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Семейство Кирказоновые – Aristolochiaceae s.l., входящее в порядок Piperales, состоит из восьми 
родов (Asarum, Saruma, Aristolochia, Thottea, Euglypha, Hydnora, Prosopanche и Lactoris) и более 700 
видов [Plants…, 2022]. Современное распространение и история расселения семейства представляют 
большой научный интерес, потому что кирказоновые обитают в различных частях материков, форми-
руя, таким образом, дизъюнкции. Ареал семейства охватывает западное и восточное побережья Амери-
ки, Северную и Центральную Африку, Северо-Восточную Австралию, Юго-Восточную и Восточную 
Азию, Сибирь и большую часть Европы. Нами был изучен ряд морфологических, биологических и 
экологических особенностей представителей семейства. Был проведен анализ молекулярно-генетиче-
ских и морфологических признаков избранных таксонов Aristolochiaceae s.l. Мы сравнили результаты 
реконструкции вероятных путей расселения с доступными палеоботаническими материалами. Итогом 
нашей работы стала парсимоничная реконструкция гипотетических треков расселения и способов рас-
пространения представителей Aristolochiaceae s.l. на основе комплексных молекулярно-генетических 
и морфологических данных. Был выявлен центр гипотетического происхождения предка семейства 
Aristolochiaceae s.l.

Ключевые слова: биогеография, фитогеография, треки распространения, молекулярно-генетический 
анализ, кладистический анализ на основе морфологических признаков
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ВВЕДЕНИЕ
Семейство Aristolochiaceae s.l. распространено 

чрезвычайно широко. Его ареал охватывает обшир-
ные территории в Северной и Южной Америке, 
Африке, Евразии, а также в Австралии и Океании, 
образуя множество дизъюнктивных ареалов [Huber, 
1993; Meijer, 1993; Plants…, 2022]. Современный 
ареал семейства может быть связан с экологическим 
разнообразием, спецификой опыления (подавляю-
щее число представителей семейства энтомофиль-
ные) и диссеминации, которая очень варьирует вну-
три таксонов разного уровня (как внутри семейства, 
так и внутри отдельных родов). Проблема расселе-
ния представителей семейства Aristolochiaceae s.l. и 
образования их дизъюнктивного ареала представ-
ляет большой интерес. Настоящее исследование, 

в котором применены современные методы фило-
генетической биогеографии и впервые построены 
предположительные сценарии расселения предста-
вителей семейства, позволит выработать подходы 
к изучению расселения всего порядка Piperales, а 
также на более высоком уровне изучить процессы 
формирования ареалов в рамках палеобиогеогра-
фических исследований и более подробо биоразно-
образие территорий при создании ООПТ.

В современной систематике цветковых рас-
тений [APG III, 2009; APG IV, 2016] семейство 
Aristolochiaceae s.l. входит в порядок перечные 
(Piperales), который также включает в себя се-
мейства перечные (Piperaceae) и зауруровые 
(Saururaceae). Исторически семейство Кирказоно-
вые в широком смысле включает в себя несколь-
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ко родов: Asarum, Saruma, Aristolochia, Thottea, 
Euglypha, Hydnora, Prosopanche и Lactoris [Huber, 
1993; Meijer, 1993; Plants…, 2022]. В современной 
системе из семейства Aristolochiaceae s.l. исключен 
род Pararistolochia и описан род Euglypha [Plants…, 
2022]. Стоит также отметить точку зрения, при ко-
торой роды Asarum, Thottea и Aristolochia подраз-
деляются на несколько самостоятельных родов 
[Huber, 1993]. В случае рассмотрения семейства в 
узком смысле, т. е. Aristolochiaceae s.str., семейства 
Hydnoraceae и Lactoridaceae рассматриваются в ка-
честве самостоятельных [Meijer, 1993].

Семейство Aristolochiaceae s.l. представлено 
преимущественно корневищными многолетними 
травами или деревянистыми лианами (однако из-
вестны также кустарники). Представители родов 
Hydnora и Prosopanche – корневищные паразиты, 
не имеющие наземных вегетативных органов. 
Листья очередные, черешковые, простые, цель-
ные или иногда дву-, трех- или пальчато-лопаст-
ные, цельнокрайние или слегка пильчатые, ино-
гда городчатые. Цветки одиночные или собраны 
в соцветия-извилины, чаще всего трехмерные, 
обоеполые. Периант обычно простой, венчико-
видный, у большинства представителей (кроме 
Lactoris, Hydnora и Prosopanche) шесть тычинок 
срастаются со столбиком в гиностемий. Гинецей 
ценокарпный, завязь преимущественно нижняя, 
реже полунижняя или почти верхняя. Плоды – 
многосеменные коробочки, листовки (напри-
мер, у Saruma и Lactoris) или кожистые ягоды 
(у некоторых видов Aristolochia) [Трифонова, 
1980; Huber, 1993; Meijer, 1993]. В целом у пред-
ставителей семейства наблюдаются некоторые 
уникальные черты, связанные с особенностями 
опыления. В частности, это несоответствие раз-
меров цветка и величины опылителя, что неред-
ко отражено в гигантизме первых (Aristolochia 
gigantea Mart.) и малом размере вторых, в част-
ности некоторые виды опыляются двукрылы-
ми насекомыми – мокрецами (Ceratopogonidae) 
[Dauman, 1971; Hipolito et al., 2012]. Часто цветки 
имеют вид плодовых тел грибов и обладают со-
ответствующим запахом, привлекая опылителей 
[Vogel, 1978; Gottsberger, 2016]. Процессы диссе-
минации также очень разнообразны. Часто пло-
ды распространяются эндозоохорно (Aristolochia 
australopithecurus) [Huber, 1993; De Groot et al., 
2006; Meijer, 1993] либо эпизоохорно [Hoehne, 
1993]. Другие представители семейства, которые 
имеют плоды-листовки (Saruma, Lactoris), при-
способлены к анемохории. Стоит отметить, что 
вегетативными частями представителей семей-
ства Aristolochiaceae s.str. питаются гусеницы ба-
бочек из подтрибы Troidini [Allio et al., 2021].

