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На Севере лимитирующим фактором для энтомофильных растений становится низкая численность
насекомых-опылителей, которая усугубляется коротким вегетационным периодом и часто неблаго-
приятными погодными условиями для их жизнедеятельности. В работе представлены результаты
изучения комплекса опылителей специализированного мелиттофильного вида Veronica spicata на
северном пределе его распространения. Показано, что структура этого комплекса определяется
особенностями строения цветка V. spicata, широтным положением и дифференциацией экологиче-
ских ниш вида на Севере. В отличие от других частей ареала, где важную роль в опылении V. spicata
играют одиночные пчелы, на Севере эту функцию выполняют представители рода Bombus Latr. (Hy-
menoptera, Apidae). С учетом уровня видового разнообразия и структуры населения основу ком-
плекса опылителей V. spicata составляют короткохоботковые виды шмелей: Bombus lucorum s.l.,
B. jonellus, B. pratorum, B. sporadicus, а также среднехоботковый B. pascuorum. В соответствии с диф-
ференциацией экологических ниш V. spicata на Севере выявлены различия в структуре комплекса
опылителей и стратегиях фуражировки шмелей.
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На Севере проблема перекрестного опыления
растений связана с меньшей численностью насе-
комых-опылителей. Отсутствие медоносной пче-
лы (Apis mellifera) и низкая численность иных пчел
являются следствием климатических особенно-
стей северных территорий (части таежной, лесо-
тундровой и тундровой зон), что приводит к пере-
строению комплекса насекомых-опылителей.
Роль основных опылителей энтомофильных рас-
тений здесь переходит к представителям Diptera и
Bombus Latr. (Hymenoptera, Apidae) [1]. В сравне-
нии с другими Apidae Bombus более активны при
низких температурах и интенсивности света,
дождливой погоде, живут дольше [2, 3]. В таеж-
ной зоне Евразии эта мезофильная умеренно-
теплолюбивая группа насекомых составляет 55–
70%, а в тундровых биогеоценозах – 85–95% от
общего числа пчелиных [1].

В последние десятилетия проблема усугубля-
ется резким сокращением общей численности
медоносных пчел и шмелей, которое приобрело
глобальный характер [4, 5]. “Кризис опылителей”
будет иметь негативные последствия для энтомо-
фильных растений (критичные – для облигатных
ксеногамов) [6, 7], приведет к изменениям в со-

ставе и структуре растительных сообществ. Осо-
бого внимания в этом плане требует группа ред-
ких и исчезающих растений [8–10]. Недостаток
сведений о системах скрещивания и опылителях
мешает эффективному сохранению энтомофиль-
ных видов, разработке видовых программ рестав-
рации и поддержания численности популяций.

Объектом наших исследований является энто-
мофильный вид специализированного мелитто-
фильного комплекса Veronica spicata L. (сем. Plan-
taginaceae). Северная граница распространения
этого лесостепного евразиатского вида в европей-
ской части России проходит по линии Финский
залив – устье р. Вычегда – нижнее течение р. Пе-
чора (около 66° с.ш.), по территории Республики
Коми и сопредельных регионов. В наиболее се-
верных местонахождениях V. spicata входит в со-
став скального реликтового комплекса [11]. Вид
на северном пределе распространения редок,
включен в Красные книги Республики Коми [12],
Ханты-Мансийского автономного округа – Юг-
ры [13], Ненецкого автономного округа [14].

Самоподдержание популяций V. spicata осу-
ществляется за счет вегетативного и семенного
размножения. В работе G.B. Wilson [15] приво-
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дятся данные о способности V. spicata к самоопы-
лению, R. Scalone с соавт. [16] относят его к фа-
культативным ксеногамам, Е.И. Демьянова и
А.Н. Пономарев на Среднем Урале – к облигат-
ным ксеногамам [17]. В опылении вида участвуют
представители семейств Andrenidae, Apidae, Col-
letidae, Halictidae, Melittidae, среди которых наи-
большим числом видов представлены одиночные
пчелы [18–21]. На Севере вопросы консорцион-
ных связей V. spicata с опылителями остаются ма-
лоизученными.

