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Представлен обзор современной литературы по виброакустике насекомых. Описаны различные
методы регистрации вибрационных сигналов и возможности их применения в таксономических,
этологических и биофизических исследованиях. Обсуждается проблема зависимости типа акусти-
ческой коммуникации (вибрационная или звуковая) от размеров тела насекомого. Показано, что
вибрационная коммуникация существует у представителей большинства отрядов, причем вибраци-
онные сигналы используются не только для поиска конспецифического полового партнера, но и в
других внутри- и межвидовых взаимодействиях для акустической мимикрии, при поиске жертвы
или избегании хищника. Некоторые насекомые, издающие звуки, также способны генерировать и
воспринимать вибрационные сигналы, используя таким образом бимодальную вибрационно-зву-
ковую коммуникацию. Рассмотрены особенности распространения колебаний в твердых телах:
влияние частотной фильтрации в субстрате на характеристики сигналов, дальность коммуникации,
возможность распространения вибрационных сигналов с растения на растение при контакте их
надземных и подземных частей, механизмы локализации источника колебаний при нелинейном за-
тухании сигнала и резонансных явлениях в субстрате, а также помехи биотического и абиотическо-
го происхождения в каналах вибрационной коммуникации. Кратко рассмотрены основные при-
кладные возможности виброакустики насекомых: применение помех, препятствующих успешной
коммуникации самца и самки, акустических ловушек, отпугивающих сигналов, а также выявление
скрытой зараженности различных субстратов насекомыми-вредителями.

Ключевые слова: насекомые, биоакустика, вибрационная коммуникация, акустические сигналы,
виброрецепция
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Даже у большинства профессиональных энто-
мологов понятие “биоакустика насекомых” ассо-
циируется исключительно с изучением звуков,
издаваемых прямокрылыми (Orthoptera) и певчи-
ми цикадами (Homoptera, Auchenorrhyncha, Cica-
didae). Действительно, становление данной от-
расли науки началось с исследования именно
этих объектов, как минимум, по трем причинам.
Во-первых, звуки цикад и прямокрылых воспри-
нимаются человеческим ухом, поэтому устано-
вить сам факт наличия у них акустической ком-
муникации не составляет труда. Во-вторых, начи-
ная со второй половины XX века, появились в
широком ассортименте и стали доступными
устройства для регистрации и записи звуков, а
именно, микрофоны и магнитофоны. В-третьих,
крупные размеры этих насекомых облегчают про-
ведение разного рода физиологических экспери-
ментов, связанных с изучением работы звукового
аппарата и слуховых органов.

Остальные группы насекомых в плане биоаку-
стики были изучены весьма неравномерно, а во
многом такими и остаются. Сведения о наличии
акустической коммуникации или потенциальных
звуковых органов в одних таксонах датируются
XIX веком, в то время как по другим таксонам та-
кая информация появилась лишь недавно. На-
пример, первое сообщение о способности одного
из видов веснянок (Plecoptera) ударять концом
брюшка по субстрату, производя звук, похожий
на барабанную дробь, было опубликовано в 1851 г.
(Newport, 1851). В 1889 г. Жиар, изучая явление
паразитарной кастрации у цикадок подсемейства
Typhlocybinae (Homoptera, Auchenorrhyncha, Ci-
cadellidae), обнаружил, что у самцов редукции мо-
гут подвергаться не только гениталии, но и распо-
ложенные внутри брюшка парные кутикулярные
выросты – аподемы второго стернита (Giard,
1889). Поскольку у самок подобные структуры не
развиты, напрашивался вывод, что они каким-то
образом связаны с половой функцией. Согласно
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предположению автора, они гомологичны звуко-
вому аппарату певчих цикад. Примерно 20 лет
спустя о способности мелких цикадовых издавать
звуки впервые сообщил Киркальди, слышавший
тихие сигналы Perkinsiella saccharicida Kirkaldy
1903 (Homoptera, Auchenorrhyncha, Delphacidae);
в этой же работе он описал стридуляционный ап-
парат на задних крыльях некоторых видов боль-
шого, преимущественно тропического семейства
Derbidae (Homoptera, Auchenorrhyncha) (Kirkaldy,
1907). В то же время, первое сообщение о сигна-
лах листоблошек (Homoptera, Psyllinea) появи-
лось лишь в 1950 году (Ossiannilsson, 1950), а у
близких к ним белокрылок (Homoptera, Aleyrod-
inea) акустическая коммуникация была впервые
описана почти полвека спустя (Kanmiya, 1996).

Несмотря на обнаружение акустической ком-
муникации в других таксонах, прямокрылые и
певчие цикады долгое время оставались основ-
ными объектами биоакустики. Их изучением в
течение десятилетий занимаются научные кол-
лективы в разных странах мира, регулярно публи-
кующие полученные результаты. Планомерное
изучение остальных групп, если и проводилось,
то лишь отдельными специалистами. Нередко же
по биоакустике той или иной группы выходили
одна-две работы, где способность представителей
очередного таксона насекомых издавать акусти-
ческие сигналы констатировалась как любопыт-
ный факт, после чего исследования прекраща-
лись.

Такая ситуация в первую очередь была обу-
словлена методическими сложностями. Следуя
традиции, исследователи пытались регистриро-
вать звуковую составляющую сигнала. Для этого
требовались высокочувствительные микрофоны,
многократное усиление регистрируемого сигнала
и, как следствие, защита от помех. Запись в хоро-
шо оборудованной лаборатории и последующая
фильтрация позволяли получить осциллограммы
с хорошим соотношением сигнал/шум, но все это
чрезвычайно усложняло исследования. Напри-
мер, авторам одной из работ по акустической
коммуникации Cicadellidae удалось получить ка-
чественные записи сигналов, но их назначение
осталось неизвестным, поскольку наблюдать за
поведением насекомых, находящихся в акустиче-
ской камере, оказалось невозможно (Purcell, Lo-
her, 1976).

При этом на слабую помехоустойчивость зву-
ков, издаваемых мелкими насекомыми, обратил
внимание еще основоположник биоакустики
мелких цикадовых Ф. Оссианнильссон. В своей
известной монографии по этому вопросу он ука-
зывал на то, что столь слабые звуки не могут слу-
жить для эффективной коммуникации, посколь-
ку они практически неразличимы на фоне при-
родных шумов; кроме того, слуховых органов для

восприятия звуков у мелких цикадовых ему обна-
ружить не удалось (Ossiannilsson, 1949). В связи с
этим он предположил, что мелкие цикадовые
воспринимают не колебания, распространяющи-
еся по воздуху, а вибрации в твердом субстрате,
т.е. в стеблях и листьях растений. К сожалению,
это предположение было оставлено без внима-
ния, и в течение последующих 25 лет специали-
сты в области биоакустики упорно пытались ре-
гистрировать сигналы мелких насекомых с помо-
щью микрофона.

Трудно назвать первую работу, в которой для
регистрации низкоамплитудных сигналов мелких
насекомых вместо микрофона был применен
вибродатчик. Можно лишь указать, что вибраци-
онные сигналы мелких цикадовых были впервые
зарегистрированы японскими исследователями
(Ichikawa, Ishii, 1974). Именно в эти годы в био-
акустике насекомых возникло новое направле-
ние, названное в англоязычной литературе биот-
ремологией (biotremology). Это название кажется
не совсем удачным, т.к. вибрационные сигналы
далеко не всегда издаются с помощью тремуля-
ции, поэтому вместо него мы используем термин
“виброакустика насекомых”.

Вскоре число работ по этой теме стало стреми-
тельно возрастать, а таксономический круг объ-
ектов стал расширяться. Чтобы проиллюстриро-
вать этот процесс, приведем следующие данные.
В монографии Жантиева (1981) упомянуты толь-
ко способы генерации сигналов, которые потен-
циально могут быть использованы для вибраци-
онной коммуникации (тремуляционные и ударные
механизмы), однако указано, что с их помощью
насекомые издают звуки. В остальном эта работа,
суммировавшая практически все имевшиеся на
тот момент сведения, посвящена биоакустике и
физиологии слуховых органов прямокрылых и
певчих цикад. В датируемой 2001-м годом работе
по сигналам веснянок (Plecoptera) перечислено
10 отрядов насекомых, у представителей которых
известна вибрационная коммуникация (Stewart,
2001); в обзоре, опубликованном три года спустя,
указано уже 15 таких отрядов (Virant-Doberlet,
Čokl, 2004). В появившейся чуть позже коллек-
тивной монографии по биоакустике насекомых
(Drosopoulos, Claridge, 2006) 21 глава из 32 глав
касается разных аспектов вибрационной комму-
никации. В последние годы вышли две моногра-
фии по вибрационной коммуникации, основная
часть которых посвящена насекомым (Cocroft
et al., 2014; Hill et al., 2019), а с 2016 г. проводятся
международные симпозиумы по этой теме (1st In-
ternational Symposium on Biotremology, 2016;
2nd International Symposium on Biotremology, 2018),
на которых бóльшая часть докладов опять же ка-
сается насекомых.
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Таким образом, в последние десятилетия
представления об акустической коммуникации
насекомых коренным образом изменились. Еще
20–30 назад считалось, что способностью к изда-
ванию акустических, а именно, звуковых сигна-
лов обладают в основном лишь прямокрылые и
певчие цикады, в то время как почти все осталь-
ные насекомые представлялись “немыми”. В на-
стоящее время стало очевидно, что издавать виб-
рационные сигналы и воспринимать колебания,
распространяющиеся в твердом субстрате, спо-
собны представители большинства отрядов.

Задача данного обзора – дать представление о
современной виброакустике насекомых читате-
лю, специально не занимающемуся этими про-
блемами. Общие вопросы биоакустики, относя-
щиеся в равной мере к звуковой и вибрационной
коммуникации (типы звуковых аппаратов, функ-
циональные типы сигналов), а также аспекты, ка-
сающиеся виброрецепции (морфологию и фи-
зиологию рецепторов), мы здесь не рассматриваем.

Методы регистрации вибрационных сигналов

Как уже говорилось, звуковую составляющую
вибрационных сигналов можно зарегистрировать
и с помощью микрофона, однако адекватным ме-
тодом является регистрация колебаний с помо-
щью разного рода вибродатчиков. В биоакустиче-
ских исследованиях применяются датчики не-
скольких типов, каждый из которых имеет свои
преимущества и недостатки.

Японские исследователи, впервые записавшие
сигналы мелких цикадовых из семейства Delpha-
cidae, использовали для этой цели адаптер (голов-
ку звукоснимателя) от проигрывателя для вини-
ловых дисков. Его работа основана на явлении
пьезоэлектрического эффекта – способности не-
которых кристаллических веществ при деформа-
ции генерировать электрический потенциал.

В эксперименте головку звукоснимателя рас-
полагают так, чтобы ее игла контактировала с
субстратом, на котором находятся насекомые;
сигнал с нее подают на микрофонный вход запи-
сывающего устройства через согласующий уси-
литель, сходный по схеме с предварительными
усилителями в проигрывателях. Виброрегистри-
рующая установка такого рода, укомплектован-
ная портативным флэш-рекордером Roland R-05
и используемая автором данного обзора, обладает
исключительной портативностью (вес – около
350 г), энергетической экономичностью (в сред-
нем, позволяет работать около недели без замены
элементов питания), высокой чувствительностью
(дает возможность получать качественные записи
сигналов насекомых размером от 1–1.5 мм) и
пригодна для работы в полевых условиях (в па-
латке, на кордоне заповедника, в салоне автомо-

биля, а в безветренную погоду – и на открытом
воздухе) (рис. 1). Таким образом, этот метод оп-
тимален в полевых исследованиях и является са-
мым простым и дешевым.

Его недостатками считаются несколько нели-
нейные частотные характеристики большинства
адаптеров и то, что в процессе работы к субстрату
прикрепляется дополнительная масса, которая
может менять его физические характеристики.
В действительности влияние обоих факторов
весьма невелико. Большинство природных суб-
стратов обладает крайне нелинейными частотны-
ми характеристиками (об этом подробнее будет
сказано ниже); на этом фоне незначительные ча-
стотные искажения, вносимые адаптером, прак-
тически не влияют на форму сигнала. При реги-
страции сигналов в стеблях растений, на которых
находятся поющие насекомые, фрагмент расте-
ния, как правило, закрепляют на адаптере за один
из концов. Эта ситуация ничем не отличается от
естественной, поскольку в природе каждый побег
тоже зафиксирован за один из концов. Кроме то-
го, соседние растения обычно соприкасаются
друг с другом во многих точках, что вносит допол-
нительные искажения в распространяющиеся по
ним колебания.

Некоторые авторы применяют для регистра-
ции вибрационных сигналов профессиональные
пьезокристаллические вибродатчики – акселеро-
метры, отличающиеся намного более линейной
частотной характеристикой (например, de Vrijer,
1984, 1986). Однако в связи с сильными частотны-
ми искажениями сигнала в субстрате, который
является неотъемлемой частью канала записи,
высокая линейность характеристики акселеро-
метров не дает явных преимуществ. В то же вре-
мя, масса акселерометра должна быть существен-
но меньше массы тела, колебания которого пред-
полагается регистрировать; соответственно, для
биологических исследований пригодны только
наиболее миниатюрные и легкие модели. Кроме
того, акселерометры, как правило, способны ра-
ботать только с поставляемыми с ними в ком-
плекте специализированными усилителями. В свя-
зи с этим в настоящее время многие исследовате-
ли отказываются от их использования.

Оригинальная методика регистрации вибра-
ционных сигналов в стеблях растений была раз-
работана Х. Штрюбинг (Strübing, Rollenhagen,
1988). На стебель приклеивали миниатюрный
магнит, к которому с помощью микрометриче-
ского винта подводили катушку индуктивности
так, чтобы между магнитом и ею оставался не-
большой зазор. Электрический сигнал, возника-
ющий в катушке при колебании магнита, подава-
ли на вход магнитофона через усилитель. Сделан-
ные с помощью этой аппаратуры записи сигналов
нескольких видов Delphacidae и Cicadellidae
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практически неотличимы от записей, получен-
ных при помощи пьезодатчиков, поэтому пре-
имущества этого достаточно сложного, хотя и де-
шевого метода неочевидны. Несколько позже
данная установка была успешно использована
для регистрации сигналов листоедов (Coleoptera,
Chrysomelidae) (Schmitt, Traue, 1990).

В последние годы многие специалисты по виб-
роакустике насекомых используют в своих иссле-
дованиях лазерный виброметр. Принцип его ра-
боты основан на эффекте Доплера – изменении
длины волны, воспринимаемой приемником,
вследствие движения источника излучения отно-
сительно приемника. При работе виброметра луч
лазера светит на колеблющуюся поверхность, а
приемник регистрирует длину волны отраженно-
го луча. Поскольку поверхность в процессе коле-
баний движется то в сторону приемника, то, на-
оборот, от него, длина волны отраженного луча
периодически меняется; анализирующее устрой-

ство преобразует эти изменения в регистрируе-
мые колебания.

