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На примере вероники дубравной Veronica chamaedrys (Plantaginaceae) удобно рассмотреть трудно-
сти, возникающие при изучении связей энтомофильных растений с антофильными насекомыми,
как с позиций методики наблюдений, так и при анализе литературы. Этот широко распространен-
ный вид изучается антэкологами по крайней мере с 70-х годов XIX века. При этом есть всего не-
сколько достаточно подробных оригинальных работ, и они приходят к разным ответам на вопрос о
том, кто является основными опылителями – пчелы Anthophila (Apoidea, Hymenoptera) или мухи-
журчалки Syrphidae (Diptera). Большинство иных работ по теме либо содержат в конечном итоге
только ссылки на эти (часто через посредничество других, за счет чего теряется информация об ис-
пользованной методике и обоснованности выводов), либо же представляют собой сильно меняю-
щиеся от статьи к статье списки видов насекомых-посетителей, иногда ограниченные одним семей-
ством, отрядом или иной группой. Мы исследовали количественный состав и поведение насекомых
на цветках вероники дубравной на Звенигородской биостанции МГУ (Одинцовский р-н, Москов-
ская обл.) в течение сезонов цветения 2014–2016 гг. Помимо пчел и мух-журчалок, возможными
опылителями оказались крупные жуки семейств Oedemeridae и Malachiidae. Также, по нашим дан-
ным, в довольно ограниченную консорцию V. chamaedrys входит несколько групп нектарных и
пыльцевых воров (представители нескольких семейств мелких Diptera, Lepidoptera и Coleoptera),
которые и составляют основную массу посетителей. Этот факт иногда вскользь упоминается в
предыдущих работах, но практически нигде не анализируется подробно, возможно, из-за того, что
не участвующие в опылении насекомые мало интересовали исследователей. Однако для полноцен-
ного понимания закономерностей коэволюции насекомых и растений и функционирования кон-
сорций необходимо учитывать и этих “нелегитимных” посетителей.
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Поиск ответа на вопрос “Кем опыляется то
или иное растение?” часто оказывается трудно-
разрешимой задачей. Во-первых, большинство
зоофильных растений неспециализированы и по-
сещаются многими видами животных (Waser, Ol-
lerton, 2006; Ollerton et al., 2009), а разделение ниш
между ними происходит на количественном, а не
качественном уровне за счет различий в относи-
тельном обилии, а не полном исключении отдель-
ных групп (Длусский и др., 2002). Во-вторых, со-
став посетителей и опылителей существенно ко-
леблется в разных частях ареала и в разные годы
(Price et al., 2005), что приводит к низкой воспроиз-
водимости результатов кратковременных и узколо-
кальных исследований (Устинова и др., 2017). В-тре-
тьих, посещение цветка еще не гарантирует опы-
ление (Фегри, Пейл, 1982; Zych, 2007), а точное

отслеживание всех стадий процесса от посеще-
ния до завязывания семян часто слишком трудо-
емко и практически никогда не проводится (при-
мер исключения – Santiago-Hernández et al., 2019).
При этом сам факт посещения также биологиче-
ски важен, так как дает информацию о поведении
животных и связях растений с антофилами, не
сводящимися к опылению. В связи с этим неуди-
вительно, что опыление многих видов растений
недостаточно изучено, а имеющиеся данные про-
тиворечивы и не всегда легко интерпретируемы.

Хорошим примером трудностей в изучении
связей растений с антофилами является история
изучения антэкологии широко распространенно-
го вида травянистых растений вероники дубрав-
ной Veronica chamaedrys L. (р. Veronica L. принад-
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лежит к сем. Plantaginaceae sensu APG II (2003);
ранее он относился к Scrophulariaceae).

Слабо зигоморфные цветки этого растения
имеют венчик диаметром 10–15 мм из четырех яр-
ко-голубых лепестков (трех почковидных или
округлых и одного яйцевидно-продолговатого) с
темными жилками, которые собраны в открытые
брактеозные кисти (Савиных, 2000). Андроцей
состоит всего из двух тычинок, расходящихся в
противоположные стороны, в то время как гине-
цей с изогнутым столбиком наклонен вдоль яйце-
видно-продолговатого лепестка (Годин, 2016).
Цветение начинается в конце мая–начале июня,
и растение массово цветет весь июнь, но отдель-
ные особи, как правило, в затененных местооби-
таниях, зацветают в июле (Годин, 2016). По на-
шим наблюдениям, изредка цветущие особи
встречаются до сентября включительно.

Изучение связей этого вида с опылителями на-
чалось на заре развития антэкологии. Мюллер
(Müller, 1873, 1879), который, “в отличие от пред-
шествовавших авторов, хорошо [знал] не только
растения, но и насекомых” (Руцкий, 1980, с. 58),
считал, что этот вид опыляется преимущественно
мухами-журчалками (Diptera, Syrphidae) и в мень-
шей степени – мелкими пчелами (Hymenoptera,
Anthophila). Его мнение основывалось прежде
всего на строении цветка и некоторых наблюде-
ниях за посещениями насекомых. Кнут (Knuth,
1898) даже называл этот вид типичным примером
журчалкоопыляемых цветков (Schwebfliegenblu-
men). Во второй работе Мюллер (Müller, 1879) от-
метил, что многие пчелы и мухи посещают цветки
вероники, но лишь мелкие журчалки опыляют их.