Цель настоящей работы – изучение структуры
комплекса опылителей V. spicata в двух основных
типах местообитаний на северной границе рас-
пространения вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования проведены в 2005–2018 гг. в

пределах Вычегодско-Мезенской равнины и Ти-
манского кряжа, в подзонах средней и северной
тайги. Материал собран на охраняемых природных
территориях Республики Коми и прилегающих
участках: на боровых террасах рек Сысола (заказ-
ник “Ужгинский”) и Вычегда (“Немский”), а также
на выходах известняков Среднего (“Белая Кедва”)
и Южного Тимана (“Сойвинский”) (рис. 1).

На 18 пробных площадях выполнены геоботани-
ческие описания (в сосняках размером 20 × 20 м, на
выходах известняков – в естественных границах
сообществ), на 8 участках (по 4 на тип экотопа)
проведены популяционные исследования V. spica-
ta [22, 23]. Названия растений приведены в соот-

Рис. 1. Местонахождения Veronica spicata на территории Республики Коми: 1 – боровые террасы, 2 – выходы кальций-
содержащих пород в долинах рек, 3 – места отбора проб.
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ветствии с базой данных “World Flora Online”.
При географическом анализе использован метод
биогеографических координат [24–26].

Насекомых собирали в светлое время суток на
цветущих растениях при помощи энтомологиче-
ского сачка методом безвыборочного вылова, при
фиксации факта питания. Выборка составила
1500 экз. насекомых. Таксоны рода Bombus Latr.
приведены по P.H. Williams [27]. Для оценки видо-
вого разнообразия и меры доминирования исполь-
зованы индексы Маргалефа, Шенона, Симпсона и
Бергера-Паркера, коэффициент Съеренсена-Че-
кановского [28], для выявления детерминирую-
щих видов – метод главных компонент (PCA).
Анализ данных проведен с использованием про-
граммных пакетов ExceltoR [29] и R версии 4.1.3
(пакет “bipartite”), обработка геоботанических
описаний – методом MNS-ординации с исполь-
зованием фитоиндикационных экологических
шкал [30, 31].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Дифференциация экологических ниш V. spicata
на Севере. На территории Республики Коми из-
вестно более 30 местонахождений V. spicata, кото-

рые связаны с интра- или азональным типами
растительности. На Вычегодско-Мезенской рав-
нине вид встречается в сосняках лишайниковых
на боровых террасах (Pinetum cladinosum), север-
нее – в местах выхода кальцийсодержащих пород
по рекам Тимана, Малокожвинской возвышен-
ности, Предуралья (см. рис. 1).

Методами фитоиндикации и MNS-ординации
показано разделение обследованных биотопов на
две группы (рис. 2). Значимый (p < 0.01) вклад в
дифференциацию вносит ряд климатических
факторов. На боровых террасах в биотопы посту-
пает больше тепла, менее выражен диапазон пе-
репадов между летними и зимними температура-
ми, зимние температуры выше, чем на скальных
выходах (табл. 1, 2). Это наиболее теплообеспе-
ченные выделы на территории Республики Коми
[32], для которых характерны более сухие и кис-
лые почвы, а также высокий уровень освещенно-
сти. В сообществах Pinetum cladinosum для травя-
но-кустарничкового яруса характерны низкие
показатели видового разнообразия. Вместе с
V. spicata встречаются 29 (от 8 до 18) таксонов выс-
ших споровых и цветковых растений. Эту группу
биотопов дифференцирует ряд представителей
бореальной, южнобореальной и лесостепной ши-

Рис. 2. Дифференциация двух типов местообитаний Veronica spicata на территории Республики Коми. Корреляция
экологических факторов с осями ординации: по оси 1 – Tm, Kn, Cr, Hd, Rc, Lc (p < 0.01), по оси 2 – Om, Tr, fH (p <
< 0.01), Rc (p < 0.05). 
Условные обозначения. Фитоиндикационных экологических шкал (здесь и далее): Tm – термоклиматическая, Kn –
континентальности климата, Om – омброклиматическая аридности-гумидности, Cr – криоклиматическая, Lc –
освещенности-затенения, Hd – увлажнения почв, Tr – солевой режим почв, Nt – богатства почв азотом, Rc –
кислотность почв, fH – переменности увлажнения.