Интерес вызывает географическое распростране-
ние семейства Aristolochiaceae s.l. (рис. 1). Так, род 
Saruma встречается на территории Юго-Западного 
и Центрального Китая. Ареал близкого рода Asarum 
состоит из трех частей: субмеридианально вытяну-
того ареала в Северной Америке, обширного ареала 
в Европе, представленного одним видом (Asarum 
europaeum L.) [Kukkonen, Uotila, 1977] и обширных 
территории в Восточной и Юго-Восточной Азии. 
Род Thottea и некоторые виды Aristolochia имеют 
дизъюнктивные ареалы и произрастают в Южной, 
Юго-Восточной и Восточной Азии, на острове Но-
вая Гвинея и в Северной Австралии. Ареал типово-
го рода Aristolochia охватывает Северную и Южную 
Америку, Северную и Центральную Африку, Сре-
диземноморье, Южную, Восточную и Юго-Восточ-
ную Азию, Новую Гвинею и Северную Австралию 
[Huber, 1993]. В России Aristolochia произрастает на 
Кавказе и на Восточно-Европейской равнине [Три-
фонова, 1980]. Все виды рода Hydnora встречаются 
в Африке, все виды рода Prosopanche – в Южной 
Америке [Meijer, 1993]. Монотипный эндемичный 
род Lactoris произрастает лишь на острове Робин-
зон-Крузо, на составе архипелага Хуан-Фернандес 
[Morrone, 2017; Skottsberg, 1956]. 

Целью нашей работы является реконструкция 
возможных путей расселения представителей се-
мейства Aristolochiaceae s.l. Для этого были отобра-
ны 27 таксонов (включая outgroup), представляю-
щие все подсемейства (Aristolochioideae, Asaroideae, 
Hydnoroideae, Lactoridoideae), обладающие раз-
личной степенью морфологического сходства и из 
разных частей ареала семейства. Чтобы получить 
желаемые результаты и достичь необходимой цели, 
был использован кладистический метод [Hennig, 
1950]. Для наиболее точного результата в список 
исследуемых таксонов необходимо внести филоге-
нетически отдаленный таксон в качестве внешней 
группы (outgroup) [Абрамсон, 2013]. В данной ра-
боте в качестве таковой была использована Canella 
winterana (L.) Gaertn., семейство Canellaceae (из 
сестринского по отношению к Piperales порядка 
Canellales) [APG IV, 2016].

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Для построения кладограммы, наиболее полно 

отражающей родство представителей семейства 
Aristolochiaceae s.l. друг с другом, были исполь-
зованы два метода, наиболее полно подходящих 
для этой цели [Cox et al., 2016, Lomolino et al., 
2016]. Молекулярно-генетический метод основан 
на сравнении только генетических характеристик, 
т. е. последовательностей нуклеотидов определен-
ных фрагментов ДНК и/или РНК у разных таксо-
нов [Heads, 2013; Lomolino et al., 2016]. В нашей 
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работе были использованы два гена хлоропласт-
ной ДНК (matK, rbcL), митохондриальный ген 
matR и спейсер (trnL-trnF), взятые из открытой 
базы данных GenBank [GenBank, 2022] (табл. 1). 
С помощью выравнивания нуклеотидных осно-
ваний методом ClustalW в программе MEGA11 
ver. 11.0.13, исключением неполных участков (а 
в ряде случаев и некоторых таксонов вовсе), об-
резки неинформативных концов, а также исполь-
зования метода максимального правдоподобия 
со значением Bootstrap = 10 000 (число 10 000 
показывает количество генераций, при которых 
анализируется распределение вероятностных 
статистик), мы получили итоговую молекуляр-
но-генетическую кладограмму (рис. 2). Морфо-
логический метод основан на детальном анализе 
морфологических признаков растений и сравне-
нии их у отдельных представителей исследуемой 
группы [Lomolino et al., 2016]. Путем присвоения 
каждому морфологическому признаку цифрового 
значения для каждого таксона был подобран осо-
бый шифр (порядок цифр), на основе которого 
проводился морфологический анализ (табл. 2.1, 
2.2). Сам морфологический анализ строился ме-
тодом jacknife, при котором для каждого элемента 
производится расчет среднего значения выборки 
за исключением самого элемента, а далее среднее 
всех полученных значений [Quenouille, 1956]. 
В результате в программе WinClada была по-