Впоследствии Куглер (Kugler, 1938) изучил по-
ведение насекомых, посещающих цветки верони-
ки в Пролисе (Германия), чтобы, по его словам,
выяснить, насколько истинны “образные” (phan-
tasievoll) описания его предшественников. На ос-
новании своих подробно описанных наблюдений
(длившихся, однако, всего несколько часов на
очень ограниченной территории около 1 м2!) он
выделил три типа поведения насекомых на цвет-
ках этого вида: 1) питание нектаром с опорой на
венчик без касания тычинок и пестика; 2) пита-
ние нектаром и пыльцой с опорой на тычинки,
при котором пестик также подгибается под тело –
именно этот вариант описан как основной его
предшественниками; и 3) питание нектаром и
пыльцой с опорой на края лепестков, при кото-
ром цветок опускается под весом насекомого.
Третий тип наблюдался им только у медоносных
пчел, шмелей и у крупной мухи Calliphora sp.
В итоге он заключил, что основными опылителя-
ми являются одиночные пчелы, так как они чаще,
чем сирфиды и мускоидные мухи, совершают по-
сещения второго типа (99, 12.5 и 13% соответ-
ственно). По его наблюдениям мелкие пчелы по-

сещают последовательно больше цветков, в то
время как журчалки посещают один или несколь-
ко цветков и часто парят возле них, не касаясь
рылец и/или пыльников. Эти выводы без обосно-
вания Куглер упомянул в монографии (Kugler,
1970), откуда они обычно и цитируются, учитывая
труднодоступность оригинальной статьи (Kugler,
1938). Большинство последующих работ, специ-
ально рассматривающих опылителей вероники
дубравной (Pennel, 1935; Proctor, Yeo, 1973; Kampny,
1995; Савиных, 2000), основаны не на новых ис-
следованиях, а восходят, если проследить цити-
рования, к работам Мюллера, Кнута или Куглера.

Только в XXI в. В.Н. Годин (2016) подробно
изучил биологию цветения вероники дубравной в
Истринском районе Московской области, а так-
же наблюдал за посещающими ее цветки насеко-
мыми в течение пяти лет (2011–2015 гг.). Им было
показано, что вероника самонесовместима и не
завязывает семян в отсутствие опылителей. Пик
раскрытия цветков приходится в солнечные дни
на 8:00–9:00 часов, около 19:00 цветки закрыва-
ются на ночь. Цветки вероники слабо протоги-
ничны: рыльце становится рецептивным на 2–3 ч
раньше раскрытия пыльников, но продолжает
функционировать и на вторые сутки цветения по-
сле высыпания пыльцы, т.е. можно выделить
обоеполую и женскую фазы цветения. Один цве-
ток живет два–три дня в зависимости от погоды и
активности опылителей. Единовременно на од-
ной кисти цветут один–три цветка, всего же одно
соцветие цветет 15–25 дней. Вопрос о синхронно-
сти смены обоеполой и женской фаз цветения у
вероник специально В.Н. Годиным (2016) не ис-
следовался, но, учитывая длительность сезона
цветения и кратковременность жизни отдельного
цветка, а также по нашим наблюдениям, по край-
ней мере, во время активного цветения этого вида
существенная часть цветков предоставляет пыль-
цу.

В качестве опылителей В.Н. Годиным (2016)
рассматриваются мухи-журчалки и одиночные
пчелы семейств Andrenidae и Halictidae и, воз-
можно, некоторые другие двукрылые и перепон-
чатокрылые, но тут текст статьи может быть ис-
толкован двояко: то ли они опыляют, то ли только
питаются на цветках. Автор приводит описание
поведения этих насекомых на цветках, в целом
совпадающее с данными Мюллера и Кнута.
В этой работе указан пол посещающих веронику
насекомых, и эти данные опровергают утвержде-
ние Мюллера (Müller, 1879) о том, что у крупных пчел
веронику посещают только самцы, но В.Н. Годин
(2016) не обращает на это внимания.

В.Н. Годин (2016) также упоминает нектарных
и пыльцевых воров, т.е. насекомых, потребляю-
щих нектар или пыльцу, но не совершающих
опыление (правда, в работе нет обоснования того,
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почему автор не считает этих насекомых опыли-
телями). К ним он относит мелких жуков, а также не-
которых двукрылых и перепончатокрылых. Таксо-
номическая принадлежность последних остается не
до конца ясной: то ли это все представители этих
отрядов, кроме упомянутых выше трех семейств,
и тогда к ворам относятся и многие пчелы из се-
мейств Megachilidae, Apidae и Anthophoridae (по-
следнее сейчас также включается в Apidae), то ли
их список меньше (и включает, например, мура-
вьев). Есть в работе В.Н. Година и ряд технических
недостатков с точки зрения энтомолога, которые мо-
гут приводить к недопониманию: многие названия
насекомых устаревшие, приведены по “Опреде-
лителю насекомых Европейской части СССР”
1960–1970-х годов, а мухи-журчалки в обзоре ли-
тературы названы калькой с английского “паря-
щие мухи”. Кроме того, в этой работе нет никаких
количественных данных о посещаемости разны-
ми видами и группами насекомых.