Неоспоримыми преимуществами данного ме-
тода являются отсутствие механического контак-
та между вибродатчиком и колеблющимся телом,
а также возможность быстро переводить лазер-
ный луч с одной точки регистрации на другую или
использовать несколько виброметров для одно-
временной регистрации сигнала в разных точках
или в разных плоскостях (McNett et al., 2006).
Кроме того, луч невысокой интенсивности не
оказывает заметного воздействия на кутикулу, в
связи с чем лазерный виброметр можно исполь-
зовать для регистрации колебаний тела живых на-
секомых. В связи с этим данный прибор не имеет
альтернативы при регистрации колебаний суб-
страта или кутикулярных структур, например
элементов звукового аппарата, в биофизических,
физиологических и этологических исследованиях.

Основным недостатком лазерных вибромет-
ров, включая самые простые модификации, явля-

Рис. 1. Портативная установка для записи вибрационных сигналов мелких насекомых, используемая автором обзора.
1 – Побег растения с надетым на него нейлоновым садком; растение закреплено на корпусе адаптера резиновым коль-
цом; 2 – монофонический адаптер (головка звукоснимателя) от проигрывателя для виниловых дисков; 3 – поролоно-
вая подложка для изоляции от вибрационных помех; 4 – термометр; 5 – согласующий усилитель; 6 – флэш-рекордер.

5

4 3

2
1

6
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ется их чрезвычайно высокая стоимость. Кроме
того, несмотря на наличие портативных моделей,
использование этих приборов в полевых условиях
достаточно затруднительно. При этом в боль-
шинстве случаев на колеблющуюся поверхность
необходимо наклеивать светоотражающую фоль-
гу или наносить специальную краску, что не все-
гда возможно при работе с живыми объектами.

Таким образом, выбор метода регистрации
сигналов определяется стоящими перед исследо-
вателем задачами. Для широкомасштабных срав-
нительных исследований структуры сигналов
(например, в систематике комплексов криптиче-
ских видов) наиболее удобной является портатив-
ная установка на основе пьезокристаллического
адаптера; она с легкостью позволяет получать вы-
сококачественные записи как в полевых, так и в
лабораторных условиях. При изучении законо-
мерностей распространения колебаний в суб-
страте, особенностей работы звукового аппарата,
а также поведения насекомых единственным ва-
риантом, как правило, является использование
лазерной виброметрии.

Наконец, некоторые исследователи до сих пор
регистрируют сигналы мелких насекомых при
помощи микрофона (например, Бенедиктов,
2015а; Kerchev, 2020). Это позволяет изучить их
амплитудно-временнýю структуру, хотя и дает
весьма искаженное представление о частотном
спектре сигналов, воспринимаемых виброрецеп-
торами.

Зависимость типа коммуникации
от размера насекомых

Процессы генерации и распространения зву-
кового сигнала подчиняются определенным фи-
зическим закономерностям. С одной стороны,
чем ниже частота звука, тем более крупная колеб-
лющаяся структура нужна для генерации колеба-
ний заданной амплитуды. С другой – чем выше
частота звука, тем сильнее его затухание, как не-
посредственно в процессе распространения в
воздушной среде, так и при прохождении через
препятствия – заросли растительности и т.п.
(Bennet-Clark, 1998; Cocroft, De Luca, 2006).

Первая закономерность проявляется в том,
что мелкие животные издают звуки с более высо-
кой несущей частотой; в этом легко убедиться,
сравнив звуки крупных и мелких млекопитающих
или птиц разных размеров. Поскольку насекомые
принадлежат к числу мелких организмов, их зву-
ковые сигналы характеризуются высокой несу-
щей частотой, а у многих видов значительно захо-
дят в область ультразвука.

Проявление второй закономерности заключа-
ется в том, что насекомые часто издают сигналы с
минимальной допустимой для их размеров часто-

той, чтобы по возможности увеличить дальность
коммуникации. Дальнейшее уменьшение разме-
ров тела теоретически должно было бы привести
к переходу звуковой коммуникации в область
глубокого ультразвука и, как следствие, к сокра-
щению расстояния, на котором возможно вос-
приятие сигнала. Поэтому для мелких насекомых
использование звуковой коммуникации невоз-
можно по чисто физическим причинам.

Генерация низкочастотных колебаний в твер-
дых субстратах, в первую очередь, в стеблях и ли-
стьях растений, не требует высоких энергетиче-
ских затрат. Поэтому даже для насекомых размером
1–1.5 мм возможность вибрационной коммуни-
кации сохраняется. При этом следует помнить,
что организмы большого размера, в том числе и
наиболее крупные из насекомых, обладая потен-
циальной или реальной способностью издавать
звуки, не лишаются возможности генерировать
вибрационные сигналы. Поэтому, если звуковые
сигналы издают лишь формы крупного и средне-
го размера, то вибрационная коммуникация до-
ступна как наиболее крупным представителям
класса насекомых, так и довольно мелким.

Вибрационная коммуникация
в разных отрядах насекомых

Число частных работ, содержащих описания
вибрационных сигналов и связанного с ними по-
ведения представителей той или иной группы,
невероятно велико. Поэтому, описывая разнооб-
разие таксонов, в которых обнаружена вибраци-
онная коммуникация, мы в большинстве случаев
ограничимся уровнем отрядов (реже семейств) и
ссылками на немногие работы общего характера;
приведенные ниже данные суммированы в табл. 1.

В доступной литературе не удалось найти све-
дений о вибрационной коммуникации первично-
бескрылых насекомых (Archaeognatha и Zygentoma),
а также стрекоз (Odonata) и поденок (Ephemerop-
tera). Среди ортоптероидов в широком понима-
нии вибрационная коммуникация пока не обна-
ружена у Zoraptera, уховерток (Dermaptera), Gryl-
loblattodea, богомолов (Mantoptera) и палочников
(Phasmatodea). Несмотря на это, они, по всей ве-
роятности, обладают способностью восприни-
мать колебания субстрата. Например, у палочни-
ков в голенях имеются виброрецепторы – хордо-
тональные органы трех типов, насчитывающие в
общей сложности около 70 сколопидиальных
сенсилл и обладающие максимальной чувстви-
тельностью в диапазоне 500–1000 Гц (Strauss,
Lakes-Harlan, 2017).

О способности веснянок (Plecoptera) издавать
акустические сигналы стало известно в середине
XIX века. К настоящему времени изучены сигна-
лы около 150 видов обитающего в северном полу-
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Таблица 1. Вибрационная коммуникация в разных таксонах насекомых

Таксон Механизм 
генерации сигнала

Функциональные типы 
сигналов

Основные литературные 
источники

Plecoptera Удары или трение брюшка 
о субстрат, тремуляция

Сигналы, связанные 
с размножением

Stewart, 2001; Stewart, 
Sundberg, 2006

Embioptera Тремуляция, 
резкие движения тела, 
подергивание паутины

Сигналы при охране 
потомства, сигналы, 
связанные с размножением

Proaño et al., 2012; 
Dejan et al., 2013

Blattoptera Тремуляция Сигналы, связанные 
с размножением

Schal et al., 1984; 
Bell et al., 2007

Isoptera Тремуляция,
удары о субстрат

Сигналы тревоги Hunt, Richard, 2013; Bagnères, 
Hanus, 2015; Hager et al., 2019

Mantophasmatodea Удары о субстрат Сигналы, связанные 
с размножением, 
конкурентные сигналы

Eberhard, Picker, 2008, 2019; 
Eberhard, Eberhard, 2015

Orthoptera, 
Rhaphidophoridae

Тремуляция Сигналы, связанные 
с размножением

Stritih, Čokl, 2012

Orthoptera, 
Tettigoniidae

Тремуляция, быстрые движе-
ния крыльев, удары брюшка 
о субстрат, возможно, 
попеременное сокращение 
мышц-антагонистов

Сигналы, связанные 
с размножением

Morris et al., 1994; Morris, 
De Luca, 1998; Caldwell, 2014; 
Korsunovskaya et al., 2020

Orthoptera, 
Bradyporidae

Тремуляция Сигналы, связанные 
с размножением

Busnel et al., 2019

Orthoptera: 
Stenopelmatidae, 
Anostostomatidae

Удары о субстрат,
тремуляция, стридуляция

Сигналы, связанные 
с размножением, 
конкурентные сигналы

Gwynne, 2004; McVean, 
Field, 2009; Howard et al., 2018

Orthoptera, 
Tetrigidae

Попеременное сокращение 
мышц-антагонистов

Сигналы, связанные 
с размножением

Бенедиктов, 1998; 
Benediktov et al., 2020

Orthoptera, 
Trydactylidae

Удары о субстрат, 
стридуляция

Конкурентные сигналы Бенедиктов, 2012

Orthoptera, 
Eumastacidae

Тремуляция, 
стридуляция,

Сигналы, связанные 
с размножением, 
конкурентные сигналы

Бенедиктов, 2008

Psocoptera Удары о субстрат,
возможно, стридуляция

Сигналы, связанные 
с размножением

Pearman, 1928

Homoptera, 
Auchenorrhyncha

Тимбалы, 
возможно, стридуляция

Сигналы, связанные 
с размножением, 
конкурентные сигналы

Ossiannilsson, 1949; 
Ichikawa, Ishii, 1974; 
Claridge et al., 1999; Tishech-
kin, 2000, 2000a, 2003, 2003a

Homoptera, 
Coleorrhyncha

Предположительно, 
тимбалы

Функции не изучены Hoch et al., 2006

Homoptera, 
Psyllinea

Стридуляция Сигналы, связанные 
с размножением

Tishechkin, 2006; Тишечкин, 
2007, 2007а; Liao et al., 2019

Homoptera, 
Aleyrodinea

Тремуляция, 
хлопки крыльями, резкие 
движения тела, удары 
антеннами по субстрату

Сигналы, связанные 
с размножением

Kanmiya, 1996, 2006
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шарии подотряда Arctoperlaria; в то же время, у
населяющих южное полушарие представителей
подотряда Antarctoperlaria, несмотря на специ-
альные исследования, вибрационная коммуни-
кация не обнаружена (Stewart, 2001; Stewart,
Sundberg, 2006). Веснянки могут издавать сигна-

лы, ударяя или потирая концом брюшка о суб-
страт, а также с помощью тремуляции – вибрации
телом без ударных контактов с поверхностью, на
которой находится насекомое. Коммуникация у
них двусторонняя: готовый к копуляции самец
спонтанно издает призывные сигналы, рецептив-

Heteroptera Удары о субстрат, колебания 
крыльев, тремуляция, 
стридуляция, тимбалы

Сигналы, связанные 
с размножением, 
конкурентные сигналы

Gogala, 2006; Čokl et al., 2019

Siphonaptera Возможно, стридуляция Сигналы 
не зарегистрированы

Smit, 1981

Megaloptera Тремуляция, 
удары о субстрат

Сигналы, связанные 
с размножением

Henry, 2006

Raphidioptera Тремуляция, 
хлопки крыльями

Сигналы, связанные 
с размножением

Henry, 2006

Neuroptera Хлопки крыльев, удары
о субстрат, тремуляция, 
возможно, стридуляция

Сигналы, связанные 
с размножением

Henry, 2006

Coleoptera Стридуляция, тремуляция, 
колебания крыльев, 
удары о субстрат

Сигналы, связанные
с размножением, конкурент-
ные сигналы, сигналы 
при взаимодействии имаго 
и личинок, сигналы проте-
ста, акустическая мимикрия

Schuster, 1983; Wessel, 2006; 
Kasper, Hirschberger, 2006; 
Di Giulio et al., 2014, 2015; 
Бенедиктов, 2015а; Шеста-
ков, Каспарсон, 2019; 
Hofstetter et al., 2019; 
Kerchev, 2020

Trichoptera Удары или трение брюшка 
о субстрат, удары крыльев, 
тремуляция

Сигналы, связанные 
с размножением, 
конкурентные сигналы

Иванов, 1994

Lepidoptera 
(только личинки)

Резкие движения тела,
стридуляция

Конкурентные сигналы, 
акустическая мимикрия

Yack et al., 2001; Fletcher et al., 
2005; Barbero et al., 2009; 
Scott et al., 2010; Sala et al., 
2014; Riva et al., 2017; 
Casacci et al., 2019

Mecoptera Тремуляция, взмахи крыльев Сигналы, связанные 
с размножением

Rupprecht, 1974; 
Hartbauer et al., 2015

Diptera Взмахи крыльев, 
сокращение мышц 
грудного отдела, тремуляция

Сигналы, связанные 
с размножением

Kanmiya, 2006а

Hymenoptera Стридуляция, 
удары о субстрат, 
тремуляция

Агрегационные сигналы, 
сигналы, несущие информа-
цию о статусе особи 
в колонии, сигналы тревоги, 
сигналы при взаимодей-
ствии имаго и личинок, 
сигналы, связанные 
с размножением

Suryanarayanan et al., 2011; 
Hunt, Richard, 2013; Hrncir, 
Barth, 2014; Conrad, Ayasse, 
2015, 2019; Krausa et al., 2017; 
Pepiciello et al., 2018

Таксон Механизм 
генерации сигнала

Функциональные типы 
сигналов

Основные литературные 
источники

Таблица 1.  Окончание
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ная самка отвечает ему, и в ходе этой переклички
партнеры находят друг друга. При этом у одних
видов такой дуэт включает сигналы двух типов
(спонтанный призыв самца и ответ самки), у дру-
гих – сигналы трех типов (спонтанный призыв
самца, ответ самки, ответ самца). Сигналы сам-
цов обычно имеют более сложный амплитудно-
временнóй рисунок, чем у самок, т.к. они несут
информацию о его видовой принадлежности.

У двух неотропических видов колониальных
эмбий из семейства Clothodidae (Embioptera) сам-
ки, охраняющие кладки яиц, реагируют на при-
ближение других насекомых, в т.ч. особей своего
вида, издавая вибрационные сигналы при помо-
щи тремуляции или коротких резких рывков, а
также дергая сплетенное ими укрытие из паути-
ны, под которым располагается колония. У одно-
го из видов самцы издают вибрационные сигна-
лы, ухаживая за самкой (Proaño et al., 2012; Dejan
et al., 2013).

Изучение вибрационной коммуникации тара-
канов (Blattoptera) с помощью вибродатчиков не
проводили. Отдельные сообщения о том, что не-
которые виды вибрируют частями тела при уха-
живании за самкой или при конкурентных взаи-
модействиях, суммированы в общих работах по
этой группе. В них же имеются данные о способ-
ности тараканов воспринимать колебания суб-
страта при помощи субгенуальных органов (Schal
et al., 1984; Bell et al., 2007: pp. 152–153).