строена морфологическая кладограмма (рис. 3). 
Морфологические признаки были взяты из ли-
тературных и оригинальных данных [Hou, 1984; 
Huber, 1993; Meijer, 1993; Ross, Halford, 2007]. 
Совместив молекулярно-генетическую data 
matrix с морфологической в текстовом редакторе, 
мы получили комплексную кладограмму (рис. 4), 
которая также строилась в программе WinClada. 
Именно она должна наиболее полно отражать 
филогенетические взаимоотношения между ис-
следованными таксонами и может служить ос-
новой при создании гипотез расселения предста-
вителей семейства Aristolochiaceae s.l. В рамках 
настоящего исследования нами было использова-
но правило прогрессии Хеннига [Hennig, 1950], 
при котором мы считаем регион возникновения 
современного ареала базального таксона или об-
ласть вокруг него гипотетическим регионом воз-
никновения всей группы. В данной работе не 
была проведена калибровка с учетом ископаемых 
находок, поэтому мы рассуждаем о треках, как о 
гипотетических и наиболее вероятных путях рас-
селения представителей исследуемой группы. По 
этой причине мы также не можем рассуждать о 
характере геологических и палеоклиматических 
процессов, которые происходили во время суще-
ствования этих треков. Карты (см. рис. 1, рис. 5, 
6), использованные в нашей работе, были постро-
ены в программе QuantumGIS ver. 3.22.6.

Рис. 1. Ареал Aristolochiaceae s.l.

Fig. 1. Distribution of Aristolochiaceae s.l.
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Таблица 1
Коды доступа и ареалы анализируемых видов

Виды
Гены

Ареал
matK matR rbcL trnL-trnF

Aristolochia tagala AB211567.1 KP998772.1 AY689156.1 Южная Азия, Индия
Aristolochia 
macrophylla 

AB060742.1 AF197732.1 KF724349.1 Восточное побережье 
Северной Америки

Aristolochia acuminata DQ532063.2 Юго-Восточная Азия, 
Северная Австралия

Aristolochia arborea AB060739.1 AB205586.1 EF422810.1 Центральная Америка
Aristolochia 
californica

AB071813.1 GQ248551.1 GU445335.1 Западное побережье 
Северной Америки

Aristolochia clematitis AB060767.1 AB205588.1 DQ532019.1 Восточная Европа
Aristolochia baetica AB060766.1 AY689160.1 Юго-западная Европа, 

Северная Африка
Aristolochia contorta AB211581.1 KU853429.1 JX944501.1 Восточная Азия
Aristolochia fimbriata AB211563.1 KU054390.1 AY689167.1 Восточное побережье 

Южной Америки
Aristolochia 
paecilantha

DQ296657.1 Западная Азия, 
северная часть 
Аравийского 
полуострова

Aristolochia pontica DQ296656.1 AY689161.1 Закавказье
Aristolochia albida AB211566.1 AB205585.1 EF422813.1 Долина Замбези
Pararistolochia 
australopithecurus

KF496751.1 KC428572.1 Квинсленд 

Asarum arifolium LC008097.1 KX397700.1 KJ888655.1 Великие равнины
Asarum canadense KP642868.1 AF197751.1 KJ593230.1 KJ888659.1 Канада
Asarum europaeum FJ428664.1 Европа
Asarum maximum FJ428681.1 JF940931.1 KJ888652.1 Китай
Asarum caudatum AY781532.1 MG246709.1 AY781539.1 Западное побережье 

Северной Америки
Asarum sieboldii JF953269.1 KU853437.1 KJ888695.1 Восточная Азия
Asarum asaroides LC008108.1 Восточная Азия
Thottea tomentosa JN415674.1 AF197733.1 AB205606.1 KF586683.1 Юго-Восточная Азия
Thottea sivarajanii JN415681.1 Индия
Saruma henryi AB060736.1 AF197752.1 AB205607.1 AY145340.1 Юго-Восточный Китай
Hydnora africana AF503358.1 Южная Африка
Prosopanche 
americana

AF503359.1 Центральная часть 
Южной Америки

Lactoris fernandeziana AF465297.1 AF197812.1 L08763.1 AY145342.1 Остров Хуан-Фернандез
Outgroup

Canella winterana AF465288.1 AF197757.1 AY572265.1 Карибский бассейн

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Основываясь на результатах, полученных при 
построении молекулярно-генетической кладограм-
мы (рис. 3), мы можем сделать несколько выводов, 
касающихся родственных взаимоотношений меж-

ду представителями семейства Aristolochiaceae s.l. 
Молекулярно-генетическая модель, однако, от-
ражает лишь вероятные варианты родства видов, 
сравнивая нуклеотидные последовательности, 
поэтому для большей достоверности будет ис-
пользована комплексная модель, совмещающая в 



60 

LOMONOSOV GEOGRAPHY JOURNAL. 2025. VOL. 80. NO. 5

КАНДИДОВ И ДР.