Как и в случае с другими растениями, помимо
работ, посвященных непосредственно связям ве-
роники дубравной с антофилами, информацию
по этой проблеме можно найти и в других источ-
никах. Во-первых, существует большой пласт
“инвентаризационных” работ, представляющих
собой списки видов насекомых, найденных на
цветках разных видов растений, без подробного
рассмотрения причин этих посещений и роли в
опылении (например, MacLeod, 1891; Porsch,
1966; Hamley, 1993). Объем наблюдений в них, одна-
ко, не указан и, скорее всего, в пересчете на отдель-
ный вид растений был незначительным. Во-вторых,
в некоторых работах по отдельным группам насе-
комых также упоминается, на каких растениях
собраны определенные виды (например, Зимина,
1957; Stratan, Andreev, 2007). Впрочем, из-за узкой
таксономической направленности значение этих
работ для выяснения вопроса о связи растений с
антофилами еще меньше, чем в предыдущем вари-
анте. Единственное известное нам исключение – се-
рия работ независимого исследователя Руиза об
отдельных группах насекомых, посещающих
цветки в испанских Пиренеях (Ruiz, 2017a, b, c),
которые в сумме могут дать какую-то информа-
цию о сообществе насекомых, посещающих веро-
нику дубравную (или другие виды растений).
В целом анализ опубликованных списков пока-
зывает, что в основном в них упоминаются опять
же пчелы и двукрылые (преимущественно жур-
чалки).

Такие “инвентаризационные” работы часто
публикуются в небольших местных изданиях на
национальных языках. Поиск подобных работ в
ScholarGoogle (дата обращения 27.02.2020) велся
по запросу “Veronica chamaedrys опылитель”, где
слово “опылитель” было написано на государ-
ственных языках стран, на территории которых
обитает этот вид (Европа, Турция, Иран и Китай;

Савиных, 2000). Отметим, что даже простой по-
иск упоминания этого вида в тексте работы поз-
воляет понять, содержит ли она интересующие
данные и нужно ли ее переводить – всего на-
шлось не более десятка таких работ. Стоит отме-
тить, что такой тип литературных источников
встречается довольно часто при изучении связей
растений с антофилами, однако он может быть
только вспомогательным, так как чаще всего не
содержит подробных данных о поведении и не
позволяет разграничить редких и частых посети-
телей.

Таким образом, в настоящее время сосуществу-
ют разные взгляды на относительную роль журча-
лок и одиночных пчел в опылении вероники дуб-
равной, основанные на немногочисленных об-
стоятельных исследованиях1. Роль других
посетителей и их видовой состав практически не
изучены. В связи с этим мы решили провести соб-
ственные долговременные наблюдения, чтобы
сопоставить их результаты с известными из лите-
ратуры.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА

Наблюдения за насекомыми, посещающими
цветки V. chamaedrys, проводили на Звенигород-
ской биостанции МГУ (Одинцовский р-н, Мос-
ковская обл.) в конце мая–начале июля в 2014–
2016 гг.: в 2015 г. – на пойменном лугу р. Москвы
и в лесу на водоразделе, в 2014 и 2016 гг. – только
в пойме. Так как значимых различий в составе по-
сетителей между лугом и лесом в 2015 г. не выяв-
лено, данные по обоим биотопам объединены.
Наблюдения проводили раз в несколько дней
(всего 14–16 дней в разные годы), при отсутствии
дождя, в первой половине дня, так как после по-
лудня активность насекомых на цветках верони-
ки снижалась практически до нуля.

Во время учетов исследователь ходил по вы-
бранному участку и записывал всех встреченных
на веронике дубравной насекомых, указывая так-
сон наиболее низкого ранга, который удалось
установить, что позволило получить как каче-
ственные (таксономический состав), так и коли-
чественные данные (доля посещений, совершен-
ных разными группами). Часть встреченных на-
секомых собирали в морилку с этилацетатом для
последующего определения. Некоторых насеко-
мых фотографировали или снимали видеокаме-
рой Panasonic HC-V230 для последующего анали-
за их поведения на цветках. Всего было сделано
265 видеозаписей общей длительностью 3.2 ч.

1 Вплоть до того, что у Н.П. Савиных (2000) на разных стра-
ницах приводятся разные сведения со ссылками на разных
авторов: в разделе про способы размножения написано,
что этот вид опыляется журчалками (с. 167), а в разделе о
консортивных связях – “мелкими пчелиными” (с. 170).
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Помимо описания поведения, указывали, каса-
лось ли насекомое пыльника и/или рыльца.

Для анализа количества и состава пыльцы на
теле по несколько особей основных встреченных
групп насекомых собирали в отдельные пробирки
с этанолом, после чего пыльцу смывали, центри-
фугировали и просматривали осадок под биноку-
ляром.

Статистическую обработку данных проводили
в среде программирования R (R Core Team, 2016).
Сравнение состава посетителей между годами
проводили с помощью критерия хи-квадрат с по-
следующим расчетом вероятностей случайного
отклонения для таблиц сопряженности (Artime,
2010). Сравнение долей посещений, сопровож-
давшихся соприкосновением с репродуктивными
частями цветка, между разными группами посе-
тителей проводили с помощью точного критерия
Фишера с поправкой Хольма для множественных
сравнений с помощью функции pairwise.fisher.test
в пакете fmsb (Nakazawa, 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Всего в 2014 г. на цветах вероники дубравной
было учтено 205 особей насекомых, в 2015 г. –
256, в 2016 г. – 533 (табл. 1). Меньшее число посе-
тителей в 2014 и 2015 гг. может быть связано со
спадом численности насекомых, замеченным и
орнитологами, изучавшими насекомоядных птиц
(Гаврилов, 2015).

Во все три года наблюдений на цветах верони-
ки отмечены пять отрядов насекомых: двукрылые
(Diptera), перепончатокрылые (Hymenoptera),
жесткокрылые (Coleoptera), чешуекрылые (Lepi-
doptera) и полужесткокрылые (Heteroptera). Только
в 2015 г. один раз на цветке был пойман трипс
(Thysanoptera) – но из-за малых размеров эти ан-
тофильные насекомые могли оставаться незаме-
ченными, поэтому посещение трипсами верони-
ки дубравной далее не обсуждается.