Близкие к тараканам термиты (Isoptera), на-
против, изучены в этом плане достаточно подроб-
но; приведенные здесь сведения изложены, глав-
ным образом, по трем обзорным работам (Hunt,
Richard, 2013; Bagnères, Hanus, 2015; Hager et al.,
2019). В отличие от общественных перепончато-
крылых, в жизни термитов зрение играет сравни-
тельно небольшую роль, поэтому в основе их
внутри- и межвидовых взаимодействий лежат хи-
мические стимулы. Тем не менее, как и тараканы,
термиты способны воспринимать колебания
субстрата при помощи субгенуальных органов
и реагируют на них, повышая двигательную ак-
тивность или демонстрируя иные признаки бес-
покойства. Термиты способны издавать вибраци-
онные сигналы при помощи тремуляции, ударов
о субстрат, а также ориентируются по колебани-
ям, возникающим при грызении древесины.

Наиболее распространены у термитов сигналы
тревоги, издаваемые при опасности, например
при нападении на гнездо или его повреждении.
Для человеческого уха они звучат как барабанная
дробь и их назначение верно определили уже пер-
вые исследователи, столкнувшиеся с этим явле-
нием в конце XVIII века. Поскольку радиус рас-
пространения вибрационных сигналов невелик
по сравнению с размерами термитников и окру-
жающих их фуражировочных ходов и галерей, на-

секомые, услышавшие сигнал тревоги, тоже на-
чинают барабанить по субстрату; такая много-
кратная передача информации от особи к особи
позволяет быстро оповестить об опасности все
население гнезда. Представители разных каст мо-
гут реагировать на эти сигналы по-разному: сол-
даты устремляются к источнику беспокойства, в
то время как рабочие начинают перемещаться в
противоположном направлении. У некоторых
видов коммуникация при опасности бимодаль-
ная: издавая вибрационные сигналы, они одно-
временно выделяют феромон тревоги. У одного
из видов описаны сигналы, которые издает особь,
загрязненная спорами патогенных грибов; ин-
тактные особи реагируют на них, старясь не при-
ближаться к зараженному собрату.

Помимо сигналов в узком понимании, специ-
ально продуцируемых для передачи информации
другим особям, термиты также ориентируются по
колебаниям, генерируемым ими самими или дру-
гими насекомыми в процессе механической ак-
тивности. Живущие в сравнительно небольших
кусках дерева виды рода Cryptotermes Banks 1906
(Isoptera, Kalotermitidae), грызя древесину, спо-
собны по возникающим при этом колебаниям
оценивать размеры заселенного ими фрагмента,
т.е. запаса пищи. Если фрагмент невелик, доля
рабочих особей, развивающихся до состояния не-
отенической репродуктивной формы, в семье
увеличивается. Сигналы, возникающие при пи-
тании, могут выполнять и агрегационную функ-
цию, препятствуя распаду колонии. Кроме того,
один из видов Cryptotermes способен по вибраци-
онным сигналам обнаруживать присутствие в
субстрате конкурирующего вида семейства Rhi-
notermitidae, образующего гораздо более крупные
семьи, и избегать столкновений с ним.

Достаточно полно изучена вибрационная ком-
муникация у представителей недавно описанного
небольшого отряда Mantophasmatodea, включаю-
щего 21 рецентный вид. К настоящему времени
описаны сигналы 13 из них (Eberhard, Picker,
2008, 2019; Eberhard et al., 2010; Eberhard, Eber-
hard, 2015). Особи обоих полов Mantophasmatodea
продуцируют сигналы, ударяя концом брюшка о
субстрат. У самцов сигналы имеют более слож-
ную структуру, чем у самок; самцы могут петь
спонтанно, самки – только в ответ на сигнал кон-
специфического самца. Несмотря на то, что боль-
шинство изученных видов аллопатрично, их сиг-
налы четко различаются по временнóму рисунку.
Как у самцов, так и у самок во всех парах ног об-
наружены сколопидиальные органы, максимум
чувствительности которых совпадает с диапазо-
ном доминирующих частот сигналов.

Парадоксальная ситуация наблюдается в отря-
де прямокрылых (Orthoptera). На первый взгляд,
создается впечатление, что эта группа избрала



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 101  № 8  2022

ВИБРАЦИОННАЯ КОММУНИКАЦИЯ НАСЕКОМЫХ 851

альтернативный по сравнению с большинством
других насекомых путь, используя вместо вибра-
ционных сигналов звуковые. Тем не менее прак-
тически во всех семействах прямокрылых суще-
ствуют виды, использующие вибрационную
коммуникацию (Stritih, Čokl, 2014). При этом
вибрационные сигналы могут издавать как мел-
кие, так и крупные формы, относящиеся к числу
гигантов мира насекомых и теоретически способ-
ные к звуковой коммуникации.

Например, у представителей семейства Rhaphi-
dophoridae были зарегистрированы издаваемые
как до, так и после копуляции вибрационные сиг-
налы с максимумом энергии в диапазоне до 300–
500 Гц (Stritih, Čokl, 2012). Авторы цитируемой
работы полагают, что вибрационная коммуника-
ция представляет собой у длинноусых прямокры-
лых (Orthoptera, Ensifera) апоморфное состояние,
а звуковая возникла позднее лишь в некоторых
таксонах. Вместе с тем, некоторые тропические
Tettigoniidae, по-видимому, вторично перешли от
звуковой коммуникации к вибрационной, чтобы
избежать демаскирующего эффекта звуков и
пресса хищников (Morris et al., 1994). Для воспри-
ятия вибрационных сигналов у Rhaphidophoridae
служат виброчувствительные субгенуальные ор-
ганы (Strauss et al., 2014).

Крупные бескрылые новозеландские прямо-
крылые из семейств Stenopelmatidae и Anosto-
stomatidae, известные под сборным местным на-
званием “weta”, издают вибрационные сигналы,
ударяя брюшком по субстрату (Gwynne, 2004),
используя тремуляцию (Howard et al., 2018) или
стридулируя задними ногами по боковым поверх-
ностям брюшка (McVean, Field, 2009). У одних
видов сигналы служат для привлечения особей
противоположного пола (Gwynne, 2004), у дру-
гих, по-видимому, не связаны с поведением уха-
живания и издаются при конкурентных взаимо-
действиях (Howard et al., 2018). У одного из видов
Anostostomatidae подробно описан сложно устро-
енный сенсорный тибиальный орган, предназна-
ченный для восприятия вибраций (Strauss et al.,
2017).

Детальное исследование биологии и акустиче-
ской коммуникации двух видов Phyllophorinae
(Orthoptera, Tettigoniidae) было недавно проведе-
но Корсуновской с соавторами (Korsunovskaya
et al., 2020). Представители этого подсемейства
достигают весьма крупных размеров: размах кры-
льев одного из изученных видов составляет около
25 см. Оказалось, что, помимо звуков, продуци-
руемых при помощи стридуляции, Phyllophorinae
способны издавать вибрационные сигналы за
счет тремуляции, быстрых движений крыльев,
ударов брюшка о субстрат и сокращения мышц-
антагонистов; последний механизм был описан
также у Tetrigidae (Benediktov et al., 2020).

Среди короткоусых прямокрылых вибрацион-
ная коммуникация известна у Tetrigidae (Бене-
диктов, 1998; Benediktov et al., 2020), Trydactylidae
(Бенедиктов, 2012) и Eumastacidae (Бенедиктов,
2008). Показано, что Tetrigidae издают вибраци-
онные сигналы за счет сокращения мускулатуры
средних ног, что не сопровождается видимыми
движениями ноги (Benediktov et al., 2020). Также
имеются указания на наличие вибрационной
коммуникации в некоторых таксонах Acrididae
(например, Бенедиктов, 2015), но не исключено,
что движения, при которых генерируются вибра-
ционные сигналы, служат для насекомых зри-
тельным стимулом, а колебания субстрата пред-
ставляют лишь побочный эффект механической
активности.

О способности сеноедов (Psocoptera) издавать
характерные тикающие звуки было известно с
давних пор; вероятно, именно по этой причине
один из наиболее обычных синантропных пред-
ставителей этого отряда получил название Trogium
pulsatorium (Linnaeus 1758) (Psocoptera, Trogiidae).
На вентральной поверхности концевой части
брюшка у этого вида имеется выступ, которым он
ударяет о субстрат (Pearman, 1928). Этот же автор
описал стридуляционные (коксальные) органы
на внутренней поверхности тазиков у ряда видов;
в англоязычной литературе они получили назва-
ние “Pearman’s organs” по имени их первооткры-
вателя. Однако все более поздние источники ссы-
лаются на эту работу, а выполненные на совре-
менном уровне описания сигналов сеноедов,
сопровождающиеся осциллограммами или спек-
трограммами, нам неизвестны. Данных о вибра-
ционной коммуникации у паразитических форм
(пухоедов и вшей), включаемых в настоящее вре-
мя в отряд сеноедов, в доступных источниках так-
же найти не удалось.

В надотряде хоботных насекомых (Rhynchota),
который мы здесь традиционно рассматриваем в
составе двух отрядов (Homoptera и Hemiptera),
вибрационная коммуникация известна во всех
группах, за исключением тлей (Aphidinea) и чер-
вецов (Coccinea).

О том, что мелкие цикадовые (Homoptera,
Auchenorrhyncha) способны издавать акустиче-
ские сигналы, стало широко известно после вы-
хода в свет монографии Оссианнильссона (Ossi-
annilsson, 1949), хотя отдельные сообщения об
этом появлялись и ранее. Тот факт, что эти насе-
комые воспринимают именно вибрационный, а
не звуковой компонент сигнала, был экспери-
ментально доказан 25 лет спустя японскими авто-
рами (Ichikawa, Ishii, 1974). В настоящее время в
литературе имеются описания сигналов сотен ви-
дов мелких цикадовых не менее чем из 15 се-
мейств; в качестве примера сошлемся на четыре
наши работы, где приведены осциллограммы
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сигналов более 250 видов (Tishechkin, 2000, 2000a,
2003, 2003a). Нужно отметить, что даже относя-
щиеся к одному надсемейству с певчими цикада-
ми (Homoptera, Auchenorrhyncha, Cicadidae) и
внешне схожие с ними примитивные австралий-
ские Tettigarctidae (Homoptera, Auchenorrhyncha)
издают не звуковые, а вибрационные сигналы
(Claridge et al., 1999). Таким образом, Cicadidae в
плане коммуникации представляют собой среди
Auchenorrhyncha крайне своеобразную специали-
зированную группу.

Еще Оссианнильссон (Ossiannilsson, 1949) по-
казал, что звуковой аппарат мелких цикадовых
гомологичен таковому певчих цикад и представ-
ляет собой тимбалы – упругие склериты, проги-
бающиеся при сокращении прикрепленных к
ним мышц. В результате быстрого прогиба гене-
рируется щелчок; усиленные параллельными
утолщениями так называемые ребристые тимба-
лы при одном сокращении мышцы прогибаются
в несколько этапов, генерируя серию щелчков.
Кроме этого, цикадовые могут во время пения
ритмично хлопать крыльями или вибрировать
брюшком, модулируя амплитуду колебаний. Та-
кой звуковой аппарат позволяет им издавать
чрезвычайно сложные многокомпонентные сиг-
налы, по уровню ритмической организации пре-
восходящие песни большинства других насекомых.

Недавно у фулгороидных цикадовых (Homop-
tera, Auchenorrhyncha, Fulgoroidea) был подробно
исследован и описан так называемый “щелкаю-
щий орган” (“snapping organ”), который авторы
назвали новым типом звукового аппарата у цика-
довых, противопоставив его тимбальному (Davra-
noglou et al., 2019). Международная группа специ-
алистов в области виброакустики насекомых вы-
ступила против такой интерпретации данных,
утверждая, что описанный механизм представля-
ет собой одну из модификаций тимбального ап-
парата (Hoch et al., 2019). Позже тот же автор с
коллегами подробно изучил описанные еще в на-
чале XX века (Kirkaldy, 1907) так называемые
стридуляционные органы, имеющиеся на кры-
льях у некоторых представителей сем. Derbidae
(Homoptera, Auchenorrhyncha, Fulgoroidea) (Davra-
noglou et al., 2019а). Нужно, однако, пояснить, что
способность Derbidae издавать с помощью этих
органов вибрационные сигналы экспериментально
не проверена; три вида рода Cedusa Fowler 1904 –
единственные представители Derbidae, сигналы
которых были исследованы, – во время пения не
совершают движений крыльями (Tishechkin, 2008).

Также вибрационные сигналы были зареги-
стрированы у одного из видов Peloridiidae – един-
ственного рецентного семейства реликтовой
группы Coleorrhyncha (Homoptera), распростра-
ненной ныне только во внетропических областях
южного полушария (Hoch et al., 2006). Судя по

форме колебаний, авторы предполагают, что
Peloridiidae обладают тимбальным механизмом,
но пока это не подтверждено морфологическими
исследованиями.

Двусторонняя вибрационная коммуникация
существует и у листоблошек (Homoptera, Psyl-
linea). Готовый к спариванию самец спонтанно
издает призывные сигналы, рецептивная самка
отвечает на них; в ходе этой переклички партнеры
находят друг друга (Tishechkin, 2006; Тишечкин,
2007, 2007а). В отличие от цикадовых, звуковой
аппарат у листоблошек стридуляционного типа;
при издавании сигнала насекомое, держа крылья,
как в позе покоя, быстро двигает ими в почти вер-
тикальной плоскости. Изучение звукового аппа-
рата 14 видов листоблошек из трех семейств при
помощи СЭМ позволило предположить, что они
проводят анальными жилками крыльев по зазуб-
ренным аксиллярным тяжам на мезо- и метаску-
теллуме (Tishechkin, 2006a). Недавно китайские
авторы провели серию экспериментов для про-
верки всех возможных гипотез о механизмах ра-
боты звукового аппарата листоблошек и пришли
к выводу, что сигналы генерируются при трении
анального края переднего крыла об аксиллярные
тяжи (предположение, ранее высказанное нами)
или при трении аксиллярных склеритов передних
крыльев о среднегрудь (Liao et al., 2019).

Близкие к листоблошкам белокрылки (Ho-
moptera, Aleyrodinea) издают сигналы при помо-
щи вибрации брюшка и хлопков крыльев; также
на определенных стадиях ухаживания за самкой
самец может совершать резкие движения всем те-
лом или барабанить по субстрату антеннами
(Kanmiya, 1996, 2006). Как и у большинства дру-
гих хоботных насекомых, коммуникация у бело-
крылок двусторонняя: самец спонтанно издает
призывные сигналы, конспецифическая рецеп-
тивная самка отвечает на них, и в ходе этой пере-
клички партнеры находят друг друга.