NMS ordination.Input-data matrix.Index: 'bray'
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ротных групп, в том числе Anthoxanthum odoratum L.,
Calluna vulgaris (L.) Hill., Carex ericetorum Pollich,
Pilosella officinarum Vaill., Anemone patens L.

В районе выходов кальцийсодержащих пород
вдоль рек V. spicata встречается на открытых или
облесенных склонах преимущественно южной
экспозиции, в составе реликтового скального
флористического комплекса. Вместе с V. spicata
встречаются 78 (в отдельных сообществах – от 13
до 40) таксонов. Это виды, хорошо приспособ-
ленные к недостатку тепла, сезонным перепадам
температур, холодным зимам, в том числе предста-
вители арктической, аркто-альпийской и гипоарк-
тической широтных групп (Arctous alpina (L.) Nied.,
Euphrasia frigida Pugsley, Minuartia verna (L.) Hiern.,
Poa alpina L., Salix recurvigemmis A.K.Skvortsov,
S. reticulata L., Vaccinium uliginosum L.), а также ви-
ды с азиатским или сибирским распространени-
ем (Adonis sibirica (Patrin ex DC.) Ledeb., Chrysan-
themum zawadskii Herbich, Saussurea parviflora
(Poir.) DC, Silene chamarensis Turcz. и др.). Поч-
венные условия (см. табл. 1) более благоприятны
для растений по плодородию, кислотности и увлаж-

нению [33], чем в первом типе экотопов. Приуро-
ченность V. spicata к кальцийсодержащим породам
на северном пределе распространения отмечена и
на других территориях [34].

Показатели занимаемой площади, численно-
сти и доли цветущих растений (табл. 3, рис. 3)
свидетельствуют о более благоприятных условиях
для развития V. spicata на боровых террасах, чем на
выходах известняков.

Комплекс опылителей V. spicata включает 19 ви-
дов насекомых из 3 семейств отрядов Hymenop-
tera и Diptera (табл. 4). Среди опылителей из се-
мейства Apidae преобладают виды с широкими
ареалами, преимущественно палеарктические,
голарктические по долготной составляющей и
температные, полизональные – по широтной.
Как правило, такие таксоны обладают большей
экологической пластичностью, осваивают раз-
ные биотопы, что особо актуально на Севере с его
нестабильными климатическими условиями в
летний период. Опылители V. spicata относятся к
луговой, лугово-болотной, лугово-лесной и эври-
топной топическим группам (или “группиров-

Таблица 1. Экологический диапазон Veronica spicata на территории Республики Коми

Диапазон
Экологические шкалы

Tm Kn Om Cr Lc Hd Tr Nt Rc fH

Потенциальный 4.0–12.0 3.0–13.0 5.0–11.0 3.0–11.0 1.0–5.0 3.0–13.0 3.0–11.0 1.0–5.0 3.0–11.0 5.0–8.0
Фактический, 
на боровых террасах

7.6–7.9 8.4–8.8 8.1–8.5 6.6–7.0 3.1–3.5 11.0–12.0 5.0–5.9 4.1–4.5 5.4–6.7 5.2–5.7

Фактический, на 
скальных выходах

6.9–7.6 8.5–9.5 7.9–8.7 6.0–7.2 3.3–4.1 11.4–12.8 4.9–6.0 4.3–4.8 6.3–7.4 5.1–6.7

Таблица 2. Корреляция осей координат MNS со значениями экологических факторов

* На уровне значимости p < 0.01; ** p < 0.05.