Мухи-журчалки и пчелы, традиционно упоми-
наемые как опылители вероники дубравной, со-
вершали не более трети всех учтенных посещений
(2014 г. – 26.8%, 2015 г. – 32%, 2016 г. – 22.9%).

Пчелы были представлены в основном не-
крупными одиночными видами из родов Lasio-
glossum (incl. Evylaeus), Halictus (incl. Seladonia)
(Halictidae) и Andrena (Andrenidae). Они чаще всего
садились на цветок, подгибая под тело тычинки и
пестик, но иногда также пили нектар, располагаясь
между тычинками. Также замечены были немного-
численные представители семейств Megachilidae,
Colletidae, Apidae. Отмечены единичные посеще-
ния цветков крупными пчелами – шмелями Bom-
bus pascuorum. В смывах с тела всех обследован-
ных пчел (десять особей разных видов из се-
мейств Andrenidae, Halictidae, Colletidae и Apidae)
была обнаружена пыльца вероники.

Журчалки в основном были представлены
мелкими видами со стройным голым телом из ро-
дов Sphaerophoria (79 особей, или 43% от всех на-
блюдаемых журчалок), Platycheirus и Melanostoma.
Их поведение совпадает с таковым, описанным
ботаниками XIX в.: подлетая к цветку, они обхва-
тывали тычинки ногами и касались брюшком
рыльца. Впрочем, иногда они могли и подходить
к нектарному диску по лепесткам, не трогая ты-
чинок и пестика. Также у них отмечено поведе-
ние, явно не выделенное Куглером (Kugler, 1938):
опираясь на лепесток, они обхватывали тычинку
передними ногами и ели пыльцу с пыльника, при
этом другая тычинка и рыльце чаще всего остава-
лись нетронутыми. Из крупных журчалок чаще
всего встречались Eupeodes spp. и Chrysotoxum spp.
Последние неоднократно отмечались в каждый
год наблюдений (27 особей, или 15% всех наблюда-
емых журчалок), их поведение соответствовало тре-
тьему типу Куглера. Неоднократно можно было ви-
деть, как журчалки перелетали с одного цветка на
другой. При этом смывы с тела исследованных
мух-журчалок (относительно крупных Episyrphus

Таблица 1. Посещаемость цветков Veronica chamaedrys группами антофильных насекомых за три года наблюдений

Группа
посетителей

2014
(N = 205)

2015
(N = 256)

2016
(N = 533)

Пчелы 10% (20) 13% (34) 4% (21)
Журчалки 18% (35) 19% (48) 19% (101)
Крупные мухи 2% (4) 4% (10) 1% (3)
Мелкие мухи 4% (7) 3% (8) 4% (19)
Толкунчики 4% (7) 6%(16) 32%(168)
Моли 40% (83) 20% (50) 24% (127)
Крупные жуки 5% (11) 16% (42) 4% (20)
Мелкие жуки 16% (32) 16% (40) 13% (66)
Иные 3% (6) 3% (8) 2% (8)
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balteatus и Eupeodes lapponicus) почти не содержали
пыльцы.

Помимо журчалок, цветки вероники часто по-
сещались другими мелкими двукрылыми, в ос-
новном толкунчиками Empis pennipes (Empididae)
и Bicellaria spuria (Hybotidae), впрочем, массовыми
они были только в 2016 г. Из-за мелких размеров
они касались пыльников и рылец, только переме-
щаясь с цветка на цветок или ползая по цветку.
В смывах с тела двух исследованных особей тол-
кунчиков пыльцы не обнаружено. Другие мелкие
мухи (Muscidae, Anthomyidae, Lonchaeidae), даже
питаясь с пыльников, не касались иных репро-
дуктивных частей. Крупные мускоидные мухи (в
основном Tachinidae) были отмечены лишь эпи-
зодически (не более десяти в каждый год наблю-
дений), и они улетали почти сразу после посадки
на цветок, не питаясь на нем.

Клопы (Heteroptera) были отмечены единич-
но. В 2014 г. это были только слепняки (Miridae),
в 2015 и 2016 гг. — только клопы-охотники Nabidae.
При этом последние несколько раз были замечены
с хоботками, погруженными в нектарники. Сопри-
косновений с пыльниками и рыльцем не отмечено.

Чешуекрылые были частыми посетителями
(от 20% в 2014 г. до 40% в 2015 г.). Это были почти
исключительно небольшие моли Cauchas sp.
(Adellidae) и Glyphipterix sp. (Glyphipterigidae), чьи
личинки кормятся на веронике. При этом имаго
пили нектар. Однако из-за малого размера эти на-
секомые редко контактировали с репродуктив-
ными частями – в основном при перемещении с
цветка на цветок. В смывах с тела пыльца не обна-
ружена. Крупные бабочки в учетах не попадались,
только в 2018 г. на веронике была замечена Chiasmia
clathrata (Geometridae), которая сидела на тыльной
стороне цветка и пила нектар длинным хоботком,
не соприкасаясь с рыльцем и пыльниками.

