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Реферат. Семейство Winteraceae включает 5 родов, дизъюнктивно распространенных на Мадагаскаре, в Ав-
стралазии, Центральной и  Южной Америке. В  ходе работы на  основании анализа молекулярно-генетических 
данных (последовательности ITS–5.8S rDNA и trnL–trnF) в семействе Winteraceae были реконструированы фило-
генетические взаимоотношения. Палеоботанические данные свидетельствуют о формировании семейства на се-
вере Гондваны в нижнем мелу. Калибровка филогенетического дерева тремя фоссилиями позволила датировать 
обособление рода Takhtajania около 77 млн лет назад, что совпадает со временем распада Восточной Гондваны 
(84–95 млн лет назад). Формирование рода Drimys связано с отделением Антарктиды и Австралии. Дизъюнкции 
в роде Zygogynum могут быть объяснены несколькими эпизодами дальних дисперсий.

Ключевые слова. Викаризм, время дивергенции, дизъюнктивный ареал, дисперсия, историческая биогеография, 
молекулярное датирование, Canellales, Winteraceae.

Summary. Winteraceae family consists of 5 genera that are disjunctly distributed in Madagascar, Australasia, Cen-
tral and South America. Phylogenetic relationships in Winteraceae were reconstructed using the molecular data (ITS–
5.8S rDNA and trnL–trnF sequences). Paleobotanical data indicate the origin of Winteraceae in the north of Gondwana 
in the Lower Cretaceous. The calibration of the phylogenetic tree with 3 fossil records allowed to estimate the divergence 
time of Takhtajania at ca. 77 Ma, which correlates with the fragmentation of Eastern Gondwana (ca. 84–95 Ma). The ori-
gin of Drimys was caused by the breakup of Antarctica and Australia. Disjunctions in Zygogynum can be explained by sev-
eral episodes of long-distance dispersal.

Key words. Canellales, disjunct distribution, divergence times, historical biogeography, long-distance dispersal, molecular 
dating, vicariance, Winteraceae.

Семейство винтеровые (Winteraceae R. Br. ex Lindl.) включает 5 родов и  около 100  видов де-
ревьев и кустарников, в проводящей системе которых отсутствуют сосуды (Vink, 1993; Stevens, 2017). 
Winteraceae примечательны тем, что и по молекулярным, и по морфологическим данным являются од-
ной из архаичных групп цветковых растений (Vink, 1993; Stevens, 2017). Семейство обладает дизъюн-
ктивным ареалом, охватывающим Юго-Восточную Азию, Австралию, Новую Зеландию, Новую Кале-
донию, Мадагаскар, Центральную и Южную Америку (рис. 1). 

Данные территории ранее входили в состав Гондваны, а древнейшие фоссилии пыльцы винтеро-
вого типа обнаруживают в отложениях, датируемых нижним мелом (Doyle et al., 1990), поэтому викаризм 
в результате распада Гондваны кажется вполне вероятной причиной дизъюнкции ареала семейства.

Однако ранее было неоднократно показано, что типичное «гондванское» распространение так-
сона не  всегда возможно объяснить распадом Гондваны. Одним из  таких примеров является триба 
Dicorypheae Jian H. Li et Bogle из семейства Hamamelidaceae R. Br., обладающая «псевдогондванским» 
ареалом. Анализ «молекулярных часов» в данной трибе показал, что дивергенция родов произошла су-
щественно позже распада Гондваны, и, по-видимому, дизъюнкция ареала вызвана более поздними слу-



Проблемы ботаники Южной Сибири и Монголии, 2022. – Т. 21, № 2

176

чаями дисперсализма (Бобров 
и др., 2020). 

Для реконструкции 
биогеографической истории 
семейства Winteraceae в  дан-
ной работе был использован 
кладистический метод по-
строения филогенетических 
деревьев (Hennig, 1950). 

Для построения моде-
ли филогенетических отноше-
ний из  базы данных GenBank 
(GenBank. URL: https://www.

ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) 
были взяты результаты рас-
шифровки нуклеотидных по-
следовательностей 1 участка 

ядерной (ITS–5.8S) и  1 участка хлоропластной (trnL–trnF) ДНК 21  вида из  всех 5  родов Winteraceae 
(табл.). В качестве внешней группы была выбрана Canella winterana (L.) Gaertn. из сестринского семей-
ства Canellaceae Mart. порядка Canellales (Stevens, 2017).

Таблица
Ареалы исследуемых видов и номера последовательностей в Genbank

Вид Ареал ITS–5.8S trnL–trnF

Canella winterana (L.) Gaertn. п-ов Флорида, п-ов Юкатан, 
Антильские о-ва EU669490.1 AY004152.1

Drimys granadensis L. f. Центральная Америка, Колум-
бия, Венесуэла, Эквадор AY526318.1 AY526313.1

Drimys winteri J. R. Forst. et G. Forst. юг Аргентины и Чили AY004126.1 AY004143.1
Pseudowintera axillaris (J. R. Forst. et G. Forst.) 
Dandy Новая Зеландия AY004115.1 AY004141.1

Pseudowintera colorata (Raoul) Dandy Новая Зеландия AY004116.1 AY004142.1
Takhtajania perrieri (Capuron) Baranova et J.-F. 
Leroy Мадагаскар AY004129.1 AY004146.1

Tasmannia glaucifolia J. B.Williams юго-восток Австралии AY526315.1 AY526310.1
Tasmannia insipida R. Br. ex DC. Новая Гвинея, восток Австралии AY004117.1 AY004144.1
Tasmannia lanceolata (Poir.) A. C. Sm. юго-восток Австралии AY004128.1 AY004145.1
Tasmannia purpurascens (Vickery) A. C. Sm. юго-восток Австралии AY526314.1 AY526309.1
Tasmannia stipitata (Vickery) A. C. Sm. юго-восток Австралии AY526316.1 AY526311.1
Tasmannia vickeriana (A. C. Sm.) A. C. Sm. юго-восток Австралии KJ409649.1 KJ412186.1
Tasmannia xerophila (P. Parm.) M. Gray юго-восток Австралии AY526317.1 AY526312.1
Zygogynum acsmithii Vink Новая Каледония AY004122.1 AY004139.1
Zygogynum balansae Tiegh. Новая Каледония AY004112.1 AY004137.1
Zygogynum bicolor Tiegh. Новая Каледония AY004111.1 AY004135.1
Zygogynum comptonii (Baker f.) Vink Новая Каледония AY004123.1 AY004140.1
Zygogynum howeanum (F. Muell.) Vink о. Лорд-Хау KJ409644.1 KJ412182.1
Zygogynum pancheri (Baill.) Vink Новая Каледония AY004119.1 AY004136.1
Zygogynum queenslandianum (Vink) Vink северо-восток Австралии KJ409653.1 KJ412183.1
Zygogynum semecarpoides (F. Muell.) Vink северо-восток Австралии KJ409646.1 KC428458.1
Zygogynum stipitatum Baill. Новая Каледония AY004113.1 AY004138.1

Рис. 1. Ареал семейства Winteraceae (Vink, 1993; Stevens, 2017).

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/
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Выравнивание нуклеотидных последовательностей выполнено в  программе Unipro Ugene 
v1.32.0 (Okonechnikov, 2012) с помощью алгоритма MUSCLE (Edgar, 2004). Затем полученные выравни-
вания были проверены и отредактированы вручную. В итоге было получено выравнивание по 2 участ-
кам суммарной длиной 1540 нуклеотидов.

Для калибровки «молекулярных часов» были выбраны 3 фоссилии (порядок соответствует но-
мерам калибруемых узлов):
1. Walkeripollis gabonensis – мин. возраст 125 млн лет назад (Doyle et al., 1990).
2. Pseudowinterapollis wahooensis – мин. возраст 58 млн лет назад (Stover, Partridge, 1973).
3. Harrisipollenites kapukaensis – мин. возраст 33 млн лет назад (Mildenhall, Crosbie, 1979).