себе и молекулярно-генетическую, и морфологи-
ческую кладограммы. Стоит также отметить, что 
в рамках настоящей работы мы включили в анализ 

вид Aristolochia australopithecurus под прежним, 
ранее признанным названием – Pararistolochia 
australopithecurus.

Рис. 2. Молекулярно-генетическая кладограмма семейства Aristolochiaceae s.l.

Fig. 2. Molecular genetic cladogram of Aristolochiaceae s.l.

Все проанализированные виды рода Aristolochia 
сформировали самостоятельную кладу, однако, раз-
деленную на несколько бифуркаций. Aristolochia 
macrophylla, A. californica и A. arborea выделяют-
ся в отдельную кладу, а все остальные исследован-
ные виды – в другую. В род Aristolochia, согласно 

результатам нашего анализа, «погрузился» вид 
другого рода – Pararistolochia australopithecurus. 
Это означает, что три вышеуказанных вида рода 
Aristolochia возможно выделять в сепаратный род, 
либо род Pararistolochia необходимо включить в 
Aristolochia s.l. 
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Таблица 2.1
Таблица зашифрованных морфологических признаков исследуемых видов
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кр
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се
гм
ен
то
в 
пе
ри
ан
та

Aristolochia tagala 1 1 1 2 1 1 1 1 1 1 2 2 2 1 1

Aristolochia macrophylla 1 1 1 2 1 1 3 1 1 1 2 2 1 1 1

Aristolochia acuminata 1 1 1 2 1 1 1 1 1 1 2 2 1 1 1

Aristolochia arborea 2 1 1 1 2 1 1 1 1 1 2 2 1 1 1

Aristolochia californica 1 1 1 2 1 1 1 1 2 1 2 2 1 1 1

Aristolochia clematitis 1 1 1 2 1 1 2 1 2 1 2 2 1 1 1

Aristolochia baetica 1 1 1 2 1 1 2 1 1 1 2 2 2 1 1

Aristolochia contorta 1 1 1 2 3 1 1 1 2 1 2 2 1 1 1

Aristolochia fimbriata 1 1 1 2 1 1 1 1 2 1 2 2 1 1 1

Aristolochia paecilantha 3 1 1 2 1 1 2 1 1 1 2 2 1 1 1

Aristolochia pontica 1 1 1 2 1 1 3 1 2 1 2 2 1 1 1

Aristolochia albida 1 1 1 2 3 1 3 1 2 1 2 2 1 1 1

Pararistolochia 
australopithecurus 1 1 1 1 1 1 2 1 2 1 2 2 2 1 1

Asarum arifolium 3 2 1 2 3 1 2 1 1 1 2 1 0 2 1

Asarum canadense 3 2 1 2 1 1 1 1 1 1 2 1 0 2 1

Asarum europaeum 3 2 1 2 1 1 1 1 1 1 2 1 0 2 1

Asarum maximum 3 2 1 2 1 1 1 1 1 1 2 1 0 2 1

Asarum caudatum 3 2 1 2 1 1 2 1 1 1 2 1 0 2 1

Asarum sieboldii 3 2 1 2 1 1 2 1 1 1 2 1 0 2 1

Asarum asaroides 3 2 1 2 1 1 1 1 1 1 2 1 0 2 1

Thottea tomentosa 1 1 1 1 2 1 2 1 1 1 2 1 0 2 1

Thottea sivarajanii 1 1 1 1 2 1 2 1 1 1 2 1 0 2 1

Saruma henryi 3 1 1 2 1 1 3 1 1 2 3 1 0 4 1

Hydnora africana 4 0 0 0 0 0 0 0 0 1 2 1 0 2 1

Prosopanche americana 4 0 0 0 0 0 0 0 0 1 2 1 0 2 1

Lactoris fernandeziana 2 1 1 1 2 1 1 1 2 1 1 1 0 3 1

Outgroup

Canella winterana 5 1 1 1 2 1 1 1 1 2 3 1 0 3 1
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Исследуемые 
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Окончание таблицы 2.1
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Таблица 2.2
Таблица зашифрованных морфологических признаков исследуемых видов (продолжение)

 Исследуемые виды
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Ст
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ие

 за
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ш
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Aristolochia tagala 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Aristolochia macrophylla 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Aristolochia acuminata 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Aristolochia arborea 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Aristolochia californica 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Aristolochia clematitis 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Aristolochia baetica 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Aristolochia contorta 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Aristolochia fimbriata 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Aristolochia paecilantha 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Aristolochia pontica 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Aristolochia albida 3 1 6 0 0 2 3 2 6 1 1 1 2 2 3