Клопы (Heteroptera) относятся к числу наибо-
лее полно изученных в плане вибрационной ком-
муникации таксонов. Литература по этому вопро-
су весьма обширна, что заставляет ограничиться,
главным образом, ссылками на недавние обзор-
ные работы (Gogala, 2006; Čokl et al., 2019).

Основными объектами биоакустических ис-
следований в этой группе традиционно являются
клопы-щитники (надсемейство Pentatomoidea),
однако вибрационные сигналы описаны и у пред-
ставителей многих других семейств наземных
клопов, например Coreidae (Шестаков, 2009),
Rhopalidae (Zych et al., 2012), Pyrrhocoridae (Бене-
диктов, 2007), Reduviidae (Lazzari et al., 2006) и т.д.;
есть все основания полагать, что список таких се-
мейств будет расширяться. Коммуникация при
помощи волн, распространяющихся по поверх-
ности или в толще воды, описана у многих вод-
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ных полужесткокрылых, но колебания в жидко-
стях мы в данном обзоре не рассматриваем.

Клопы могут издавать вибрационные сигналы
при помощи ударов брюшка о субстрат, колеба-
ний крыльев, тремуляции или при использова-
нии специализированных стридуляционных и
тимбальных механизмов. Для восприятия коле-
баний служат хордотональные органы в ногах, хо-
тя не исключено участие в этом процессе и ан-
тенн.

В отличие от многих других насекомых, у кло-
пов коммуникация бимодальная: наряду с вибра-
ционными сигналами они используют химиче-
ские стимулы (Čokl et al., 2019). Для коммуника-
ции на больших расстояниях служат половые или
агрегационные феромоны; первые привлекают
только особей противоположного пола, вторые –
особей обоих полов и иногда даже личинок. Ока-
завшись на одном субстрате, насекомые начинают
издавать вибрационные сигналы, предназначен-
ные для привлечения конспецифических особей.
После встречи партнеры в процессе ухаживания
используют как вибрационные, так и химические
сигналы; значительную роль в этом процессе, по-
видимому, играют также тактильные и зритель-
ные стимулы.

Данные о наличии вибрационной коммуника-
ции в отряде Thysanoptera нам неизвестны.

Среди насекомых с полным превращением
вибрационная коммуникация пока не обнаруже-
на только у веерокрылых (Strepsiptera) и блох (Si-
phonaptera), хотя у последних описан потенци-
альный стридуляционный аппарат (Smit, 1981).
Во всех остальных отрядах хотя бы часть предста-
вителей обладает способностью издавать вибра-
ционные сигналы.

В надотряде сетчатокрылообразных (Neurop-
teroidea) связанная с репродуктивным поведени-
ем вибрационная коммуникация описана в обоих
семействах Megaloptera, в обоих семействах Ra-
phidioptera и в пяти семействах подотряда Hem-
erobiiformia отряда Neuroptera. Планомерное
исследование вибрационной коммуникации сет-
чатокрылых на протяжении нескольких десяти-
летий проводит Ч. Генри с соавторами; приведен-
ные здесь данные взяты преимущественно из его
обзорной работы (Henry, 2006). Сетчатокрылооб-
разные издают сигналы при помощи хлопков
крыльев, ударов о субстрат и вибрации брюшка.
Кроме того, у некоторых златоглазок (Neuroptera,
Chrysopidae) описаны стридуляционные органы,
но их назначение экспериментально не подтвер-
ждено.

Несмотря на отсутствие специализированных
вибрационных органов, сигналы Chrysopidae от-
личаются высокой сложностью амплитудно-вре-
меннóго рисунка; при издавании таких сигналов
брюшко насекомого колеблется за счет одновре-

менной работы двух и более нервно-мышечных
элементов, генерирующих колебания разной ча-
стоты (Henry, Wells, 2015). Структура сигналов
златоглазок строго видоспецифична, что позво-
ляет использовать акустический анализ для раз-
личения криптических видов. Также проводятся
исследования роли сигналов в процессе видооб-
разования в этой группе.

О способности жуков (Coleoptera) издавать
акустические сигналы было известно с давних
времен: достаточно вспомнить характерное скри-
пение взятого в руки жука-усача (Coleoptera, Cer-
ambycidae) или тикающие звуки, издаваемые то-
чильщиками (Coleoptera, Anobiidae). К настояще-
му времени стридуляционные органы описаны у
представителей порядка 30 семейств жесткокры-
лых; разнообразие их чрезвычайно велико и сви-
детельствует о том, что стридуляционный аппа-
рат возникал у них многократно и независимо
(Wessel, 2006). Например, у мирмекофильных жу-
ков трибы Paussini (Coleoptera, Carabidae) описа-
но три типа стридуляционных аппаратов, разли-
чающихся по расположению ребристой части
(pars stridens) и скребущего по ней выступа (plec-
trum) (Di Giulio et al., 2014). Кроме того, некото-
рые жесткокрылые могут издавать сигналы при
вибрации брюшка или крыльев и при ударах го-
ловой или брюшком о субстрат (Шестаков, Кас-
парсон, 2019).

В то же время, этологические исследования и
выполненные на современном уровне описания
сигналов жуков не столь многочисленны, поэто-
му в большинстве семейств наличие вибрацион-
ной коммуникации весьма вероятно, но до сих
пор экспериментально не подтверждено. Кроме
того, звуки, издаваемые многими жуками при
опасности, можно отнести к разряду коммуника-
ционных сигналов лишь с некоторой долей
условности, поскольку конспецифические особи
на них не реагируют. В частности, на примере од-
ного вида полусоциальных жуков семейства Pas-
salidae (Coleoptera) было показано, что вороны
более охотно атакуют особей, искусственно ли-
шенных способности стридулировать, и быстрее
поедают их; при этом сигналы тревоги не вызыва-
ли выраженной реакции у других членов колонии
(Buchler et al., 1981).

Видоспецифические коммуникационные сиг-
налы, издаваемые при репродуктивном поведе-
нии, описаны в семействе Scarabaeidae (Kasper,
Hirschberger, 2006), в надсемействах Chrysome-
loidea (Schmitt, Traue, 1990), Curculionoidea (на-
пример, Шестаков, Каспарсон, 2019; Hofstetter
et al., 2019; Kerchev, 2020) и в некоторых других
группах. При этом, известно, что у короедов ком-
муникация бимодальная: наряду с вибрационны-
ми сигналами они используют феромоны (напри-
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мер, Liu et al., 2017); здесь усматривается аналогия
с некоторыми таксонами клопов.

Наиболее богатый набор функциональных ти-
пов сигналов описан у представителей семейства
Passalidae; он включает сигналы, связанные с раз-
множением, с конкурентными взаимодействия-
ми, издаваемые при беспокойстве, а также изда-
ваемые одиночными особями, не демонстрирую-
щими определенного типа активности (Schuster,
1983). Кроме того, в этом семействе способно-
стью издавать акустические сигналы обладают и
личинки (Reyes-Castillo, Jarman, 1980).

Недавно было показано, что один из видов
Paussini (Coleoptera, Carabidae) способен к аку-
стической мимикрии: он имитирует сигналы му-
равьев, в гнездах которых паразитирует. При этом
он издает сигналы трех типов, сходные с сигнала-
ми рабочих особей, солдат и царицы; последнее
позволяет ему пользоваться всеми ресурсами му-
равьиной семьи наравне с маткой. Вероятно,
именно поэтому муравьи не проявляют агрессии
даже при нападении жуков на взрослых членов
колонии и личинок (Di Giulio et al., 2015).

Личинки некоторых видов усачей (Coleoptera,
Cerambycidae) издают сигналы при конкурентных
взаимодействиях (Бенедиктов, 2015а); автор ци-
тируемой работы называет их звуковыми, хотя
отсутствие слуховых органов у личинок заставля-
ет предположить, что они воспринимают вибра-
ционные, а не звуковые колебания. У Monochamus
urussovi (Fischer-Waldheim 1806) сигналы пред-
ставляют собой серии пульсов с видоспецифиче-
ской структурой. Одиночная личинка периодиче-
ски издает отдельные серии (территориальный
сигнал), в ответ на сигнал другой особи она начи-
нает издавать их попарно (сигнал агрессии).
Предполагается, что акустическая коммуникация
способствует более равномерному распределе-
нию личинок под корой и избеганию физических
контактов, которые могут заканчиваться гибелью
одной из особей.

Широкомасштабное сравнительное иссле-
дование вибрационных сигналов ручейников
(Trichoptera) было проведено Ивановым (1994),
зарегистрировавшим сигналы представителей
13 семейств. Оказалось, что ручейники могу про-
дуцировать их при ударах брюшка или крыльев
или при трении брюшка о субстрат, а также с
помощью тремуляции. Система коммуникации
включает сигналы нескольких функциональных
типов, связанные с размножением или с конку-
рентными взаимодействиями. Кроме вибрацион-
ных сигналов, ручейники осуществляют поиск
полового партнера при помощи феромонной
коммуникации и зрительных стимулов, а также
при роении. Автор цитируемой работы предпола-
гает, что вибрационная коммуникация представ-
ляет у ручейников архаичный механизм, который

в ходе эволюции постепенно редуцируется, сме-
няясь более прогрессивными вариантами, в част-
ности роением.

У близких к ручейникам, но эволюционно
более продвинутых чешуекрылых (Lepidoptera)
имаго при репродуктивном поведении использу-
ют химические и визуальные стимулы. Однако у
личинок (гусениц) ряда видов описаны вибраци-
онные сигналы.

У гусениц, строящих укрытия из свернутого
листа, скрепленного паутиной, они связаны с
конкурентными взаимодействиями (Yack et al.,
2001; Fletcher et al., 2006; Scott et al., 2010). Особь,
строящая или уже построившая укрытие, воспри-
нимает колебания, вызванные приближением
других гусениц своего вида, и издает сигналы, за-
ставляя пришельца покинуть занятый ею лист.
При этом гусеницы способны отличать колебания,
вызванные движениями конкурента, от шумов,
возникающих при дожде или ветре, при питании,
т.е. грызении листа, а также при перемещении
хищников – клопов семейства Pentatomidae (He-
miptera) (Guedes et al., 2012).

Сравнительный анализ поведения гусениц
разных видов позволил предположить, что при
генерации сигналов они производят движения,
сходные с совершаемыми при конфликте двух
особей. Таким образом, издавание конкурентных
сигналов представляет собой “безопасную” и,
следовательно, более выгодную для вида в целом
альтернативу физическому контакту, который
может повлечь за собой увечье или гибель особи
(Scott et al., 2010). Напомним, что аналогичный
вариант конкурентных взаимодействий наблюда-
ется у живущих в древесине личинок жуков-
усачей.

Кроме того, паразитирующие в гнездах мура-
вьев гусеницы голубянок (Lepidoptera, Lycaeni-
dae), как и упомянутые выше жуки трибы Paussi-
ni, способны имитировать акустические сигналы
своих хозяев. Из примерно 6000 известных видов
Lycaenidae около 75% относятся к числу мирме-
кофилов, поэтому не исключено, что способно-
стью издавать сигналы обладает подавляющее
большинство представителей данного семейства
(Riva et al., 2017). В одних таксонах голубянок
близкого сходства между сигналами определен-
ного вида и его специфического хозяина не на-
блюдается. Это позволяет предположить, что в
таких случаях основную роль при адаптации гусе-
ниц в муравьиной семье играет имитация хими-
ческих стимулов (DeVries et al., 1993). У других ви-
дов взаимодействия с муравьями, по-видимому,
основываются преимущественно на акустиче-
ской мимикрии, а значение хеморецепции в этом
процессе не столь велико (Barbero et al., 2009; Ca-
sacci et al., 2019).
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На первых стадиях развития гусеницы голубя-
нок свободно живут и питаются на своих кормо-
вых растениях; в более позднем возрасте они про-
никают в муравейник, где одни виды хищничают,
поедая муравьиных личинок, а другие паразити-
руют, живя в выводковых камерах, где рабочие
муравьи вскармливают их наравне с собственным
потомством. Сравнение сигналов хищного и па-
разитического видов на этапе проникновения в
муравейник и после поселения в нем показало,
что их акустические стратегии заметно различа-
ются (Sala et al., 2014). В целом, гусеницы обоих
видов имитируют сигналы муравьиной матки; это
позволяет им успешно проникнуть в гнездо хозя-
ина. В дальнейшем хищный вид держится в укры-
тиях, контактируя с муравьями только во время
выходов за пищей, т.е. за муравьиными личинка-
ми. Поселившись в муравейнике, особи этого ви-
да начинают издавать более тихие сигналы, чем
в момент проникновения в муравейник; такие
сигналы вызывают у муравьев сравнительно не-
высокий процент ответных реакций. Сигналы па-
разитического вида, напротив, становятся более
громкими, и их привлекательность для муравьев
существенно возрастает, за счет чего гусеница по-
лучает от рабочих такое же питание и уход, как и
будущие матки.

В отряде Mecoptera вибрационная коммуника-
ция описана у скорпионниц рода Panorpa Lin-
naeus 1758 (Mecoptera, Panorpidae). В процессе
ухаживания насекомые взмахивают крыльями и
вибрируют брюшком; показано, что именно
вибрации стимулируют поисковую активность
готовых к размножению особей (Rupprecht, 1974;
Hartbauer et al., 2015).

Вибрационные сигналы, издаваемые в про-
цессе ухаживания самца за самкой или при кон-
курентном поведении, описаны как для длинно-
усых, так и для короткоусых двукрылых (Diptera,
Nematocera и Brachycera) (Kanmiya, 2006а). Насе-
комые издают эти сигналы при помощи крыльев,
находясь в этот момент на субстрате, реже –
за счет сокращения мышц грудного отдела или
при вибрации брюшка. Амплитудно-временнáя
структура сигналов у многих видов достаточно
сложна и видоспецифична, что позволяет ис-
пользовать акустические признаки в систематике
для различения близких видов. Кроме того, у
Drosophilidae, давно ставших модельными объек-
тами генетических исследований, проводится
изучение закономерностей наследования акусти-
ческих признаков (Hoikkala, 2006).

В отличие от большинства других насекомых,
субгенуальные органы, служащие для восприятия
вибраций субстрата, у двукрылых неизвестны.
При этом у особей обоих полов одного из видов
Chloropidae на средних тазиках были описаны
выросты, по-видимому, служащие для восприя-

тия колебаний при помощи средних ног; позднее
аналогичные органы были обнаружены и у других
двукрылых из групп Acalyptratae и Calyptratae
(Kanmiya, 2006а).