Оси
Экологические шкалы

Tm Kn Om Cr Lc Hd Tr Nt Rc fH

1 –0.71* 0.76* 0.22 –0.63* 0.75* 0.75* –0.15 0.46 0.62* 0.20
2 0.12 0.01 0.79* –0.31 0.08 0.24 –0.59* –0.19 –0.53** –0.60*

Таблица 3. Характеристика экотопических популяций Veronica spicata

Критерии
Боровые террасы Выходы известняков

Ужгинский Немский Белая Кедва Сойвинский

Площадь, км2 7 17 0.01 0.5

Численность, шт. До 1000 До 10000 500 1000
Типы обследованных 
ценопопуляций

Переходная, молодая Переходная, молодая Молодые Молодые

Плотность, шт/м2 1.6–8.9 14.6–76 3.9–5.7 5.6–9.1
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кам” в понимании А.Г. Татаринова и М.М. Дол-
гина [35]), преобладают представители двух по-
следних групп. Вместе с тем в этом комплексе
отмечены редкие виды: B. muscorum, занесенный
в основной список Красной книги Республики
Коми [12], и виды дополнительного списка (био-
надзор) – B. schrencki, B. sporadicus.

В отличие от других частей ареала V. spicata, где
важную роль в опылении играют одиночные пче-
лы [18, 19], на северной границе распространения
вида эту функцию осуществляют шмели (Bombus
Latr.) (см. табл. 4). Их доля доходит до 100% от об-
щего числа видов опылителей в сосновых борах и
до 98.8% на скальных обнажениях Тимана, где
1.2% относятся к семействам Halictidae и Syrphi-
dae. Это соответствует общим географическим
закономерностям трансформации комплекса
опылителей на Севере [1].

Структура комплекса опылителей V. spicata
тесно связана с морфологией ее цветков, в част-
ности с длиной трубки венчика, которая состав-
ляет около 2 мм. Как отмечал C. M. Kampny [36],
короткие трубчатые цветки рода Veronica эволю-
ционно приспособлены для опыления пчелами и
мухами с коротким хоботком. В районе исследо-
ваний среди шмелей-опылителей V. spicata 10 так-
сонов (67%) приходится на долю короткохоботко-
вых видов, 4 (27%) – среднехоботковых. Несмотря
на присутствие в мелиттофауне изученных участков
нескольких длиннохоботковых шмелей, среди опы-
лителей V. spicata отмечен лишь один вид (B. hor-
torum): число его особей составляет 2.6–5.3% от
общей численности (см. табл. 4).

Влияние экотопа. Показано, что в соответствии с
дифференциацией экологических ниш V. spicata со-
став насекомых-опылителей подразделяется на две
группы: скальные обнажения (“Сойвинский”, “Бе-
лая Кедва”) и боровые террасы (“Ужгинский”,
“Немский”). Уровень сходства внутри кластеров
колеблется в пределах 70–75%, между ними – 64%
(p < 0.05).

Высокий уровень видового разнообразия
шмелей на скальных выходах (см. табл. 4) обу-
словлен широким спектром экологических усло-
вий и высоким ценотическим разнообразием. Из
обследованных локалитетов только в этом типе
экотопов выявлены семь таксонов, не являющих-
ся опылителями V. spicata. Среди них B. balteatus,
местонахождения которого на Среднем Тимане –
наиболее южные в регионе, B. semenoviellus – наи-
более западные в ареале, B. bohemicus (клептопа-
разит B. distinguendus и других таксонов) и B. con-
sobrinus, распространение которого сопряжено с
Aconitum septentrionale [37].

В скальных экотопах одновременно с V. spicata
шмели фуражируют на 16 таксонах реликтового
флористического комплекса (см. рис. 4а), вклю-
чая специализированные мелиттофильные виды
Astragalus frigidus (L.) A. Gray, Hedysarum hedysaroi-
des subsp. arcticum (B.Fedtsch.) P.W. Ball, Thymus
sp., Vicia sepium L., Vaccinium vitis-idaea L. Среди
опылителей V. spicata отмечено 57–75% видов ло-
кальных фаун шмелей (см. рис. 4б). Учитывая не-
большие размеры и численность популяций (см.
табл. 3, рис. 3), значительное давление в конку-
ренции за опылителей может приводить к попа-