Pararistolochia 
australopithecurus 3 3 6 0 0 2 3 2 6 1 1 2 2 2 3

Asarum arifolium 3 1 6 0 2 2 3 3 3 3 0 1 1 1 2

Asarum canadense 3 1 6 0 2 2 3 3 3 3 0 1 1 1 2

Asarum europaeum 3 1 6 0 2 2 3 3 3 3 0 1 1 1 2

Asarum maximum 3 1 6 0 2 2 3 3 3 3 0 1 1 1 2

Asarum caudatum 3 1 6 0 2 2 3 3 3 3 0 1 1 1 2

Asarum sieboldii 3 1 6 0 2 2 3 3 3 3 0 1 1 1 2

Asarum asaroides 3 1 6 0 2 2 3 3 3 3 0 1 1 1 2

Thottea tomentosa 3 3 6 0 0 2 3 2 7 1 1 ? 2 2 3

Thottea sivarajanii 3 3 6 0 0 2 3 2 7 1 1 ? 2 2 3

Saruma henryi 3 2 6 0 2 2 2 1 3 3 0 3 1 1 1

Hydnora africana 6 1 1 0 0 ? 3 2 7 1 0 1 3 1 2

Prosopanche americana 3 1 3 0 1 ? 3 2 3 1 0 1 3 1 2

Lactoris fernandeziana 3 2 3 0 1 2 1 1 3 3 0 3 3 1 1

Outgroup

Canella winterana 5 2 6 0 1 2 1 2 1 1 0 2 4 3 1



64 

LOMONOSOV GEOGRAPHY JOURNAL. 2025. VOL. 80. NO. 5

КАНДИДОВ И ДР.

 Исследуемые виды
Чи

сл
о 
се
гм
ен
то
в 
пе
ри
ан
та

Чи
сл
о 
кр
уг
ов

 т
ы
чи
но
к

Чи
сл
о 
ты
чи
но
к 
в 
ка
ж
до
м 
кр
уг
е

Н
ал
ич
ие

 в
ид
ои
зм
ен
ен
ны

х 
ты
чи
но
к

Ф
ор
ма

 и
 д
ли
на

 ф
ил
ам
ен
то
в

В
ск
ры

ва
ни
е 
пы

ль
ни
ко
в

П
ол
ож

ен
ие

 за
вя
зи

Ти
п 
ги
не
це
я

Чи
сл
о 
ка
рп
ел
л

Чи
сл
о 
ст
ил
од
ие
в

Н
ал
ич
ие

 г
ин
ос
те
ми

я

Ти
п 
пл
од
а

Ст
ру
кт
ур
а 
се
ме
нн
ой

 к
ож

ур
ы

Ст
ру
кт
ур
а 
эн
до
сп
ер
ма

Ст
ро
ен
ие

 за
ро
ды

ш
а

П
оя
сн
ен
ия

Чи
сл
о 
со
от
ве
тс
тв
уе
т 
ко
ли
че
ст
ву

Чи
сл
о 
со
от
ве
тс
тв
уе
т 
ко
ли
че
ст
ву

Чи
сл
о 
со
от
ве
тс
тв
уе
т 
ко
ли
че
ст
ву

0 
– 
от
су
тс
тв
ую

т

0 
– 
ни
те
й 
не
т

1 
– 
ин
тр
оз
но

1 
– 
ве
рх
ня
я

1 
– 
ап
ок
ар
пн
ы
й

Чи
сл
о 
со
от
ве
тс
тв
уе
т 
ко
ли
че
ст
ву

 

0 
– 
от
су
тс
тв
уе
т

1 
– 
ко
ро
бо
чк
а

1-
 э
нд
от
ес
та
ль
но

-т
ег
ма
ль
ны

й

1 
– 
об
ил
ьн
ы
й 
ма
сл
ян
ис
ты
й

1 
– 
хо
ро
ш
о 

ди
фф

ер
ен
ци
ро
ва
нн
ы
й

6 
– 
чи
сл
о 
ва
рь
ир
уе
т 

(о
т 

2 
до

 5
)

3 
– 
чи
сл
о 
ва
рь
ир
уе
т 

(о
т 

1 
до

 4
)

1 
– 
чи
сл
о 
ва
рь
ир
уе
т 

(о
т 

3 
до

 5
)

1 
– 
им

ею
тс
я

1 
– 
ни
ти

 к
ор
от
ки
е

2 
– 
эк
ст
ро
зн
о

2 
– 
по
лу
ни
ж
ня
я

2 
– 
па
ра
ка
рп
ны

й

7 
– 
чи
сл
о 
ва
рь
ир
уе
т 

(о
т 

3 
до

 5
) 

1 
– 
им

ее
тс
я

2 
– 
ко
ж
ис
та
я 
яг
од
а

2 
– 
эн
до
те
ст
ал
ьн
о-

эк
зо
ме
зо
те
гм
ал
ьн
ы
й

2 
– 
ру
ми

ни
ро
ва
нн
ы
й

2 
– 
не
ди
фф

ер
ен
ци
ро
ва
нн
ы
й

2 
– 
ни
ти

 д
ли
нн
ы
е

? 
– 
не
т 
до
ст
ов
ер
ны

х 
да
нн
ы
х

3 
– 
ни
ж
ня
я

3 
– 
си
нк
ар
пн
ы
й

3 
– 
ли
ст
ов
ка

3 
– 
те
ст
ал
ьн
ы
й

3 
– 
ам
би
ва
ле
нт
ны

й

3 
– 
пл
ох
о 

ди
фф

ер
ен
ци
ро
ва
н

? 
– 
не
т 
до
ст
ов
ер
ны

х 
да
нн
ы
х

4 
– 
эк
зо
те
ст
ал
ьн
ы
й

Окончание таблицы 2.2
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Оба проанализированных вида рода Thottea вы-
деляют в отдельную монофилетическую кладу, се-
стринскую роду Aristolochia s.l., что подтверждает их 
родство друг с другом и с типовым родом семейства. 