Среди перепончатокрылых (Hymenoptera) виб-
рационная коммуникация наиболее подробно
изучена у общественных видов, использующих
сигналы для общения между особями в семье
(Hunt, Richard, 2013). Сигналы взрослых особей,
как правило, выполняют агрегационную функ-
цию при фуражировке (Hrncir, Barth, 2014) или
при опасности, кроме того, они могут нести ин-
формацию о статусе индивидуума (матка или ра-
бочая особь). Как уже говорилось выше, такие
сигналы нередко представляют собой первосте-
пенный стимул для других членов колонии. В част-
ности, муравьи относятся к имитирующим их
гнездовым паразитам как к матке, несмотря на то,
что они внешне абсолютно несхожи с ней.

Сигналы складчатокрылых ос рода Polistes La-
treille 1802 (Hymenoptera, Vespidae) вызывают от-
ветные поведенческие реакции личинок (Pepici-
ello et al., 2018) и даже могут оказывать влияние на
их развитие: в зависимости от того, насколько ча-
сто самка издает сигналы, личинки развиваются в
самок или рабочих особей (Suryanarayanan et al.,
2011).

У одиночных пчел самец издает сигналы в про-
цессе ухаживания за самкой. На примере видов
рода Osmia Panzer 1806 (Hymenoptera, Apidae) бы-
ло показано, что по издаваемым перед копуляци-
ей сигналам самка не только определяет конспе-
цифичность самца, но и способна оценить его
качества как производителя. Кроме того, в неко-
торых случаях самки отвергают самцов из геогра-
фически удаленных популяций, что, возможно,
свидетельствует о существовании в этой группе
криптических видов (Conrad, Ayasse, 2015, 2019).

Механизмы генерации сигналов у перепонча-
токрылых весьма разнообразны. Муравьи (Hyme-
noptera, Formicidae) обычно издают сигналы, уда-
ряя головой или брюшком о субстрат или при по-
мощи стридуляции (Roces et al., 1993), пчелы
(Hymenoptera, Apidae) – за счет вибрации груд-
ной мускулатуры (Hrncir et al., 2006; Krausa et al.,
2017), складчатокрылые осы барабанят антенна-
ми по краю ячейки или вибрируют брюшком (Pe-
piciello et al., 2018). Для восприятия вибраций суб-
страта у пчел служат субгенуальные органы (Hrn-
cir et al., 2006); по-видимому, это относится и ко
всем другим перепончатокрылым.

Таким образом, можно смело утверждать, что
виды, издающие и воспринимающие звуки, пред-
ставляют собой в классе насекомых довольно
редкое явление, а большинство представителей
этой огромной группы использует для коммуни-
кации вибрационные сигналы.
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Любая механическая активность даже мелкого
насекомого сопровождается колебаниями суб-
страта. С этим постоянно сталкивается энтомо-
лог-виброакустик, записывающий сигналы своих
объектов. Дожидаясь, пока насекомые начнут
петь, он непрерывно слышит в наушниках шумы,
издаваемые ими при ходьбе, чистке покровов,
питании и т.п.; при этом по амплитуде они впол-
не сравнимы с коммуникационными сигналами.
В связи с этим насекомым, использующим вибра-
ционную коммуникацию, вовсе не обязательно
нужны для этого специализированные органы,
поскольку любое движение (резкое сокращение
мышц, хлопки крыльев, тремуляция, касание
субстрата) позволяет генерировать вибрационные
сигналы. Действительно, многие виды, использу-
ющие ударный или тремуляционный механизмы,
не имеют для этого явных морфологических при-
способлений. Безусловно, стридуляционые или
тимбальные органы позволяют издавать сигналы
с более сложным частотным или временным пат-
терном, но они представляют собой эволюцион-
ную вершину развития вибрационного аппарата
и имеются далеко не во всех таксонах.

Судя по имеющимся данным, в конечностях
практически всех насекомых существуют вибро-
рецепторы, позволяющие воспринимать колеба-
ния субстрата, поэтому для восприятия коммуни-
кационных вибрационных сигналов необходимы
лишь небольшие адаптации сенсорного аппарата.
В итоге, становление вибрационной коммуника-
ции у насекомых, по всей видимости, не требует
значительных эволюционных преобразований,
что и обусловило ее многократное независимое
возникновение во многих таксонах. При этом
вибрационные сигналы издают как мелкие насе-
комые, для которых этот вариант акустической
коммуникации является единственным, так и
крупные формы, которые потенциально способ-
ны к издаванию звуков.

Бимодальная вибрационно-звуковая 
коммуникация насекомых

Издавание и восприятие звуков, т.е. колеба-
ний, распространяющихся в воздушной среде,
представляет собой у насекомых крайне специа-
лизированный вариант акустической коммуни-
кации, независимо возникший у прямокрылых и
певчих цикад. Однако появление слуховых орга-
нов вовсе не означает утрату способности вос-
принимать вибрации. Поскольку любое находя-
щееся в воздушной среде и помещенное на твердый
субстрат колеблющееся тело вызывает колебания
как в воздухе, так и в субстрате, вибрационные
сигналы насекомых, как уже говорилось, можно
регистрировать при помощи чувствительного
микрофона, а звуки – вибродатчиком. Вопрос,
какую составляющую сигнала – вибрационную

или звуковую – воспринимает само насекомое,
при этом остается открытым. Если речь идет о
формах, лишенных слуховых органов, можно с
уверенностью утверждать, что они воспринимают
именно вибрации, хотя сигналы некоторых из
них, например крупных Scarabaeidae (Coleoptera),
воспринимаются человеческим ухом и по этой
причине традиционно именуются звуками. Если
же мы имеем дело с насекомыми, обладающими
слуховыми органами, исключить или, наоборот,
подтвердить наличие у них “вибрационного ком-
понента” акустической коммуникации позволя-
ют только специальные эксперименты.

Как правило, насекомые, обладающие вибра-
ционной и звуковой коммуникацией, использу-
ют для издавания сигналов обоих типов один и
тот же звуковой аппарат, однако некоторые виды
издают сигналы разных модальностей при помо-
щи разных механизмов.

Например, кузнечик Tettigonia cantans (Fuessli
1775) (Orthoptera, Tettigoniidae) при стридуляции
генерирует звуковые и вибрационные сигналы.
Рецептивная самка в поисках самца обычно ори-
ентируется по звуку, но в эксперименте, когда ло-
кализация источника звука была затруднена, она
предпочитала стебель растения, на который
транслировали вибрационный компонент сигна-
ла. Медведки (Orthoptera, Gryllotalpidae) также
реагируют не только на звуки, но и на вибрации,
распространяющиеся в почве (Caldwell, 2014).

Бимодальная коммуникация с использовани-
ем разных механизмов для издавания звуковых и
вибрационных сигналов описана у кузнечиков из
рода Ephippiger Berthold 1827 (Orthoptera, Bradypo-
ridae) (Busnel et al., 2019). У изученных видов са-
мец обычно поет, сидя на крупных растениях на
высоте 0.5–1 м над землей. Как только самка,
привлеченная его пением, касается растения, на
котором находится самец, последний начинает
поочередно издавать звуковые и тремуляционные
сигналы; при этом он отличает шаги самки от ко-
лебаний, вызванных ветром или манипуляциями
экспериментатора. Самка, находясь на одном
растении с самцом, также может издавать трему-
ляционные сигналы.

Conocephalus nigropleurum (Bruner 1891) (Ortho-
ptera, Tettigoniidae) наряду со звуковыми издает
тремуляционные сигналы, которые являются од-
ним из факторов, привлекающих самку (Morris,
De Luca, 1998).

На примере одного из видов певчих цикад так-
же было показано, что издавание звуков сопро-
вождается колебаниями субстрата, причем частота
звуковых и вибрационных колебаний практиче-
ски одинакова (Stölting et al., 2002). Расположен-
ные в ногах у этого вида виброрецепторы воспри-
нимают колебания в широком диапазоне частот;
настройки на частоту вибрационного компонен-
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та призывного сигнала выявлено не было. Авторы
предполагают, что виброрецепция у цикад может
использоваться как при внутривидовой комму-
никации, так и для обнаружения приближаю-
щихся хищников (Alt, Lakes-Harlan, 2018). Кроме
того, известно, что многие цикады во время пе-
ния щелкают крыльями, причем в песне некото-
рых видов “крыловой” компонент по продолжи-
тельности не уступает “тимбальному”. Посколь-
ку вибрационная составляющая щелчков имеет
высокую амплитуду и способна распространяться
по субстрату на значительные расстояния, было
высказано предположение, что цикады, сочетаю-
щие в своей песне сигналы, издаваемые тимбала-
ми и крыльями, способны одновременно исполь-
зовать звуковой и вибрационный каналы связи
(Gogala, Trillar, 2018).

В итоге на сегодняшний день эксперименталь-
ное подтверждение существования бимодальной,
вибрационной и звуковой коммуникации имеет-
ся лишь для немногих видов насекомых, однако
полученные данные позволяют предполагать, что
это явление распространено среди прямокрылых
и певчих цикад достаточно широко.

Особенности распространения колебаний
в стеблях растений

Акустическая среда насекомых, использую-
щих вибрационную коммуникацию, во многом
отличается от привычной для человека. Физиче-
ские закономерности распространения колеба-
ний в стеблях растений были подробно изучены
Михельсеном с соавторами (Michelsen et al., 1982);
более поздние работы других авторов в основном
подтвердили сделанные им выводы.

При распространении звука смещение частиц
воздуха происходит параллельно направлению
движения волны (рис. 2, 1). В стержнях, т.е. в бо-
лее или менее однородных по толщине телах,
длина которых многократно превышает ширину,
колебания распространяются посредством так
называемых изгибных волн, при которых смеще-
ние частей стержня происходит в направлении,
перпендикулярном его оси (рис. 2, 2). Кроме то-
го, колебания стебля редко происходят строго в
одной плоскости. В отличие от однородного
стержня в физических экспериментах, стебель
растения, на котором находится поющее насеко-
мое, обычно колеблется в нескольких плоскостях
таким образом, что каждая его точка описывает
эллипс или даже круг, в чем можно убедиться, ре-
гистрируя сигнал двумя перпендикулярно уста-
новленными лазерными виброметрами (McNett
et al., 2006). При этом в твердых телах наблюдает-
ся повышенное по сравнению со звуком затуха-
ние высоких частот. Поэтому вибрационные сиг-
налы насекомых обычно занимают диапазон с
верхней границей не более 4–5 кГц (напомним,

что верхний порог восприятия человеческого уха
составляет около 20 кГц).

Несмотря на то, что стебли растений, без-
условно, можно отнести к категории стержней,
их форма, масса, коэффициент упругости и про-
чие физические характеристики на протяжении
длины крайне неоднородны за счет наличия раз-
ветвлений, листьев, плодов и т.п. Кроме того, по-
беги растений нередко соприкасаются друг с дру-
гом, что демпфирует колебания в точках сопри-
косновения. Поэтому каждый участок стебля
имеет свои резонансные частоты и, наоборот, га-
сит колебания определенной частоты (рис. 2, 3).
Иными словами, он представляет собой сложный
фильтр, имеющий уникальную, причем крайне
нелинейную частотную характеристику с прису-
щим лишь ей расположением максимумов и ми-
нимумов; снижение амплитуды сигнала при про-
хождении через такой фильтр в отдельных частот-
ных полосах может достигать 30–40 Дб. В связи с
этим сигналы одной и той же особи, издаваемые в
разных точках на одном и том же растении, могут
значительно различаться по частотным спектрам.

В этом заключается одно из основных отличий
вибрационных сигналов от звуковых. Частотная
структура звукового сигнала, распространяюще-
гося в воздушной среде, не содержащей твердых
преград, практически не меняется. Если же виб-
рационный сигнал включает компоненты с раз-
ной несущей частотой (например, у некоторых
цикадовых), соотношение их амплитуд зависит от
фильтрующих свойств субстрата и нередко может
меняться на противоположное: в одних случаях
высокочастотные компоненты превышают низ-
кочастотные, в других, наоборот, имеют столь
низкую амплитуду, что едва различимы на осцил-
лограммах.

В связи с частотной фильтрацией в субстрате
использование узкополосных (тональных) сигна-
лов для вибрационной коммуникации, по мне-
нию Михельсена с соавторами (Michelsen et al.,
1982), представляется неадаптивным, поскольку
при совпадении несущей частоты такого сигнала
с минимумом частотной характеристики значи-
тельная часть его энергии будет поглощена
(рис. 3, 1). Сигнал с широкополосным (шумо-
вым) спектром не будет ослаблен столь сильно,
поскольку часть его энергии сохранится при
фильтрации в субстрате с практически любой ча-
стотной характеристикой (рис. 3, 2). Тем не менее
исследование сигналов порядка 500 видов цика-
довых фауны России и сопредельных территорий
показало, что более 10% из них издают сигналы,
целиком или частично состоящие из тональных
компонентов с линейчатым спектром; при высо-
кой скорости развертки колебания в таком сигна-
ле имеют форму правильной синусоиды (рис. 3,
3–4) (Тишечкин, Бурлак, 2013). Вероятно, это
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объясняется тем, что энергия тонального сигнала
сконцентрирована в узкой полосе частот. За счет
этого сигнал с линейчатым спектром, равный по
энергии шумовому, лучше выделяется на фоне
помех, что компенсирует его более сильное зату-
хание в некоторых субстратах (рис. 4, 1). В технике
это свойство узкополосных сигналов использует-
ся в электронных будильниках и других аналогич-
ных устройствах: несмотря на незначительный
расход энергии, их сигналы звучат достаточно
громко.

Помимо частотной фильтрации, структура
вибрационного сигнала может искажаться за счет
того, что колебания разной частоты распростра-

няются в субстрате с разной скоростью (Michelsen
et al., 1982). В результате продолжительность сиг-
нала с широкополосным спектром будет возрас-
тать по мере удаления от его источника, посколь-
ку низкочастотные колебания в процессе распро-
странения будут отставать от высокочастотных и
достигнут некоей заданной точки с запаздывани-
ем. Теоретически, это явление может вызвать за-
метные искажения в широкополосных сигналах,
но почти не отразится на узкополосных и совсем
не повлияет на тональные сигналы. Тем не менее
в экспериментах “разложение” сигнала на ком-
поненты разной частоты на расстоянии 15 см от
поющего насекомого не наблюдалось, а на рас-

Рис. 2. Распространение колебаний в воздушной среде и твердых телах. 1 – Смещение частиц вещества при распро-
странении звуковых волн; 2 – то же, при распространении изгибных волн в стержнях; 3 – частотная характеристика
стебля травянистого растения при измерениях на расстоянии 3 и 7 см от источника колебаний (по: Michelsen et al.,
1982, с изменениями). За значение 0 Дб взята амплитуда в точке расположения источника колебаний, падение харак-
теристики на 20 Дб соответствует снижению амплитуды сигнала в 100 раз. Следует отметить, что в диапазоне около
0.8–1.1 кГц амплитуда сигнала на расстоянии 3 см от источника колебаний ниже, чем на расстоянии 7 см.
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Рис. 3. Тональные и широкополосные (шумовые) сигналы насекомых. 1 – Частотный спектр узкополосного сигнала
(выделен серым цветом) на фоне частотной характеристики стебля, приведенной на рис. 2, 3; основная частота сигна-
ла совпадает с минимумом частотной характеристики; 2 – то же, спектр широкополосного (шумового) сигнала; 3–4 –
призывный сигнал Hecalus lineatus (Horvath 1899) (Cicadellidae) как пример тонального сигнала: 3 – общий вид сигнала,
осциллограмма и сонограмма в одном масштабе, 4 – форма колебаний в сигнале, осциллограмма (по: Тишечкин, Бур-
лак, 2013). Фрагмент сигнала, помеченный цифрой 4, представлен на осциллограмме с таким же номером.
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стоянии около 30 см было незначительным (Co-
croft et al., 2006).