Рис. 3. Усредненные онтогенетические спектры экотопических популяций V. spicata на выходах известняков (1) и бо-
ровых террасах (2): j – ювенильная, im – имматурная, v – виргинильная, g – генеративная, ss – субсенильная, s – се-
нильная, sc – отмершие.
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Таблица 4. Распространение, показатели численности, видового состава, характеристика ротового аппарата на-
секомых-опылителей Veronica spicata

Примечание: К – короткохоботковые виды, С – среднехоботковые, Д – длиннохоботковые; ЕСТ – евро-сибирская темпе-
ратная; ТЕБ – трансевразийская бореальная; ТЕП – трансевразийская полизональная; ТЕТ – трансевразийская температ-
ная; ПОП – палеаркто-ориентальная полизональная; ТПП – транспалеарктическая полизональная; ГААБ – голарктическая
арктобореальная; ГАОП – голаркто-ориентальная полизональная; ЦАТ – циркумголарктическая температная; * – отмечены
опылители; в скобках указано общее число видов шмелей на скальных обнажениях.

Виды насекомых Длина 
хоботка

Тип 
ареала

Боровые террасы Выходы известняков

Немский Ужгинский Белая Кедва Сойвинский

доля, % балл
обилия доля, % балл

обилия доля, % балл
обилия доля, % балл

обилия

Семейство Syrphidae
Melangyna barbifrons* – ТЕБ – – – – – – 1.2 1
Eristalis interrupta* – ЦАТ – – – – 2.6 1 – –
Семейство Halictidae
Dufourea minuta* – ЕСТ – – – – 2.6 1 – –
Sphecodes sp.* – – – – – – 1.3 1 – –
Семейство Apidae
Bombus balteatus Dahl. Д ГААБ – – – – – 2 – –
B. bohemicus Seidl К ТПП – – – – – – – 1
B. cingulatus Wahl. С ТЕТ – – – – – – – 3
B. consobrinus Dahl. Д ТПП – – – – – 3 – 3
B. distinguendus Mor. С ТЕБ – – – – – 3 – 3
B. flavidus Evers.* К ГААБ 4 2 10.7 3 – – 6.2 2
B. hortorum (L.)* Д ЕСТ – – 5.3 2 2.6 1 3.7 1
B. hypnorum (L.)* К ПОП 9.9 3 12 3 6.6 2 6.2 2
B. jonellus Kirby* К ГААБ 14.8 4 – – 14.5 4 7.4 2
B. lucorum s.l.* К ГАОП 25.7 5 – – – – – –
B. muscorum (L.)* С ТЕТ 2 1 – – – – – –
B. norvegicus (Sp.-Schn.)* К ПОП – – 8 3 9.2 3 7.4 3
B. pascuorum (Scop.)* С ТЕТ 18.8 4 10.7 3 9.2 3 8.6 3
B. patagiatus Nyl.* К ПОП – – 2.6 1 – – – –
B. pratorum (L.)* К ЕСТ 4 2 6.7 2 10.5 3 13.6 3
B. schrencki Mor.* С ПОП 4.9 3 8 3 6.6 2 7.4 2
B. semenoviellus Skor.* К ЕСТ – – – – – – 2.5 1
B. soroeensis (F.) К ТЕП – – – – – 3 – –
B. sporadicus Nyl.* К ПОП 2 4 22.7 5 22.4 3 21 4
B. sylvestris (Lep.)* К ТПП 3 1 5.3 2 6.6 3 8.6 3
B. veteranus (F.)* С ТЕТ 10.9 3 8 3 5.3 2 6.2 2
Общее число видов 19 11 11 11 (17) 13 (17)
Индекс Шенона 2.42 2.47 2.71 2.74
Индекс Маргалефа 2.11 2.32 3.1 3.41
Индекс Симпсона 1.01 1.03 1.03 0.99
Индекс Бергера-Паркера 0.23 0.23 0.12 0.14
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Рис. 4. Взаимосвязь шмелей и опыляемых ими растений на скальных обнажениях (а) и боровых террасах (б).
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данию недостаточного количества пыльцы [38,
39] на цветки V. spicata.