Обособленное (и базальное в рассматриваемой 
части кладограммы) положение занимают роды 
Hydnora и Prosopanche, которые занимают се-
стринское положение по отношению друг к другу 
(топология нашей кладограммы также позволяет 
рассматривать Hydnoraceae в ранге подсемейства 
Hydnoroideae, а не отдельного семейства, что прак-
тиковалось ранее в работах, основанных на морфо-
логическом анализе таксонов [Meijer, 1993]). Само-
стоятельную кладу, сестринскую по отношению к 
таксонам Aristolochioideae, образует род Lactoris, 
который, таким образом, также не рассматрива-
ется нами в ранге самостоятельного семейства 

Lactoridaceae, как оно описывается в литературе 
[Meijer, 1993; Huber, 1993]. 

Бифуркация родов Asarum и Saruma происхо-
дит в самом основании комплексной кладограммы 
(рис. 4), что подтверждает выделение их в отдель-
ное подсемейство Asaroideae. Эти роды находятся 
в другом конце филогенетического древа, а потому 
представление семейства в широком смысле наибо-
лее обосновано.

Выделение семейств Hydnoraceae и Lactoridaceae 
имеет смысл только в том случае, если кроме них 
выделять еще в отдельное семейство роды Asarum 
и Saruma – в Asaraceae (incl. Sarumaceae), и род 
Thottea – в Thotteaceae (fam. nov., nom prov.), при 
сохранении семейства Aristolochiaceae, состояще-
го только из родов Aristolochia и Pararistolochia. 
В ином случае мы вынуждены признавать семей-

Рис. 3. Морфологическая кладограмма семейства Aristolochiaceae s.l.

Fig. 3. Morphological cladogram of Aristolochiaceae s.l. 
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ство Aristolochiaceae в нынешнем, т. е. в широком 
смысле [Plants…, 2022]. 

Проанализировав морфологические признаки 
представителей семейства Aristolochiaceae s.l., мы 
получили кладограмму, достаточно сильно отлича-
ющуюся от молекулярно-генетической (см. рис. 3). 
Как видно из полученных результатов, Lactoris 
fernandeziana занял базальное положение на ком-
плексной кладограмме (см. рис. 4). Достаточно 
близкое положение к основанию кладограммы за-
нимает и Saruma henryi. Эта ситуация объяснима, 
так как, анализируя сходство и различие морфоло-
гических особенностей данных видов, мы действи-
тельно обнаруживаем достаточно примитивные 
признаки именно у этих двух монотипных родов. 
Группа видов из рода Aristolochia, Asarum, а также 

Hydnora и Prosopanche занимают равноудаленное 
положение от основания, формируя три клады. 

Род Thottea занимает наиболее удаленное от ос-
нования кладограммы положение и входит в состав 
группы видов Aristolochia. На комплексной кладо-
грамме (см. рис. 4) базальное положение занимает 
Lactoris fernandeziana, таким образом, он, вероятно, 
является самым древним представителем семей-
ства. Далее, ближе всего к основанию кладограммы, 
как в предыдущем случае, расположен род Saruma. 
Он является сестринским по отношению к другому 
роду – Asarum, который, по-видимому, имеет с ним 
общего предка. Группа видов этого рода разделена 
на две клады, одна из которых содержит азиатские 
виды, а другая – сестринские европейские и северо-
американские виды. 

Рис. 4. Комплексная кладограмма семейства Aristolochiaceae s.l.

Fig. 4. Complex cladogram of Aristolochiaceae s.l. 



67

ВЕСТНИК МОСКОВСКОГО УНИВЕРСИТЕТА. СЕРИЯ 5. ГЕОГРАФИЯ. 2025. Т. 80. № 5

ИСТОРИЯ РАССЕЛЕНИЯ СЕМЕЙСТВА КИРКАЗОНОВЫЕ

Стоит заметить, что два сестринских таксона – 
Hydnora и Prosopanche, занимают также доволь-
но близкое положение к основанию кладограммы 
и сестринское по отношению к Aristolochioideae. 
Первая бифуркация клады Aristolochioideae приво-
дит к обособлению рода Thottea, сестринского по 
отношению ко всем остальным исследованным так-
сонам типового подсемейства. Терминальная часть 
кладограммы состоит преимущественно из видов 
рода Aristolochia и имеет довольно сложную струк-
туру. Самое близкое к основанию положение из них 
занимают североамериканские виды, на следующей 
ступени расположен один южноамериканский вид, 
далее – азиатские и африканские, что говорит о том, 
что первые процессы расселения имели «гондван-
ский» характер, затем расположены виды, произрас-
тающие в Европе и, наконец, наиболее удаленное по-
ложение занимают произрастающие в Закавказье и 
на территории Аравийского полуострова кирказоны. 