Также искажения в сигнале могут быть вызва-
ны отражением изгибной волны от конца стебля,
но в экспериментах с насекомыми такое явление
удавалось наблюдать достаточно редко (Cocroft
et al., 2006).

В идеальном случае затухание колебаний в
стержне пропорционально расстоянию от их ис-
точника. Однако из-за неравномерности частот-
ных характеристик отдельные участки стебля
могут входить в резонанс, в результате чего на
колеблющемся растении могут возникать устой-
чивые амплитудные максимумы и минимумы
(так называемые стоячие волны). Кроме того,

Рис. 4. Вибрационная коммуникация насекомых в естественных условиях. 1 – Призывные сигналы Aglena ornata (Her-
rich-Schäffer 1838), запись в природе на фоне шумов ветра, осциллограмма и сонограмма в одном масштабе; из-за низ-
кой амплитуды сигналы неразличимы на фоне шумов на осциллограмме, но отчетливо видны на сонограмме (косые
черные полосы, помеченные горизонтальными линиями под сонограммой) (по: Тишечкин, Бурлак, 2013); 2 – реги-
страция сигналов мелких цикадовых в природе, прорисовка с цифровой фотографии, сидящие на стеблях насекомые
помечены стрелками (по: Tishechkin, 2011, с изменениями), сигналы распространяются по куртине злака через общую
корневую систему, вибродатчик подключен к стеблю, обрезанному в нескольких сантиметрах от корня; 3 – то же, на-
секомое находится на листе злака, сигналы распространяются по растениям при контакте корней, вибродатчик под-
ключен к черешку листа Pimpinella saxifraga L. (Apiaceae).
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стоячие волны могут образовываться при отраже-
нии сигнала от концов стебля. Поэтому в реаль-
ных условиях амплитуда сигнала рядом с пою-
щим насекомым иногда может быть ниже, чем на
некотором удалении от него (рис. 2, 3; ср. ампли-
туду сигнала в диапазоне около 0.8–1.1 кГц на
разных расстояниях от его источника). В этом со-
стоит еще одно отличие вибрационных сигналов
от звуковых: если при поиске источника звука до-
статочно двигаться к нему по градиенту амплиту-
ды, то локализовать таким способом источник
вибраций удается не всегда.

Дальность коммуникации на прямом стебле у
насекомых размером 3–4 мм может достигать од-
ного-двух метров; на этом расстоянии самка от-
вечает на призывные сигналы самца, а вибродат-
чик позволяет сделать запись с низким уровнем
помех. Кроме того, вибрационные сигналы рас-
пространяются по всем разветвлениям стебля, на
котором находится поющее насекомое, и даже по
разным стеблям, растущим от одного корня. Та-
кая неожиданно высокая эффективность вибра-
ционной коммуникации объясняется, в частно-
сти, тем, что затухание колебаний в стержне, т.е.
при распространении по одной оси вызвано толь-
ко затратами энергии на его изгибание. В то же
время, распространяющаяся в воздухе звуковая
волна имеет форму увеличивающейся сферы, по-
этому по мере распространения ее энергия рас-
пределяется по площади сферы и, следовательно,
ослабевает пропорционально квадрату расстоя-
ния до источника звука.

Помимо этого, наши эксперименты в природе
показали, что в зарослях луговой растительности
вибрационные сигналы цикадовых размером 3–
5 мм могут распространяться с одного растения
на другое при соприкосновении стеблей, листьев
и даже корней растений разных видов. Например,
сигналы насекомого, сидящего на одном побеге,
легко удавалось зарегистрировать вибродатчи-
ком, подключенным к другому побегу, касающе-
муся первого или растущему рядом с ним (рис. 4,
2–3). Кроме того, сигналы самца, поющего на од-
ном стебле, стимулировали акустическую актив-
ность особей, находящихся на других побегах, в
результате чего они начинали петь поочередно;
это доказывает, что в подобных условиях сигналы
способен воспринимать не только датчик, но и
сами насекомые (Tishechkin, 2011).

Не следует забывать и о том, что при колеба-
нии твердого тела возникают звуковые волны,
которые, в свою очередь, достигнув других твер-
дых тел, могут вызвать колебания в них. За счет
этого передача вибраций с субстрата на субстрат
возможна не только при физическом контакте,
но и через воздушную среду. На примере одного
из видов Cicadellidae было показано, что на рас-
стоянии до 5 см самец и самка могут вступать в

перекличку, находясь на разных листьях, не кон-
тактирующих друг с другом. В этой ситуации
нельзя исключить, что насекомые воспринимают
звуковую составляющую сигнала, однако более
вероятно, что они реагируют на вызванные звуко-
выми волнами колебания листовой пластины
(Eriksson et al., 2011).

Стебли растений, безусловно, представляют
собой основной, но не единственный канал пере-
дачи вибрационных сигналов насекомых. Мно-
гие насекомые воспринимают колебания, рас-
пространяющиеся по листьям, а также по поверх-
ности почвы. Однако на сегодняшний день
биофизические исследования сигналов в подоб-
ных субстратах немногочисленны (Magal et al.,
2000; Oberst et al., 2019). Природные субстраты
характеризуются крайней неоднородностью фи-
зических свойств: например, лист представляет
собой пластину, усиленную ребрами жесткости –
жилками, вдоль которых колебания могут рас-
пространяться как по стержням. В то же время,
показано, что толстые жилки гасят колебания,
распространяющиеся по листовой пластине;
лишь при диаметре меньше 0.2 мм они поглоща-
ют энергию в той же степени, что и листовая пла-
стина (Magal et al., 2000). В целом, в листьях на-
блюдается более интенсивное затухание энергии
колебаний, чем в стеблях, поскольку на плоско-
сти волна распространяется не по одной оси, а в
двухмерной системе координат.

Помехи в каналах 
вибрационной коммуникации насекомых

Выше мы уже говорили о том, что при любой
механической активности насекомые генерируют
колебания, сопоставимые по амплитуде с их ком-
муникационными сигналами. Аналогичные ко-
лебания, но с намного более высокой амплитудой
возникают в растениях при падении на них ка-
пель дождя и в результате трения или соударения
побегов во время ветра. При регистрации вибро-
датчиком шелест листьев и стеблей травы звучит
как грохот или скрежет незакрепленного желез-
ного листа и полностью заглушает сигналы насе-
комых. Таким образом, ветер и осадки являются
источниками мощных абиотических помех в ка-
налах вибрационной коммуникации (рис. 5, 1)
(Cocroft, Rodríguez, 2005; Tishechkin, 2007; Mc-
Nett et al., 2010; Тишечкин, 2012). Их основная
энергия так же, как и у сигналов, сосредоточена в
области низких частот, обычно в диапазоне до 3–
4 кГц с максимумом в полосе до 1 кГц. В связи с
этим даже при умеренном ветре вибрационная
коммуникация практически невозможна, по-
скольку сигналы и помехи занимают один и тот
же диапазон, и это не позволяет выделить сигнал
из фона шумов при помощи частотной филь-
трации.
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Тем не менее даже в открытых ландшафтах, где
полное безветрие наблюдается достаточно редко,
благополучно существует множество видов насе-
комых, издающих вибрационные сигналы. Наши
наблюдения в природе показали, что усредненная
скорость ветра, определяемая анемометром, ни-
как не соотносится с уровнем вибрационных по-
мех в стеблях растений. В условиях европейской
части России даже при значительном ветре пери-
оды помех практически всегда чередуются с мо-
ментами затишья. Как только скорость ветра в
конкретной точке снижается, насекомые сразу же
начинают издавать вибрационные сигналы; обыч-
но такой пик активности длится от нескольких
десятков секунд до одной-двух минут. Затем на-
летает очередной порыв ветра, уровень шумов
резко возрастает, и все поющие насекомые сразу
же замолкают. Таким образом, формы, использу-
ющие вибрационные коммуникацию, поют толь-
ко в короткие периоды штиля, что позволяет им
избегать помех в ветреную погоду (Tishechkin,
2007; Тишечкин, 2012).

Аналогичные данные были получены в экспе-
риментах на одном из видов американских Mem-
bracidae (Homoptera, Auchenorrhyncha). В местно-
сти, где ветер достигает максимальной скорости в
середине дня, пики акустической активности
самцов приходились на утренние и вечерние ча-
сы. Вызываемые ветром шумы влияли и на вос-
приятие сигналов самками: при высоком уровне
помех они значительно реже отвечали на сигналы
самцов (McNett et al., 2010). Недавно было пока-
зано, что сходным образом реагирует на вызывае-
мые ветром помехи и один из видов тропических
кузнечиков, издающий не звуковые, а вибраци-
онные сигналы (Orthoptera, Tettigoniidae) (Velilla
et al., 2020). По всей вероятности, подобное пове-
дение характерно для всех насекомых, использу-
ющих вибрационную коммуникацию.

Кроме того, избежать помех насекомым помо-
гает обитание в защищенных от ветра местах. На-
пример, в Баргузинской котловине, где из-за раз-
ницы давлений над акваторией Байкала и окру-
жающими горными хребтами сильный ветер
днем дует практически непрерывно, нам удава-
лось обнаружить цикадовых и листоблошек толь-
ко в укрытых от ветра понижениях: сухих руслах,
западинах и т.п. На ровных участках степи, не-
смотря на практически не нарушенный расти-
тельный покров, их численность была ничтожно
мала (Тишечкин, 2012).

Осадки как источник вибрационных помех,
по-видимому, не играют в умеренной зоне суще-
ственной роли, поскольку во время дождя актив-
ность насекомых, как правило, снижается. С дру-
гой стороны, во влажных тропических районах
они могут оказывать на вибрационную коммуни-

кацию насекомых столь же значительное влия-
ние, как и ветер (Cocroft, Rodríguez, 2005).

Помехи биотического происхождения могут
возникать при питании и перемещении насеко-
мых. Поблизости от муравьиных гнезд или при
обилии на растении листогрызущих насекомых
такие шумы звучат практически непрерывно. Тем
не менее, как показали наши эксперименты, если
муравьи перемещаются по почве около растения,
на котором находятся поющие насекомые, воз-
никающие при этом колебания не способны за-
глушить вибрационные сигналы. Колебания, со-
провождающие питание и перемещение даже
крупных гусениц чешуекрылых, имеют сравни-
тельно невысокую амплитуду (Тишечкин, 2012).
Такое снижение акустической заметности, по-
видимому, представляет собой защитный меха-
низм, поскольку многие хищники и паразитоиды
при поиске жертвы ориентируются в числе про-
чего по вибрационным сигналам.

Конкуренция за каналы акустической комму-
никации в сообществах симпатрических видов
существует практически у всех животных, и насе-
комые в этом плане не составляют исключения
(например, Tishechkin, Bukhvalova, 2010; Тишеч-
кин, Веденина, 2016). Избегать межвидовой кон-
куренции отчасти помогают различия в структуре
и периоде повторения элементов сигналов: из-
вестно, что виды со сходными сигналами не могут
существовать в одном сообществе (Tishechkin,
Bukhvalova, 2010). Однако даже если разные сиг-
налы четко различаются по временнóму паттер-
ну, их наложение друг на друга мешает распозна-
ванию конспецифической песни, а часто и вовсе
делает его невозможным. Именно по этой причи-
не в так называемом тропическом сумеречном хо-
ре – во время короткого всплеска акустической
активности лесных обитателей после захода
солнца – наблюдается четкое, иногда с точно-
стью до одной-двух минут, разделение периодов
пения разных видов (Riede, 1996).

Сходное явление наблюдается и при индиви-
дуальных акустических взаимодействиях: поющие
особи стремятся избегать взаимного перекрыва-
ния сигналов. В лабораторных экспериментах на
одном из видов Cicadellidae (Homoptera, Auchen-
orrhyncha) было показано, что самец, начинаю-
щий петь, замолкает в 25% случаев, если ему
транслируют начало конспецифической песни, и
почти всегда, если ему транслируют фрагмент из
ее середины; аналогичным образом он реагирует
и на трансляцию заглушающего сигнал шума
(Hunt, Morton, 2001). Самцы разных видов в есте-
ственных условиях тоже обычно поют попере-
менно; лишь изредка у них наблюдается незна-
чительное перекрывание сигналов (рис. 5, 2)
(Тишечкин, 2012). Таким образом, насекомые,
использующие вибрационную коммуникацию,
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Рис. 5. Помехи в каналах вибрационной коммуникации насекомых и схемы экспериментов по изучению механизмов
локализации источника сигнала. 1 – Колебания листа подорожника Plantago major L. при падении на него капель до-
ждя, запись в природе, осциллограмма и сонограмма в одном масштабе; 2 – вибрационные сигналы Eupelix cuspidata
(Fabricius 1775) (а) и Doratura stylata (Boheman 1847) (б) (Cicadellidae), поющих попеременно поблизости друг от друга,
запись в природе, осциллограмма и сонограмма в одном масштабе; 3 – схема эксперимента по изучению поиска на-
секомыми источника вибраций; насекомое касается ногами двух виброплатформ, на которые попеременно подают
вибрационные сигналы; 4 – схема эксперимента с регистрацией колебаний тела Umbonia crassicornis при подаче коле-
баний на стержень спереди или сзади от насекомого; и – пьезоэлектрические излучатели колебаний, л – лазерный
виброметр, луч которого наводится на разные точки тела насекомого. 1–2 – по: Тишечкин, 2012, с изменениями; 4 –
по: Cocroft et al., 2000, с изменениями.
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реагируют на сигналы других особей точно так
же, как и на абиотические помехи, т.е. избегают
перекрывания своих сигналов с любыми посто-
ронними колебаниями, независимо от их проис-
хождения.

