филоге-
неза различных групп эукариот. По-видимому, Кавалье-
Смит был одним из наименее эгоцентричных лидеров 
своего уровня».

Хотя интересы Кавалье-Смита не ограничивались 
какой-либо одной группой организмов, именно Между-
народное общество эволюционной протистологии и Ме-
ждународное общество протистологов стали основны-
ми хранителями наследия этого ученого.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Будучи блестящим и продуктивным эксперимента-

тором, Кавалье-Смит запомнится, прежде всего, как 
биолог-теоретик. Начиная работать в «спекулятивный» 
«премолекулярный период», он пережил «молекуляр-
ную революцию» и застал современный период полноге-
номных сравнений организмов, а его построения разных 
лет несут печать тектонических изменений методоло-
гического аппарата теоретической биологии. Он смело 
бросал вызов современным ему устоявшимся представ-
лениям и остался непревзойденным «спекулятивным би-

ологом» на рубеже XX и XXI столетий. Многие из идей, 
выдвинутых им, стали широко приняты и теперь вошли 
в учебники, в то время как другие не были признаны 
в его жизни, но, возможно, будут проверены будущими 
поколениями или трансформированы в соответствии 
с новыми данными, полученными в результате проверки 
его «провокативных тезисов». Несколько десятков так-
сонов, описанные Кавалье-Смитом, используются зооло-
гами, ботаниками, микологами и микробиологами [34].

Опыт работы Кавалье-Смита учит исследователей 
быть смелыми в выдвижении гипотез, проверять их, под-
вергать сомнению уже установленные «истины», объе-
динять данные из разных источников, а главное – иметь 
достаточно смелости, чтобы изменить свое мнение, ког-
да появляются новые факты. Жизненный путь Кавалье-
Смита является великолепным примером преданности 
делу, самоотдачи и чувства профессиональной ответст-
венности. Сочетание глубокого аналитического мышле-
ния, высокой работоспособности и открытости к новому 
делают его вдохновляющим примером для начинающих 
исследователей в самых разных областях.
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ABSTRACT. The present essay is dedicated to one of the most famous evolutionary biologists of recent 
decades, Thomas Cavalier-Smith, one of the founders of eukaryotic megasystematics. His theoretical 
work was devoted to various aspects of the origin of the cell and the evolution of the genome, and the 
main thing was the improvement of eukaryotic megasystematics. Cavalier-Smith’s thinking style was 
characterized by a detailed elaboration of data from various disciplines, including cell biology, biochem-
istry, molecular evolution, protistology, microbiology, and paleontology. He had an encyclopedic outlook, 
a lively mind and was alien to dogmatism. His peculiar cognitive method was to put forward and then 
test extravagant evolutionary hypotheses. The theoretical heritage of Cavalier-Smith has influenced 
several generations of researchers and the landscape of modern theoretical biology. The life of Cavalier-
Smith is a perfect example of endless dedication and a sense of professional duty.

KEYWORDS: Cavalier-Smith’s systems; eukaryogenesis; eukaryotic genome evolution; higher taxa of eu-
karyotes; megasystematics; origin of eukaryotes; protistology; the concept of Archezoa; the concept of 
“introns late”; serial endosymbioses theory
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