Из изученных нами таксонов Aristolochiaceae s.l. 
базальным видом является Lactoris fernandeziana, 
произрастающий на острове Робинзон-Крузо, вхо-
дящем в состав архипелага Хуан-Фернандес, рас-
положенного в 670 км от западного побережья 
Южной Америки. Основываясь на этих фактах и 
том положении, что Magnoliidae, в состав которых 
входят Aristolochiaceae s.l., являются достаточно 
древней группой цветковых растений, мы делаем 
вывод о том, что это семейство возникло в западной 
части Гондваны, что также подтверждается резуль-
татами других исследований [Zavada, Benson, 1987; 
Coiffard et al., 2014; Quattrocchio, 2017]. Пыльца, 
сходная по структуре с пыльцой Lactoris, также 
была найдена в Южной Африке [Srivastava, Braman, 
2010], что также подтверждает гондванское проис-
хождение семейства.

Следующая бифуркация кладограммы представ-
лена родом Saruma, произрастающим в Юго-Запад-
ном Китае, следовательно, мы можем допустить, 
что представители семейства распространялись 
из Южной Америки через западную часть Север-
ной Америки и проникли, таким образом, в Азию. 
Предположительно, этот процесс происходил через 
Берингию и далее на юг, вплоть до современного 
ареала рода Saruma; это предположение косвен-
но подтверждается фактом высокой обособленно-
сти единственного рецентного вида Saruma henryi. 
Предположительно, именно в этот период рас-
селения гипотетический общий предок Saruma и 
Asarum дал начало и видам второго рода: а имен-
но A. asaroides, который, по-видимому, произошел 
раньше всех на пути расселения на юг по Восточ-
ной Азии, A. maximum, распространившемуся так-
же на восток Азии, A. arifolium, который вернулся 
(вероятно, через Берингию) в Северную Америку, 

и A. sieboldii, также освоившему местообитания в 
Восточной Азии. 

Позднее образовались другие виды рода Asarum, 
которые впоследствии двигались на запад. Европа, 
по-видимому, была некой транзитной территорией 
их переселения, и именно здесь «осел» типовой вид 
рода – A. europaeum. В дальнейшем некоторые виды 
Asarum пересекли северную Атлантику (вероятно, 
посредством дальнего транспорта, так как их плоды 
распространяются эпизоохорно) и обосновались в 
Северной Америке, продвинувшись на север, как, 
например, A. canadense, и на юг, как A. caudatum 
(рис. 5). 

Представители другой, «тропической» клады 
имели иные треки расселения. Возникнув в западной 
части Гондваны, представители рода Prosopanche 
так и остались в ней, в дальнейшем расселившись 
по территории Южной Америки. Сестринская это-
му роду группа – род Hydnora – продвинулся на 
восток и переселился в дальнейшем на территорию 
Африки. Необходимо отметить, что, в отличие от 
Prosopanche, представители рода Hydnora являются 
более широко специализированными паразитами, 
которые в качестве хозяев используют представи-
телей семейств Fabaceae и Euphorbiaceae [Meijer, 
1993], что, по-видимому, позволило им распростра-
ниться дальше. 

Параллельно этому происходили еще несколько 
процессов расселения других групп семейства. 

Род Thottea также двигался на восток, но зашел 
дальше Hydnora, проникнув на территорию Индо-
стана, в то время, когда он еще оставался ее частью 
Гондваны или был достаточно близок к ней. Уже 
после того, как Индостан стал частью Евразии, не-
которые виды, в частности, T. sivarajanii, остались 
на его территории, а другие – T. tomentosa – пере-
селились в Юго-Восточную Азию. 

Другие представители типового подсемейства 
Aristolochioideae осваивали иные пути расселения. 
Группа видов рода Aristolochia проникла из запад-
ной части Гондваны в Северную Америку. Один из 
видов – A. arborea – остался на транзитной террито-
рии, в Центральной Америке, остальные двигались 
дальше на север. В последующем эти треки раздели-
лись, некоторые виды, как, например, A. californica, 
произрастающая в Калифорнии, Аризоне и Орего-
не, заняли территории западного побережья Север-
ной Америки, другие же – A. macrophylla – заселили 
восточное. 

Наконец, происходил еще один процесс движе-
ния из Южной Америки на восток. Остальные ис-
следованные виды Aristolochia и родственные так-
соны проникли в восточные фрагменты Гондваны. 
Например, Pararistolochia australopithecurus достиг 
Австралии, а Aristolochia acuminata, которая тоже 
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переселилась в Австралию, в дальнейшем двига-
лась на север и через Малезию достигла территории 
Юго-Восточной Азии. Другие же таксоны повтор-
но (после представителей рода Hydnora) заселили 
тропическую часть Африки (A. albida). Некоторые 
виды и вовсе не продвинулись далее восточного 
побережья Южной Америки, примером таковых 
может служить A. fimbriata. Часть видов, например 
A. tagala, достигли Индостана и перебрались через 
него на территорию Евразии.