Поскольку вибрационные сигналы не переда-
ются с одного субстрата на другой при отсутствии
физического контакта между ними, можно было
бы предположить, что фитофаги с узкой кормо-
вой специализацией, живущие на разных видах
растений, практически никогда не слышат сигна-
лов друг друга. В действительности, в многовидо-
вых растительных сообществах вибрационной
изоляции между разными видами растений, как
уже говорилось, обычно не наблюдается, поэтому
даже монофаги, как правило, не имеют “индиви-
дуальных” каналов связи, защищенных от помех,
генерируемых симпатрическими видами (Tishech-
kin, 2011).

Еще одним источником вибрационных помех
могут быть громкие звуки, способные вызывать
колебания в твердых телах. В природе такое явле-
ние, по-видимому, встречается редко, однако в
антропогенном ландшафте постоянное сильное
шумовое загрязнение, вероятно, может оказывать
влияние на вибрационную коммуникацию. На-
пример, при трансляции звуков громкостью вы-
ше 70 Дб во время переклички самца и самки доля
успешных спариваний у двух видов цикадовых
снижалась от 100% в контроле (т.е. при отсут-
ствии помех) до 60–10% в зависимости от вида
растения и частоты звука (Saxena, Kumar, 1980).

Локализация источника вибрационных сигналов
и повышение эффективности 
вибрационной коммуникации

При локализации источника колебаний насе-
комые сталкиваются с двумя основными пробле-
мами. Первая – нелинейное затухание сигнала в
субстрате, а также резонансные явления, приво-
дящие к появлению на стебле стоячих волн; из-за
этого обнаружить источник вибраций, просто
двигаясь к нему по градиенту амплитуды, удается
не всегда. Вторая – недостаточно большое рас-
стояние между расположенными в ногах вибро-
рецепторами; по этой причине насекомое не все-
гда может определить направление, откуда при-
ходят волны, и где, следовательно, расположен
источник вибраций – впереди или сзади на ли-
нейном стебле, справа или слева – на ветвящемся.

Тем не менее все насекомые, использующие
вибрационную коммуникацию, обычно успешно
находят конспецифического партнера как при
размножении, так и при социальных взаимодей-
ствиях. Например, колониальные личинки одно-
го из видов горбаток (Homoptera, Auchenorrhyn-
cha, Membracidae) при переселении с усыхающего

стебля на свежий передвигаются поодиночке, а
найдя подходящий для питания побег, сразу на-
чинают издавать вибрационные сигналы, призы-
вая своих отстающих соплеменников. Последние
двигаются к источнику сигналов, задерживаясь
перед каждым разветвлением и иногда подолгу
исследуя его, но в итоге выбирают правильное на-
правление, в результате чего через некоторое вре-
мя вся колония оказывается на новом месте (Co-
croft, 2005).

По-видимому, у насекомых существует не-
сколько механизмов локализации источника ко-
лебаний. Некоторые виды способны определять
его местонахождение, улавливая временной ин-
тервал между поступлением стимула на виброре-
цепторы разных ног. Веснянки при раздельной
стимуляции ног двигались в сторону той из них,
на которую подавали вибрационный сигнал. Бо-
лее подробно этот механизм был исследован в
эксперименте с двумя расположенными парал-
лельно и разделенными узким зазором вибро-
платформами; насекомое помещали на них таким
образом, чтобы оно касалось левыми конечно-
стями одной платформы, а правыми – другой.
Подопытная особь всегда двигалась в сторону той
платформы, которая начинала вибрировать пер-
вой (рис. 5, 3). Оказалось, что для термитов-сол-
дат минимальный временной интервал между по-
ступлением стимула справа и слева, при котором
они способны правильно определить направле-
ние на источник сигнала, составляет 0.2 мс, для
муравьев-листорезов (Atta sp., Formicidae, Hyme-
noptera) – 0.1 мс. Двигающийся по стеблю к ис-
точнику сигнала клоп-щитник, дойдя до развил-
ки, ставит передние ноги на разные стебли, таким
образом, вероятно, определяя, по какому из них
распространяются колебания; эти наблюдения
еще раз подтверждают предположение о том, что
насекомые могут сравнивать сигналы, поступаю-
щие на рецепторы разных конечностей (Hager,
Kirchner, 2019).

В экспериментах с горбатками Umbonia crassi-
cornis (Amyot et Serville 1843) (Homoptera, Auchen-
orrhyncha, Membracidae) было показано, что они
потенциально способны определять направление
на источник вибраций по характеру вызываемых
ими колебаний тела (Cocroft et al., 2000). Вибра-
ционные сигналы поочередно подавали на раз-
ные концы деревянного стержня длиной 3 см с
сидящей на нем горбаткой, регистрируя колеба-
ния ее переднеспинки и средних ног при помощи
лазерного виброметра (рис. 5, 4). Оказалось, что
колебания в некоторых точках переднеспинки су-
щественно различаются по амплитуде и частот-
ным спектрам в зависимости от того, находится
их источник спереди или сзади от насекомого.
Такие различия связаны с тем, что с точки зрения
механики насекомое представляет собой тело
сложной формы, установленное на шести пружи-
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нящих опорах, т.е. конечностях. В зависимости от
места расположения источника возбуждающих
колебаний разные его части могут входить в резо-
нанс в большей или меньшей степени.

При поиске самки самцы U. crassicornis ориен-
тируются не только по направлению распростра-
нения волн, но и по их амплитуде. Однако, как
уже говорилось, затухание сигнала в стеблях
сложной формы может быть нелинейным. По-
этому самец, двигаясь по градиенту амплитуды,
иногда избирает неверное направление и удаля-
ется от самки, однако в ходе переклички с ней
вскоре поворачивает обратно и, в конце концов,
находит ее (Gibson, Cocroft, 2018).

Описанные выше эксперименты проводились
на сравнительно крупных насекомых, у которых
расстояние между виброрецепторами разных ног
составляет не менее пяти миллиметров. Однако
вибрационную коммуникацию используют и ви-
ды, длина тела которых и, соответственно, рас-
стояние между конечностями не превышает 2–
3 мм, а масса тела слишком мала для возникнове-
ния резонансных явлений, описанных выше у
U. crassicornis. Для таких форм ориентация по гра-
диенту амплитуды сигнала или по направлению
распространения колебательных волн если не
полностью невозможна, то, по крайней мере,
весьма затруднительна.

Об этом, в частности, свидетельствуют экспе-
рименты на одном из видов мелких цикаделлид –
Amrasca biguttula (Ishida 1913) (Homoptera, Auchen-
orrhyncha, Cicadellidae, Typhlocybinae). При поиске
самки в т-образном туннеле большинство сам-
цов, дойдя до развилки, прежде чем направиться
в сторону самки начинало хаотично двигаться в
разных направлениях. Для того чтобы сделать
правильный выбор, им требовалось от одной до
десяти минут, что свидетельствует о невысокой
точности механизмов ориентации (Saxena, Ku-
mar, 1984). Самцы Scaphoideus titanus Ball 1932
(Homoptera, Auchenorrhyncha, Cicadellidae, Delto-
cephalinae) на дихотомически ветвящемся стебле
также нередко избирали неверное направление,
хотя вскоре возвращались назад и двигались в
сторону самки (Polajnar et al., 2014). Эти данные
полностью совпадают с нашими наблюдениями:
у большинства мелких цикадовых самец, услы-
шав ответ самки, начинает быстро передвигаться
по растению в разных направлениях, обследуя все
листья и боковые побеги. При этом он практиче-
ски никогда не движется к самке по кратчайшей
траектории и находит ее лишь через некоторое
время после начала переклички.

Затухание колебаний в листовой пластине
происходит намного интенсивнее, чем в стеблях.
В частности, в листе яблони вибрационный сиг-
нал при распространении от основания до вер-
шины в среднем теряет 50% энергии (Magal et al.,

2000). Это свидетельствует о том, что для мелких
насекомых, живущих на листьях, градиент ам-
плитуды в некоторых случаях все-таки может
служить ориентиром при поиске источника коле-
баний.

Помимо сканирования акустического про-
странства в ходе быстрых разнонаправленных пе-
ремещений, у мелких цикадовых существуют и
другие механизмы, позволяющие повысить эф-
фективность коммуникации. Один из них заклю-
чается в том, что половозрелый самец периодиче-
ски перелетает с растения на растение, издавая
сигналы на каждом из них, за счет чего “озвучи-
ваемая” им площадь многократно возрастает.
Впервые такое поведение было описано у Gram-
inella nigrifrons (Forbes 1885) (Homoptera, Auchen-
orrhyncha, Cicadellidae, Deltocephalinae) и получи-
ло название “call-f ly strategy” (Hunt, Nault, 1991);
впоследствии оказалось, что оно характерно и для
многих других цикадовых. Кроме того, рецептив-
ные самки G. nigrifrons держатся в верхней части
стеблей, а оплодотворенные – в нижней. В свою
очередь, самец, оказавшись на одном растении с
рецептивной самкой и услышав ее ответ, начина-
ет перемещаться по стеблю вверх. Это повышает
вероятность встречи партнеров и снижает про-
цент возможных ошибок, т.е. попыток ухажива-
ния за случайно оказавшейся поблизости оплодо-
творенной самкой. Сходным образом ведут себя и
самцы горбатки U. crassicornis: после установле-
ния акустического контакта с самкой они, как
правило, начинают двигаться вверх по стеблю
(Gibson, Cocroft, 2018). С другой стороны, у S. ti-
tanus подобного поведения не наблюдали (Pola-
jnar et al., 2014).

Таким образом, способы ориентации насеко-
мых по вибрационным сигналам весьма разнооб-
разны, причем в одних случаях ориентация осу-
ществляется за счет сенсорных механизмов, а в
других – за счет поведенческих адаптаций (табл. 2).

Кроме того, у видов, издающих сигналы с уз-
кополосным линейчатым спектром, возможна
“частотная настройка” сигналов на конкретный
субстрат. Например, у двух видов горбаток из
группы Enchenopa binotata (Say 1824), издающих
тональные сигналы, их основная частота соответ-
ствует максимуму частотных характеристик тех
частей кормовых растений, где обычно находятся
поющие самцы (у одного вида – на стеблях Cercis
canadensis, у другого – на черешках листьев Ptelea
trifoliata). Это тоже повышает эффективность
коммуникации, т.к. обеспечивает распростране-
ние сигнала с минимальным затуханием (McNett,
Cocroft, 2008).
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Виброакустические взаимодействия хищника
и жертвы

Ориентация хищника или паразитоида по аку-
стическим сигналам потенциальной жертвы не
является коммуникацией в строгом смысле слова.
Тем не менее, говоря о локализации источника
вибраций, необходимо хотя бы кратко коснуться
этой темы.

Известно, что хищные клопы-щитники (He-
miptera, Pentatomidae) могут обнаруживать гусе-
ниц по шумам, возникающим при поедании
растения. Аналогично, паразитические перепон-
чатокрылые находят минирующих гусениц по
вибрациям листовой пластины, продуцируемым
при перемещении и питании (Virant-Doberlet
et al., 2019). Личинки муравьиных львов (Neurop-
tera, Myrmeleontidae), ориентируясь по шумам
жертвы, способны достаточно точно определять,
с какой стороны она приближается, и бросают
песок именно в этом направлении, чтобы заста-
вить ее упасть на дно воронки (Fertin, Casas, 2007;
Devetak, 2014). В свою очередь, потенциальная
жертва при приближении хищника, как правило,
замирает, чтобы не выдавать свое присутствие.
Другой защитный механизм заключается в избе-
гании хищника или конкурента. Например, гусе-
ницы некоторых чешуекрылых, ощутив колеба-
ния листа, падают с него, повисая на выделяемых
ими шелковых нитях (Virant-Doberlet et al., 2019).
Разные виды термитов, как уже говорилось выше,

способны обнаруживать друг друга в субстрате по
шумам и избегать межвидовых конфликтов.

Помимо колебаний, возникающих при меха-
нической активности, хищники и паразитоиды
могут реагировать на коммуникационные сигна-
лы. В частности, перепончатокрылые-паразитои-
ды разыскивают по вибрационным сигналам кло-
пов, а хищные пауки – мелких цикадовых, в связи
с чем их жертвами становятся преимущественно
поющие самцы (Virant-Doberlet et al., 2019). По-
скольку у насекомых один самец способен опло-
дотворить нескольких самок, гибель части сам-
цов практически не сказывается на жизнеспособ-
ности популяции, в то время как гибель самки
означает потерю ее потенциального потомства.
Вероятно, именно поэтому у большинства видов
спонтанные продолжительные призывные сигна-
лы издает именно самец, а самка ограничивается
лишь короткими ответными сигналами, помогая
ему сориентироваться.

На примере одного из видов Pentatomidae (He-
miptera) недавно было показано, что паразитиру-
ющие на нем мухи семейства Tachinidae (Diptera)
реагируют именно на его коммуникационные
сигналы, не демонстрируя никакой реакции на
шумы, возникающие при перемещении клопа по
субстрату. Вероятно, такая избирательность свя-
зана с тем, что сигналы позволяют паразиту иден-
тифицировать именно тот вид, на котором он
способен развиваться, в то время как шумы не об-

Таблица 2. Механизмы локализации источника колебаний в разных таксонах насекомых

Механизм локализации источника 
колебаний

Степень изученности 
механизма

Таксоны 
насекомых

Литературные 
источники

Восприятие временнóго 
интервала между поступлением
стимула на виброрецепторы 
разных конечностей

Существование 
экспериментально 
доказано

Plecoptera, Isoptera, 
Atta sp. (Formicidae, 
Hymenoptera)

Hager, Kirchner, 2019

Определение направления 
на источник вибраций по характеру 
вызываемых ими колебаний тела

Теоретически 
возможно

Umbonia crassicornis 
(Homoptera, 
Membracidae)

Cocroft et al., 2000

Ориентация по градиенту 
амплитуды сигнала на стебле

Существование экспе-
риментально доказано

U. crassicornis Gibson, Cocroft, 2018

Ориентация по градиенту ампли-
туды сигнала на листовой пластине

Теоретически 
возможно

Нет данных Magal et al., 2000

Ориентация за счет сканирования 
растения при перемещении 
по нему в разных направлениях

Существование 
экспериментально 
доказано

Amrasca biguttula, 
Scaphoideus titanus 
(Homoptera, 
Cicadellidae)

Saxena, Kumar, 1984; 
Polajnar et al., 2014

Локализация рецептивных самок 
в верхней части стеблей

Существование 
экспериментально 
доказано

Graminella nigrifrons 
(Homoptera, Cicadelli-
dae), U. crassicornis

Hunt, Nault, 1991; 
Gibson, Cocroft, 2018
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ладают столь ярко выраженной видоспецифич-
ностью (Шестаков, Эль Хашаш, 2020).