Жуки, посещавшие цветки вероники дубрав-
ной, относились к нескольким семействам. В ос-
новном это были мелкие Dasytes niger (Dasytidae),
Miarus sp., Gymnetron sp. (Curculionidae), Melighetes
sp. (Nitidulidae). Эти жуки пили нектар, а также
иногда питались пыльцой, залезая на тычинку, но
почти никогда не касались рыльца. Только D. ni-
ger изредка контактировали с рыльцем, питаясь с
него или случайно касаясь боком. Исследованы
смывы с тела трех особей мелких Gymnetron sp., в
каждом из них обнаружена пыльца, в том числе ве-
роники. Из относительно крупных (крупнее 5 мм)
жуков встречались Malachius bipustulatus (Malachi-
idae) и Oedemera virescens (Oedemeridae). Первые
питались почти исключительно пыльцой, соби-
рая ее с одного из пыльников, не касаясь рыльца
и другого пыльника. Вторые питались как пыль-
цой, так и нектаром, при этом активно перемеща-
лись по цветку, часто контактируя с пыльниками
и (реже) рыльцем, но смывов с тела этих насеко-

мых сделано не было. Все жуки, как и моли, редко
перемещались с цветка на цветок, подолгу сидя
на одном.

Анализ видеозаписей показал (табл. 2), что
большинство групп насекомых, посещающих ве-
ронику дубравную, чаще соприкасаются с пыль-
никами, чем с рыльцами. Из частых посетителей
больше чем в половине случаев с пыльниками
контактируют пчелы, журчалки и жуки, а с рыль-
цем – журчалки и пчелы. При этом различия в ча-
стоте касаний между пчелами и журчалками ока-
зались незначимыми как для рылец, так и для
пыльников.

Для сравнения количественного состава сооб-
щества антофильных насекомых, посещающих
веронику дубравную, все посетители были разде-
лены на девять групп, описанных выше: пчелы,
журчалки, крупные мухи, толкунчики, другие
мелкие мухи, крупные жуки (Oedemeridae и Mal-
achidae), мелкие жуки, моли и сборная группа
“иные” (клопы, комары, муравьи и наездники).
Эти группы выделялись исходя из таксономиче-
ской близости, обилия и сходства в поведении на
цветках. Их соотношение (табл. 1) различалось
между годами (χ2 = 179, df = 14, p < 0.001). Расчет
вероятностей случайного отклонения для таблиц
сопряженности показал, что между годами ста-
бильными оставались только доли журчалок (18–
19%), мелких жуков (13–16%), мелких мух, не от-
носящихся к толкунчикам (3–4%), и иных насе-
комых (2–3%).

ОБСУЖДЕНИЕ

Цветки вероники дубравной активно посеща-
ются насекомыми разных отрядов и функцио-
нальных групп. Этому, по-видимому, способ-
ствует открытость цветка и легкодоступность
нектарников. В то же время спектр посетителей
все же существенно уже, чем у энтомофилов-ге-
нералистов, таких как зонтичные (Дорохин и др.,
2019). Ограничение спектра посетителей проис-
ходит, по-видимому, за счет двух факторов: ма-
лые размеры цветка делают его неудобным для
посещения крупными насекомыми, а малая вы-
сота растения, из-за которой цветки часто скры-
ваются в траве, затрудняют их обнаружение. На-
пример, бросается в глаза отсутствие в наших
данных среди посетителей медоносных пчел (Apis
mellifera, Apidae), известных широким спектром
посещаемых цветков. Впрочем, в прежних рабо-
тах этот вид упомянут (Müller, 1879; Kugler, 1938;
Годин, 2016).

Необходимо отметить невысокую воспроизво-
димость состава посетителей вероники в разных
исследованиях. Наши данные отличаются от та-
ковых не только для работ, выполненных в Гер-
мании в XIX и первой половине XX века, но и от
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максимально близкой по времени и пространству
точки сбора в работе В.Н. Година (2016). По срав-
нению с последней, нами отмечено существенно
больше видов жуков и мух-журчалок, но меньше
пчел. Упомянутый в работе В.Н. Година толкун-
чик Empis tesselata гораздо крупнее, чем частый в
наших наблюдениях E. pennipes. Можно было бы
предположить ошибочное определение, но E. tes-
selata один раз был замечен нами на цветке веро-
ники в 2018 г. Отсутствие количественных данных
не позволяет понять, был ли этот вид частым или
же случайным посетителем в цитируемой работе.
В более ранних работах изредка упоминаются как
мелкие (Müller, 1879; Kugler, 1938), так и крупные
(MacLeod, 1891) толкунчики, но нигде они не на-
званы частыми. Впрочем, и в наших данных тол-
кунчики были частыми только в один из трех го-
дов наблюдений (табл. 1).

Только в нашей работе отмечены клопы. Наи-
более частыми посетителями оказались Nabidae,
пьющие нектар. Как и прочие хищные клопы,
они могут дополнять свою диету растительной
пищей (Naranjo, Gibson, 1996). Учитывая, что эти
насекомые относятся к хортобионтам, они пери-
одически могут попадать на цветки вероники и
питаться на них, даже не ища специально источ-
ники нектара, однако опылителями они быть не
могут, так как не соприкасаются с пыльниками и
рыльцем.

Бросается в глаза, что некоторые частые посе-
тители цветков вероники в наших данных прак-
тически не отмечены в прошлых работах – это
мелкие чешуекрылые и крупные жуки. Обнаружен-
ные на цветках в большом количестве моли Glyph-
ipterix sp. и Cauchas sp., скорее всего, являются ти-
пичными нектарными ворами. Узконадкрылки

O. virescens могут участвовать в опылении, они де-
лали до 10% посещений, в то время как малашки
M. bipustulatus часто касались пыльников, но не
рылец. В других работах изредка упоминаются
другие крупные жуки: бронзовка Tropinota hirta
(Porsch, 1966) и цветочный усач Anastrangalia dubia
(Ruiz, 2017с).