Когда современные евразийские виды 
Aristolochia достигли Евразии, их треки вновь раз-
делились. Некоторые из них продвинулись на вос-

ток – в Восточную Азию. Другие же расселялись 
на запад, а один из них (A. clematitis) расселился по 
умеренным областям Европы и Азии, другой вид 
(A. baetica) достиг территорий Юго-Западной Евро-
пы и добрался через Гибралтар до Северной Афри-
ки, освоив часть Атласа. Таким образом, произошло 
третье заселение Африки представителями этого се-
мейства. В процессе этого движения на запад часть 
видов отклонились от общего трека на юг, в сторону 
Кавказа. Таким образом, один из видов (A. pontica) 
добрался до Закавказья, а другой (A. paecilantha) 
ушел еще дальше и заселил Западную Азию и часть 
Аравийского полуострова (рис. 6).

Рис. 5. Гипотетические треки расселения представителей «лавразийской» клады

Fig. 5. Probable tracks of distribution of “Laurasian” clade species

ВЫВОДЫ
На основании проведенного анализа были пред-

ложены гипотетические пути расселения предста-
вителей Aristolochiaceae s.l., приведшего к форми-
рованию современного ареала семейства. 

Предположительно семейство Aristolochiace-
ae s.l. возникло в западной части Гондваны (соот-
ветствующей современной Южной Америке), на 
это указывает базальное положение на комплекс-
ной кладограмме (см. рис. 4) монотипного рода 
Lactoris – эндемика архипелага Хуан-Фернандес, 
представляющего собой осколок южного мега-
континента. Первая большая клада – «лавразий-

ская», представленная в современной флоре рода-
ми Saruma и Asarum, расселилась в Евразию через 
западную часть Северной Америки и Берингию, а 
затем распространилась (вероятнее всего, викар-
но) сначала в Азии, а затем в Европе, позднее, пре-
одолев северную Атлантику, проникла в восточную 
часть Северной Америки. Таксоны, представляю-
щие вторую основную («тропическую») кладу, либо 
дифференцировались на территории возникновения 
(Prosopanche), либо (таковых большинство) мигри-
ровали из западной части Гондваны параллельно (и, 
вероятно, гетерохронно) в разных направлениях. 
Ближайшие предки рода Hydnora (либо древней-
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шие представители уже этого рода) через расши-
ряющийся Южный Атлантический океан проникли 
на Африканский материк, освоив различные реги-
оны тропической Африки. Представители подсе-
мейства Aristolochioideae (‘core Aristolochiaceae’) 
расселялись либо на север, в Северную Америку 
(Aristolochia macrophylla), либо продвигались на 
восток, осваивая (уже повторно) Африку, а затем 
расходящиеся фрагменты Восточной Гондваны – 
Индостан и Австралию (Thottea, Pararistolochia, 
большинство исследованных видов Aristolochia). 
После соединения Индостана с Евразийским ма-
териком виды Aristolochia распространялись по 
различным трекам. Одни таксоны (A. contorta, 
A. tagala) расселялись по территориям Восточной 

Азии, другие (A. paecilantha, A. pontica) проникли в 
Западную Азию и на Кавказ, тогда как остальные 
(A. clematits, A. baetica) продвигались по террито-
риям Древнего Средиземноморья вплоть до Юго-
Западной Европы и Северной Африки (таким об-
разом, заселив этот материк в третий раз). 

Предложенная гипотеза описывает как доста-
точно тривиальные, так и весьма необычные треки 
расселения. Для верификации предложенной моде-
ли расселения Aristolochiaceae s.l. на следующем 
этапе работы мы планируем расширить состав ана-
лизируемых таксонов, привлечь палеоботанические 
данные, а также провести калибровку относитель-
ного геологического времени для основных собы-
тий расселения семейства.

Рис. 6. Гипотетические треки расселения представителей «тропической» клады

Fig. 6. Probable tracks of distribution of tropical clade species
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Aristolochiaceae s.l., included in the order Piperales, consists of 8 genera (Asarum, Saruma, Aristolochia, 
Thottea, Pararistolochia, Hydnora, Prosopanche and Lactoris) and more than 700 species. [Plants…, 2022]. 
The geography of distribution and the history of the dispersal of this family are of great scientific interest in 
many terms, because species of this family live in different parts of the continents, thus forming disjunctions 
in their distribution areas. The range of the family covers the western and eastern coasts of America, North 
and Central Africa, North-East Australia, South-East and East Asia, Siberia and the most of Europe. During 
the work, the morphological, biological and ecological characteristics of the representatives of the family were 
studied. The analysis of the molecular genetic and morphological data of selected Aristolochiaceae s.l. taxa was 
carried out on the basis of the results of our own researches. We compared the results of the reconstruction of 
the probable distribution tracks with the available paleobotanical materials. The result of our work was the re-
construction of possible routes of settlement and methods of distribution Aristolochiaceae s.l. representatives, 
based on complex molecular-genetic and morphological data.

Keywords: biogeography, phytogeography, tracks of distribution, molecular analysis, cladistic analysis based 
on morphological features
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