В обследованных локалитетах на боровых тер-
расах (“Ужгинский”, “Немский”) выявлен также
достаточно высокий уровень видового разнооб-
разия шмелей. Мы связываем его с обилием кор-
мовых ресурсов, предоставляемых опылителям
цветками V. spicata. Образуя крупные популяции
(см. табл. 3, рис. 3), в период массового цветения
этот вид становится доминирующим источником
нектара и пыльцы для 100% представителей рода
Bombus Latr., выявленных в локальных фаунах бо-
ровых террас. Такая олиголектичность шмелей
(см. рис. 4б) обусловлена характерными для Pine-
tum cladinosum низкими показателями видового
разнообразия и обилия других растений.

Доминантный комплекс опылителей V. spicata
на Севере образуют B. jonellus, B. lucorum s.l.,
B. pascuorum, B. sporadicus. Эти же таксоны явля-
ются детерминирующими при ординации выбо-
рок опылителей V. spicata с учетом количествен-
ных данных (см. табл. 4, рис. 5). В локалитетах
“Ужгинский”, “Белая Кедва”, “Сойвинский” до-
минирует B. sporadicus – таежный вид, малочис-
ленный по всему ареалу и нуждающийся в биоло-
гическом надзоре на территории Республики Коми
[12]. Обособленность в ординационном простран-
стве локалитета “Немский” (самой крупной из об-
следованных популяций V. spicata) связана с доми-
нированием B. lucorum s.l. По данным А.М. Бываль-
цева [20, 21], этот вид избирателен в фуражировке
и связан с видами рода Veronica. Два вида доми-
нантного комплекса опылителей V. spicata (B. lu-
corum s.l. и B. jonellus), а также не столь многочис-

ленный B. veteranus отмечены среди активных
опылителей этого вида и в других частях ареала
[18, 20, 21].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На Севере комплекс опылителей V. spicata, ви-
да специализированного мелиттофильного ком-
плекса, насчитывает 19 видов насекомых из 2 от-
рядов и 3 семейств. Преобладание в нем широко
распространенных полилектичных видов связано
с относительной молодостью и преимущественно
миграционным характером энтомофауны Евро-
пейского Северо-Востока России [40].

Показано, что структура комплекса определя-
ется особенностями строения цветка V. spicata,
дифференциацией его экологических ниш на се-
верном пределе распространения и широтным
фактором. В отличие от других частей ареала, где
важную роль в опылении вида играют одиночные
пчелы [18], на Севере ведущая роль принадлежит
представителям рода Bombus Latr. С учетом уров-
ня видового разнообразия и структуры населения
основу комплекса составляют короткохоботко-
вые виды шмелей: B. lucorum s.l., B. jonellus, B. pra-
torum, B. sporadicus, а также среднехоботковый
B. pascuorum.

Подтверждены различия комплекса опылите-
лей V. spicata в двух типах местообитаний вида на
Севере – в интразональных сообществах Pinetum
cladinosum на боровых террасах и азональных вы-
ходах кальцийсодержащих пород с реликтовым
скальным флористическим комплексом. Такая
дифференциация экологических ниш V. spicata

Рис. 5. Ординация выборок опылителей V. spicata с учетом количественных данных.
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связана с историей развития растительного по-
крова на Европейском Северо-Востоке России
[34, 41]. В сообществах Pinetum cladinosum боль-
шая площадь популяций и высокое обилие V. spi-
cata, в сочетании с низкими показателями видового
разнообразия и обилия других растений, создают
предпосылки для олиголектичности шмелей. На
выходах известняков реализуется иная стратегия
фуражировки – шмели одновременно питаются на
целом ряде растений скального комплекса. С уче-
том небольших размеров и численности популя-
ций V. spicata такое значительное давление в кон-
куренции за опылителей может приводить к по-
паданию недостаточного количества пыльцы на
цветки этого вида.

Работа выполнена в рамках государственного за-
дания (№ тем 122040600026-9 и 122040600025-2).
Авторы признательны А.Б. Новаковскому за кон-
сультации и помощь в обработке материалов.
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