Одно из возможных объяснений того, почему
моли и крупные жуки не отмечены другими ис-
следователями на веронике, состоит в том, что
исследователи сознательно не учитывали этих на-
секомых, так как заведомо отвергали их роль в
опылении. Против этого, однако, говорит то, что
иногда подобные упоминания все же случаются:
Уиллис и Буркилл (Willis, Burkill, 1908) упоминают
моль Eriocephala calthella (ныне Micropterix calthel-
la) среди посетителей вероники дубравной в шот-
ландских Кловских горах; Куглер (Kugler, 1938)
среди увиденных им за несколько часов посетите-
лей упоминает питающегося нектаром “мелкого
мотылька”; в работе по чешуекрылым Курц и
Хорват (Kurz, Horvat, 2010) пишут, что Cauchas fi-
bulella питается нектаром на цветках V. chamaedrys
(заметим, что эта работа посвящена молям, а не
веронике). Гусеницы нескольких видов из р. Cau-
chas живут на веронике (Определитель насеко-
мых…, 1978), но их имаго также пьют нектар
(Kurz, Horvat, 2010; наши наблюдения), так что их
нельзя отнести к случайным посетителям. Также
известна связь с вероникой жуков-долгоносиков
из р. Gymnetron (Определитель насекомых…,
1965). Имаго этих жуков, как и молей, скорее по-
сещают веронику для откладки яиц, но в то же
время, учитывая легкодоступность нектара, могут
восполнять свои энергетические потребности на
цветках. Кроме того, из мелких жуков на цветках

Таблица 2. Доля посещений, сопровождавшихся касанием репродуктивных частей цветка, у посетителей цвет-
ков Veronica chamaedrys, по данным видеозаписей

Примечание. Группы посетителей, имеющие общую букву (А–Е), значимо не различаются в точном критерии Фишера с по-
правкой Хольма для множественных сравнений. Первые три группы не включены в анализ из-за очень маленькой выборки.

Группа посетителей и объем выборки Пыльник Рыльце

Крупная муха (1) 100% 100%
Клопы (7) 0% 0%
Иные (8) 25% 0%
Крупные журчалки (20) 100%A 90%A

Крупные жуки (22) 91%AB 41%BCD

Мелкие мухи (23) 48%BC 26%CDE

Пчелы (36) 78%AB 64%ABC

Мелкие жуки (36) 53%BC 28%CDE

Толкунчики (46) 41%C 17%DE

Мелкие журчалки (52) 94%A 69%AB

Моли (66) 12%D 5%E
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вероники в литературе упоминаются Nitidulidae
(Müller, 1879; Годин, 2016). Помимо питания нек-
таром, относительно часто эти насекомые пита-
ются и пыльцой, поедая ее с пыльников. Видимо,
именно в эти моменты жуки пачкаются в пыльце,
которая обнаруживается в смывах с их тел. Одна-
ко контакт с рыльцами не происходит почти ни-
когда, так как последние отстоят далеко как от
нектарных дисков, так и от пыльников, а размер
этих жуков крайне мал. Таким образом, мелкие
жуки оказываются как нектарными, так и пыль-
цевыми ворами.

Значительная часть оригинальных работ, ис-
следующих связи вероники дубравной с антофи-
лами, представляют собой именно “списки видов
посетителей” – это верно и для многих других
растений. Эта традиция восходит, по-видимому,
еще к Мюллеру (Руцкий, 1980). Низкая воспроиз-
водимость списков посетителей показана нами
для борщевика Сосновского Heracleum sosnowskyi
(Устинова и др., 2017) и инвазионных золотарни-
ков Solidago canadensis и S. gigantean (Устинова,
Лысенков, неопубл. данные). Помимо различий в
географии и годах наблюдений, причиной этой
невоспроизводимости может служить то, что в
списки попадают случайные посетители, не вхо-
дящие в консорцию данного вида, что может сни-
жать ценность этих источников информации – к
таковым можно отнести, например, ручейника
(Hamley, 1993) или крупных мух и наездников в
наших данных. В случае вероники эта причина,
по-видимому, мало значима, так как в отличие от
примеров выше вероника ограничивает спектр
возможных посетителей малым размером цветка
и низкой высотой растения.

Большое разнообразие пчел и журчалок между
разными работами (в этих группах почти нет ви-
дов, упоминаемых более чем в двух работах) объ-
ясняется тем, что в консорцию вида входят не от-
дельные виды, а целые группы экологически
сходных насекомых. В связи с этим, хотя видовой
состав посетителей крайне нестабилен, более
крупные группы устойчивы: мелкие журчалки,
одиночные пчелы (преимущественно Halictidae и
Andrenidae) и мелкие жуки Nitidulidae упомина-
ются во всех крупных работах по посетителям
цветков вероники. Интересно, что в Жедре
(французские Пиренеи), расположенном южнее
остальных изученных территорий, МакЛауд
(MacLeod, 1891) не обнаружил на веронике жур-
чалок, но упомянул два вида мух-жужжал (Bom-
byliidae) из р. Bombilius, отметив, что они были ча-
стыми посетителями. Это не может быть связано
с отсутствием в регионе журчалок, так как по-
следние упоминаются автором довольно часто
как посетители других растений, в том числе дру-
гого вида вероник (V. ponae). Можно предполо-
жить, что в этом регионе жужжалы замещают
журчалок на веронике. Но Руиз (Ruiz, 2020) не

упоминает веронику среди обширного списка
растений, посещаемых жужжалами в испанских
Пиренеях, зато приводит целых пять видов круп-
ных журчалок р. Volucella2, посещающих это рас-
тение, но, впрочем, не относит их к потенциаль-
ным опылителям (Ruiz, 2017d). Интересно также,
что он упоминает много дневных бабочек (восемь
видов Pieridae (Ruiz, 2017b) и два вида Papilionidae
(Ruiz, 2017a)), но ни один из них не относит к по-
тенциальным опылителям. Исходя из совокупно-
сти этих данных, можно предположить, что в Пи-
ренеях состав посещающих веронику антофилов
заметно отличается от такового в других регио-
нах, например, за счет большего разнообразия и
обилия Bombyliidae в Южной Европе, но для точ-
ного ответа нужны более подробные данные.