 

Рис. 2. Хронограмма семейства Winteraceae, полученная байесовским методом в программном пакете BEAST 
v2.5.2. Условные обозначения: черные квадраты с цифрами 1–3 – калибруемые узлы; числа в узлах кладограм-
мы – средняя оценка времени дивергенции узла, млн лет назад; синие полосы в узлах – интервал оценки време-
ни дивергенции узла с вероятностью 95 %.

Калибровка «молекулярных часов» проводилась в пакете BEAST v2.5.2 (Bouckaert et al., 2019). 
Возрастным ограничениям для точек «калибровки» было задано логнормальное распределение. Фи-
логенетический анализ произведен с  использованием байесовкого подхода с  марковскими цепями 
(Rannala, Yang, 1996; Yang, Rannala, 1997) с 15 000 000 генераций. Для расчета эволюционной дистан-
ции использовалась модель Тамуры-Нея (Tamura, Nei, 1993). В результате анализа была получена хро-
нограмма (рис. 2).

На полученной хронограмме семейство Winteraceae образует монофилетическую группу, обо-
собившуюся около 128 млн лет назад. Самые древние ископаемые остатки, относимые к Winteraceae, 
обнаружены на территории Габона и датированы нижним мелом (около 125 млн лет назад) (Doyle et al., 
1990). Фоссилии Winteraceae, также датированные нижним мелом (около 110 млн лет назад), найдены 
и на территории Израиля (Doyle, 2000). Эти территории являлись частями Северной Гондваны, поэто-
му, вероятно, к Северной Гондване приурочено происхождение семейства Winteraceae.

Верхнемеловые фоссилии, относимые к  Winteraceae, обнаружены в  Антарктиде, Австралии 
и Новой Зеландии (Doyle, 2000; Grímsson et al., 2018). Мадагаскарский род Takhtajania Baranova et J.-F. 
Leroy занимает сестринское положение по отношению к остальным родам семейства и обособился от 
них около 77 млн лет назад (рис. 2), что примерно соответствует периоду распада Восточной Гондваны 
и отделению Мадагаскара (84–95 млн лет назад) (McLoughlin, 2001).
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После отделения Мадагаскара предок родов Drimys J. R. Forst. et G. Forst., Pseudowintera Dandy, 
Tasmannia R. Br. ex DC. и Zygogynum Baill остался на территории Восточной Гондваны. В этой группе 
раньше всего отделился новозеландский род Pseudowintera. Это произошло в конце мела или начале па-
леогена – около 68 млн лет назад (рис. 2). Однако Новая Зеландия отделилась от Гондваны около 80 млн 
лет назад (Stevens, 1980; McLoughlin, 2001). С учетом погрешности оценки времени дивергенции обосо-
бление рода Pseudowintera может быть связано как с викаризмом, так и более поздней дисперсией. Дан-
ный вопрос требует более тщательного изучения.

Эволюционные линии американского рода Drimys и  австралазийского рода Tasmannia разо-
шлись около 47 млн лет назад (рис. 2). Оценки времени разрушения сухопутного моста между Антар-
ктидой и Австралией разнятся: от 35 миллионов лет назад (McLoughlin, 2001) до 55 миллионов лет на-
зад (Stevens, 1980). Более древняя из этих оценок близка ко времени дивергенции таксонов, и эту ди-
вергенцию можно объяснить викарным событием. В дальнейшем предок Drimys мог попасть в Юж-
ную Америку, расселившись через Антарктиду, связь с  которой прервалась около 30 млн лет назад 
(McLoughlin, 2001).

Новая Каледония отделилась от Гондваны около 80 млн лет назад (Stevens, 1980; McLoughlin, 
2001), однако род Zygogynum существенно моложе и обособился около 57 млн лет назад. Кроме того, 

австралийские и  новокале-
донские виды рода не образу-
ют монофилетические группы 
(рис. 2). По-видимому, в  дан-
ной группе имело место не-
сколько случаев расселения 
в  результате дальних диспер-
сий. Имеются сведения о  по-
едании плодов некоторых 
Winteraceae птицами (Vink, 
1993). Распространением с по-
мощью птиц возможно объяс-
нить заселение Новой Каледо-
нии и о. Лорд-Хау.

Схематичное изобра-
жение расселения семейства 
представлено ниже (рис. 3).
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