Очевидно, что, как и в случае с другими расте-
ниями, даже “с широким кругом опылителей”,
далеко не все частые посетители цветков оказы-
ваются опылителями (Zych, 2007). С точки зрения
цветка многие из насекомых оказываются нек-
тарными и пыльцевыми ворами, т.е. теми, кто по-
требляет нектар и пыльцу, но не опыляет. Таким
образом, вероника оказывается с ними скорее не
в мутуалистических, а в антагонистических отно-
шениях (хотя о мере этого антагонизма нам пока
ничего не известно). Кто же из всех посетителей
вероники являются ее опылителями? Наши дан-
ные подтверждают мнение Куглера (Kugler, 1938)
о том, что пчелы, а не журчалки являются наибо-
лее эффективными опылителями — в пользу это-
го говорит большее количество пыльцы на теле.
Мелкие журчалки, хотя и посещают цветки чаще и
так же часто касаются рылец и пестиков (табл. 2),
несут на теле мало пыльцы — по-видимому, это
связано с тем, что вероника в основном посеща-
ется видами, лишенными волосков, и мы анали-
зировали только наличие пыльцы у этих видов.
Впрочем, журчалки посещают цветки часто и ре-
гулярно перелетают с цветка на цветок, что может
повышать их роль в опылении. Только крупные
Chrysotoxum spp. могут быть относительно эффек-
тивными опылителями, поскольку подгибают
рыльце и тычинки под брюшко, как пчелы. Инте-
ресно, что этих мух нет ни в одном из списков ви-
дов посетителей вероники, но V. chamaedrys упо-
минается среди растений, на цветках которых пой-
маны эти журчалки в работе по сирфидофауне
Московской области более чем полувековой дав-
ности (Зимина, 1957). В наших наблюдениях они
встречались во все годы, так что их нельзя отне-
сти к случайным посетителям. Можно предполо-
жить, что эти мухи являются опылителями веро-
ники именно в Московской области, однако они

2 В Московской области Volucella pellucens также единично
была встречена нами на веронике, как и Hemipenthes sp. из
Bombyliidae. Последняя зависала возле цветка, собирая
пыльцу, но не касаясь пестика.
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не упомянуты в работе В.Н. Година (2016). Оста-
ется открытым вопрос, могут ли журчалки ком-
пенсировать недоопыление при нехватке пчел.

Также, на наш взгляд, крупные жуки Oedemera
virescens могут быть опылителями вероники дуб-
равной, хотя их роль меньше, чем у журчалок и
пчел. Они достаточно часто посещают цветки и
часто касаются репродуктивных частей цветка.

Неожиданным является обнаружение пыльцы
на мелких жуках. По-видимому, они пачкаются в
ней, периодически залезая на пыльник для пита-
ния пыльцой. Подобное поведение замечено и у
других мелких палинофагов, например у Thricops
semicineraeus (Muscidae). Однако контактов этих
насекомых с рыльцами не наблюдалось, так что
их стоит рассматривать как нектарных и пыльце-
вых воров.

Таким образом, значительная часть посетителей
вероники дубравной не являются опылителями, а
выступают в роли нектарных и пыльцевых воров.
Еще Мюллер (Müller, 1879) удивлялся многочис-
ленности случайных неопыляющих посетителей
этого вида. Впрочем, список посетителей на той
же странице состоит почти исключительно из
журчалок и одиночных пчел. Каковы причины
такого “расточительства” растения? Мюллер счи-
тал, что вероника “приобрела свое строение в то
время и в том месте, где ее в основном посещали
журчалки, а впоследствии распространилась на тер-
ритории и в биотопы, в которых встречалось мно-
жество других насекомых” (Müller, 1879, p. 31). Эта
идея, однако, основана на существовавшем тогда
представлении о том, что большинство растений
адаптируются к узкому набору опылителей, в то
время как сейчас признается, что энтомофиль-
ные растения в основном малоспециализирова-
ны (Waser, Ollerton, 2006; Ollerton et al., 2009). Нам
представляется, что большое число неопыляю-
щих посетителей связано с тем, что адаптация ве-
роники к тем или иным насекомым (журчалкам
и/или пчелам) не позволяет эффективно пресечь
доступ других насекомых. Возможно также, что
из-за малых размеров они потребляют очень мало
нектара и потому не уменьшают привлекатель-
ность цветков для истинных опылителей, и по-
этому на цветки не действует естественный от-
бор, ограничиваюший доступ этих насекомых.
В этом случае нектарные и пыльцевые воры нахо-
дятся с вероникой в комменсалистических, а не
антагонистических отношениях.

Нельзя согласиться с Мюллером, что все нек-
тарные воры на веронике суть случайные посети-
тели. Часть из них можно отнести к консорции
антофилов, связанных с этим видом, которые
кормятся на нем за счет легкодоступности цвет-
ков (они находятся на уровне травостоя) и некта-
ра и пыльцы в них (открытый цветок никак не за-
трудняет доступ к этим ресурсам). Это, прежде

всего, имаго жуков и молей, личинки которых
развиваются на этом растении – посещение ими
цветков вполне закономерно. Вопрос о том, на-
сколько вероника может быть опылена нектар-
ными и пыльцевыми ворами, изредка касающи-
мися пыльников и рылец, представляется инте-
ресной задачей для будущих исследований,
которые смогут пролить свет на роль частых
“нелегитимных” посетителей в опылении. Можно,
например, провести опыты по определению чис-
ла семян, завязавшихся после единичного посе-
щения такими насекомыми.

Было бы также интересно сравнить состав на-
секомых, посещающих разные виды вероник,
различающихся высотой растения, длиной труб-
ки и диаметром венчика. В частности, это позво-
лит проверить гипотезу о том, что состав посети-
телей вероники дубравной определяется именно
этими параметрами. При этом стоит учесть, что
многие виды р. Veronica автогамны и не использу-
ют насекомых для опыления (Еленевский, 1978).
В обзорных работах при этом вопрос сравнения
между видами не ставится, и все энтомофильные
представители рода рассматриваются едино (Еле-
невский, 1978; Kampny, 1995).

Наша работа показывает все сложности, воз-
никающие при исследовании опыления всего од-
ного, при этом широко распространенного вида.
Соответственно, при сравнении видов это долж-
но приводит к еще более возрастающей неопреде-
ленности, избежать которую помогут только спе-
циально спланированные исследования. Пока же
даже в работах, где приведены списки посетите-
лей нескольких видов вероник, полученные в од-
ном регионе примерно в одно и то же время
(Müller, 1879; MacLeod, 1891), каких-то суще-
ственных различий увидеть нельзя – это все так-
же в основном пчелы и мелкие двукрылые. Где-то
видов посетителей больше, где-то – меньше, но
из-за кратковременности наблюдений этих дан-
ных мало для обоснованных выводов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Широко распространенное в Палеарктике

растение V. chamaedrys привлекает внимание ант-
экологов уже полтора века. При этом большинство
работ, касающихся вопроса о связи этого вида с ан-
тофилами, либо ссылаются на несколько ориги-
нальных работ, либо дают частную и практически
невоспроизводимую информацию о посещении
вероники насекомыми. Что же можно сказать о
связях вероники с антофилами после полутора
веков изучения? Вокруг этого вида сформирова-
лась консорция, в которую входят, помимо пчел и
журчалок, много хортобионтных видов, привле-
каемых легко доступными нектаром и пыльцой.
Конкретный видовой состав этих групп, скорее
всего, сильно варьирует между разными годами и
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географическими точками. Количественный со-
став посетителей существенно варьирует во вре-
мени и пространстве, но всегда значительная
часть посещений не приводит к опылению (в на-
шей работе можно оценить эту долю приблизи-
тельно в 60–80%). Мы ни в коем случае не утвер-
ждаем, что наша работа окончательно разрешила
вопрос, скорее, мы, наоборот, подчеркиваем, что
он остается открытым. Тем более что по нашим
представлениям, подобная ситуация с описанием
связи с антофилами сложилась со многими мало-
специализированными растениями. Примени-
тельно к веронике дубравной представляются ин-
тересными следующие вопросы: как неопыляю-
щие посетители влияют на репродуктивный успех
вероники, насколько успешность ее опыления за-
висит от состава посещающих ее насекомых в раз-
ные годы, какова географическая изменчивость
состава посетителей и опылителей, являются ли
разные группы посетителей агентами естествен-
ного отбора, и если да, то в каком направлении он
действует?
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Concerning the difficulties in studies of ecological links of plants with flower-visiting 
insects (one and a half century of studies on Veronica chamaedrys L. as an example)

S. N. Lysenkov*
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Veronica chamaedrys (Plantaginaceae) is a good example to consider the difficulties that arise when studying
the relationships of entomophilous plants with anthophilic insects both from the standpoint of the observa-
tional technique and in the analysis of the literature. This widespread species has been studied by pollination
biologists since at least the 70s of the XIX century. However, there are only a few detailed original works, and
they yield different answers to the question about the main pollinators of this species – bees Anthophila
(Apoidea, Hymenoptera) or hoverflies (Syrphidae, Diptera). Most other works on the topic either ultimately
contain only references to these (often through the mediation of others, thereby losing information about the
used methods and the validity of the conclusions), or contain only insect visitor lists that vary greatly from
paper to paper, sometimes limited to one family, order or other group. We investigated the quantitative com-
position and behavior of insects on the f lowers of V. chamaedrys at the Zvenigorod Biostation of the Moscow
State University (Odintsovo District, Moscow Region) during the f lowering seasons 2014–2016. Besides bees
and hoverflies, large beetles from Oedemeridae and Malachiidae families turned out to be possible pollina-
tors. Also, according to our data, a rather limited consortium of V. chamaedrys includes several groups of nec-
tar and pollen thieves (representatives of several families of small Diptera, Lepidoptera, and Coleoptera),
which are the majority of visitors. This fact is sometimes casually mentioned in previous works, but it is prac-
tically never analyzed in detail anywhere, perhaps due to the fact that insects not participating in pollination
were of little interest to researchers. However, for a full understanding of the plant-insect coevolution and the
functioning of consortia, these “illegitimate” visitors must be taken into account.
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