При описании вибрационных сигналов у
представителей разных отрядов насекомых мы
уже упоминали акустическую мимикрию у жуков
и чешуекрылых, паразитирующих в гнездах мура-
вьев. Иногда такое явление наблюдается и у сво-
бодноживущих насекомых. В частности, питаю-
щийся пауками австралийский клоп Stenolemus
bituberus Stål 1874 (Hemiptera, Reduviidae) дергает
нити паутины таким образом, чтобы сымитиро-
вать попадание в нее жертвы и заставить паука
выйти из укрытия. При этом продуцируемые им
сигналы отличаются от издаваемых самцом пау-
ка, ухаживающим за самкой, или от колебаний,
возникающих при попадании в паутину листьев и
других посторонних предметов (Wignall, Taylor,
2011).

Таким образом, обнаружение жертвы или
хищника по вибрационным сигналам, а также
имитация сигналов других видов, по-видимому,
представляет собой в мире насекомых отнюдь не
редкое явление, хотя из-за методических сложно-
стей, связанных с изучением такого поведения,
оно пока описано лишь у отдельных видов из не-
большого числа таксонов.

Прикладные аспекты виброакустики насекомых

В разделе, посвященном помехам, мы уже пи-
сали о том, что во время порывов ветра вибраци-
онная коммуникация невозможна. Однако и кон-
курирующие за самку самцы способны генериро-
вать помехи, препятствующие вибрационной
коммуникации. У многих цикадовых и полужест-
кокрылых самцы издают сигналы, заглушающие
ответ самки и прерывающие процесс ухажива-
ния; обычно их называют конкурентными или
дизруптивными сигналами (Mazzoni et al., 2009;
Legendre et al., 2012).

Идея использовать акустические помехи для
борьбы с цикадовыми – вредителями сельскохо-
зяйственных культур – возникла еще несколько
десятилетий назад, однако использование для
этой цели звуков оказалось неудачным решением
из-за их раздражающего действия на людей (Sax-
ena, Kumar, 1980). Трансляция неслышимых для
человеческого уха вибрационных помех, в свою
очередь, связана с определенными техническими
сложностями, так как практически каждое расте-
ние должно контактировать с источником вибра-
ций. Для травянистых культур это трудно реали-
зуемо, но на посадках деревьев или кустарников
вполне осуществимо.

В настоящее время над разработкой методов
акустической борьбы с насекомыми, использую-
щими вибрационную коммуникацию, работает
несколько групп специалистов, в т.ч. и в нашей

стране (Шестаков, 2020). Исследования в этой
области ведутся по двум основным направлени-
ям: использование помех для прерывания про-
цесса поиска партнера или ухаживания за ним и
привлечение вредителей в ловушки с помощью
акустических стимулов.

Первые успешные полевые эксперименты по
использованию помех, препятствующих поиску
самки самцом, были проведены на виноградни-
ках в Италии. Объектом борьбы стала цикадка
Scaphoideus titanus, а для трансляции сигналов ис-
пользовали проволочные или сетчатые опоры, по
которым вьется виноградная лоза (Mazzoni et al.,
2019). Примерно в это же время аналогичные экс-
перименты начали проводить на другом вредя-
щем винограду виде Cicadellidae в Калифорнии
(Gordon, Krugner, 2019). Оказалось, что данный
метод позволяет снизить численность насеко-
мых, но для повышения его эффективности необ-
ходимо знать сезонный и суточный ритмы аку-
стической активности вредителя. Кроме того, во
избежание акустического подавления полезных
видов, издающих вибрационные сигналы (на-
пример, златоглазок – Chrysopidae), желательно
использовать в качестве помех видоспецифиче-
ские дизруптивные сигналы, а не широкополос-
ный шум; также необходимо исследовать влия-
ние постоянных вибраций на растение и на насе-
комых-опылителей.

В лабораторных условиях было показано, что
использование дизруптивных сигналов может
быть эффективно и при борьбе с клопами-щит-
никами (Шестаков, 2020).

В ряде случаев для отпугивания вредителей
применяют сигналы тревоги или протеста, изда-
ваемые насекомыми в стрессовых ситуациях, од-
нако пока эти исследования находятся на стадии
лабораторных экспериментов. Например, при
трансляции сигналов тревоги, издаваемых терми-
тами-солдатами, степень повреждения образцов
дерева значительно снижалась, что, по-видимо-
му, свидетельствует об уходе из них рабочих осо-
бей (Inta et al., 2009). Заселение спиленных ство-
лов дерева короедами (Coleoptera, Curculionidae)
при трансляции на них сигналов протеста жуков
и искусственных помех также происходило менее
интенсивно (Aflitto, Hofstetter, 2014).

Возможности привлечения насекомых в ло-
вушки с помощью вибрационных сигналов были
исследованы на примере клопов-щитников и ли-
стоблошек. При этом было показано, что у неко-
торых щитников самок могут привлекать как
призывные, так и конкурентные сигналы самцов
(Шестаков, Эль Хашаш, 2021).

Использование феромонов в комбинации с
акустическими стимулами существенно повыша-
ло эффективность феромонных ловушек, пред-
назначенных для отлова клопов (Polajnar et al.,
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2019). В экспериментах с вредящей цитрусовым
листоблошкой Diaphorina citri Kuwayama 1908
(Homoptera, Psyllinea, Liviidae) трансляция ответ-
ных сигналов самок в ответ на призыв самца
уменьшала число копулирующих пар более чем в
четыре раза и привлекала в ловушки 45% самцов,
среагировавших на ответный сигнал (Mankin, 2019).

Таким образом, уже на нынешнем этапе ис-
следований очевидно, что в определенных случа-
ях акустическая борьба может стать полезным до-
полнением к традиционным химическим мето-
дам защиты растений. Но для того, чтобы данный
метод стал экономически оправданным, необхо-
димо детальное исследование особенностей аку-
стической коммуникации вредящих видов, изу-
чение побочных эффектов применения вибраци-
онных помех и разработка пригодных для работы
в полевых условиях дешевых устройств для транс-
ляции сигналов.

Еще один прикладной аспект виброакустики
насекомых – выявление скрытой зараженности
насекомыми разных субстратов, в частности дре-
весины и изделий из нее. Например, регистрация
шумов и коммуникационных сигналов, издаваемых
короедами, позволяет исследовать активность
этих насекомых без разрушения их естественной
среды обитания, оценивать зараженность дерева,
а в ряде случаев без дополнительных исследова-
ний идентифицировать обитающие в нем виды
(Hofstetter et al., 2019).

Однако некоторые насекомые, в особенности,
на личиночной стадии не издают коммуникаци-
онных сигналов, а их видовая идентификация по
шумам, сопровождающим механическую актив-
ность, требует применения достаточно сложных
методов анализа колебаний или вообще невоз-
можна. Например, для надежного выявления за-
раженности дерева пальмовым долгоносиком не-
обходим анализ фрагмента записи длительно-
стью не менее пяти минут, иначе отличить шумы,
продуцируемые личинкой долгоносика, от коле-
баний, вызываемой деятельностью других насе-
комых, с необходимым уровнем достоверности
невозможно (Hussein et al., 2010). Установка,
включающая инфракрасный и пьезоэлектриче-
ский датчики, а также микрофон, в эксперимен-
тальных условиях легко регистрировала переме-
щение нескольких видов синантропных насеко-
мых, в частности постельных клопов (Cimex
lectularius Linnaeus 1758, Hemiptera, Cimicidae) и
тараканов Blattella germanica (Linnaeus 1767) (Blat-
todea, Blattellidae), однако определить их видовую
принадлежность по шумам и скорости передви-
жения оказалось невозможным (Mankin et al.,
2010).

Наконец, по мере совершенствования и упро-
щения методов регистрации вибрационных сиг-
налов становится все более доступным использо-

вание акустического анализа в систематике для
разграничения криптических видов и выяснения
таксономического статуса сомнительных форм
видового ранга. Поскольку различия в структуре
сигналов в большинстве случаев представляют
собой основной, а иногда и единственный преко-
пуляционный репродуктивный барьер, разграни-
чение близких форм по сигналам позволяет выяв-
лять биологические виды, исходя из критерия их
репродуктивной изоляции (Тишечкин, 2013).

Таким образом, начавшееся в конце прошлого
столетия исследование вибрационной коммуни-
кации насекомых всего за несколько десятилетий
превратилось в интенсивно развивающееся об-
ширное многоплановое направление биоакусти-
ки, значительно изменившее представления о
биологии этой огромной группы. Оказалось, что
подавляющее большинство насекомых, которые
еще сравнительно недавно считались “глухими”
и “немыми”, способно использовать вибрацион-
ные сигналы как при внутривидовых, так и при
межвидовых взаимодействиях. Детальное изуче-
ние их вибрационной коммуникации представ-
ляет огромный теоретический интерес и откры-
вает новые возможности для управления поведе-
нием видов, имеющих практическое значение.
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VIBRATIONAL COMMUNICATION IN INSECTS

D. Yu. Tishechkin*
Faculty of Biology, M.V. Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119234 Russia

*e-mail: macropsis@yandex.ru

Modern literature on insect vibroacoustics is reviewed. Various methods of recording the vibration signals and
the possibilities of their application to taxonomic, ethological and biophysical research are described. The
problem of the type of acoustic communication (vibrational or sound) in relation to insect body size is dis-
cussed. Vibrational communication is shown to exist in representatives of most orders. Vibrational signals are
used not only in male-female communication, but also in other intra- and interspecific interactions of adults
and, occasionally, larvae, including acoustic mimicry. In addition, when searching for a prey, predators and
parasitoids can navigate using vibrational noises produced during its mechanical activity, and the prey can
perceive noises produced by the predator’s movements. In addition, some sound-producing insects are also
capable of producing and perceiving vibrational signals, thus using bimodal vibrational-sound communica-
tion. Different aspects of oscillation propagation in solid substrates are considered, namely, the effect of fre-
quency filtering in the substrate on the characteristics of signals, the communication range, the possibility of
interplant propagation of vibration signals via the contact of their aboveground or underground parts, the
problem of localization of the vibration source caused by nonlinear signal attenuation and resonance in the
substrate, as well as biotic and abiotic noises in the channels of vibrational communication. The main applied
possibilities of insect vibroacoustics such as the use of noises preventing successful communication of a male
and a female, acoustic traps, repelling signals, and the detection of insect pests in different substrates are
briefly discussed.

Keywords: insects, bioacoustics, vibrational communication, acoustic signals, vibroreception
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Миниатюризация приводит к значительным перестройкам в строении мозга насекомых. Вопрос о
том, как эти перестройки влияют на работу мозга, представляет большой интерес для понимания
эволюции мозга и когнитивных особенностей животных. Способность к обучению описана у не-
скольких видов миниатюрных насекомых, но условия эксперимента подбирались индивидуально
для каждого вида и не были стандартизированы, что затрудняет сравнительный анализ данных. Ис-
пользованная для обучения насекомых термоарена на основе водного лабиринта Морриса была
преобразована нами для исследования возможности обучения микронасекомых. С помощью этой
установки изучено поведение Thrips tabaci (Thysanoptera, Thripidae) и впервые выявлены способно-
сти к ассоциативному обучению и формированию памяти у трипсов.
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Микронасекомые в последние годы становят-
ся модельным объектами нейробиологии, так как
их миниатюрный мозг с небольшим числом ней-
ронов можно исследовать намного быстрее, чем
мозг крупных животных (Makarova et al, 2021).
Однако их способность к таким сложным формам
поведения, как формирование ассоциативного
обучения и памяти, остаются почти не исследо-
ванными.

Ассоциативное обучение – одна из форм обу-
чения, при котором в ЦНС формируется стойкая
связь между изначально безразличным для жи-
вотного стимулом и тем, который оказывает на
него определенное положительное или отрица-
тельное действие. Поведение насекомых очень
пластично, они способны к формированию моде-
лей поведения, которые в определенных условиях
приводят к максимальному успеху (Loukola et al.,
2017; MaBouDi et al., 2020). Процесс обучения со-
пряжен с обобщением стимулов (Roper et al.,
2017), благодаря чему насекомые узнают целевой
паттерн даже при его частичном изменении. На-
пример, они способны при наличии зрительных
помех, таких как пятна и полосы, выбирать объ-
ект по признаку двуцветности, абстрагируясь от
других его характеристик (Мазохин-Поршняков,
1968, 1969). Наличие памяти или способности к
сохранению личного опыта в виде обобщенных

представлений – это свойство животных с высо-
коорганизованной нервной системой, которое
имеет большое адаптивное значение (Мазохин-
Поршняков, 1970а). Особенности процесса обу-
чения и время сохранения информации в памяти
зависят от условий среды, силы стимула, биоло-
гии вида и индивидуальных особенностей особи
(Карцев, Мазохин-Поршняков, 1989; Iakovlev,
Reznikova, 2019; Reznikova, 2020; Nityananda, Chit-
tka, 2021). Хотя для обучения насекомым доста-
точно и одного стимула (De Agrò et al., 2020), в ди-
кой природе их восприятие мультимодально
(Mansur et al., 2018; Minoli et al., 2018; Buehlmann
et al., 2020). Главными для насекомых являются
зрительная (Мазохин-Поршняков, 1970; Bowdish,
Bultman, 1993; Keasar et al., 2000; Wessnitzer et al.,
2008) и ольфакторная сенсорные системы (Matsu-
moto, Mizunami, 2002; Watanabe et al., 2003; Mc-
guire et al., 2005). Соответствующие им стимулы
используются в экспериментах поодиночке
(Watanabe et al., 2003; Baeder, King, 2004; Mcguire
et al., 2005) или в сочетании (Chilaka et al., 2012).
Они позволяют насекомым искать места для
успешных яйцекладок (Arthur, 1966; Prokopy et al.,
1982; Keasar et al., 2000), для строительства гнезд
(Loukola et al., 2020) и питания (Dukas, Duan, 2000),
позволяют быстрее находить половых партнеров,
эффективнее избегать опасности.
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Часто в экспериментах по обучению насеко-
мых используются ольфакторные сигналы, так
как в природе запахи являются значимыми сти-
мулами для большинства насекомых (Kaissling,
1971). Обучение насекомых может происходить
как с помощью попарного объединения стиму-
лов, так и, напротив, их разобщения (Schleyer
et al., 2018). Так, насекомых, приученных к тому,
что пища находится там, где нет запаха, ольфак-
торные стимулы отталкивали. Запахи используют
при аверсивном обучении, сочетая их с воздей-
ствием электрического тока (Tully, Quinn, 1985;
Mcguire et al., 2005) или солевого раствора (Matsu-
moto, Mizunami, 2002; Watanabe et al., 2003), или
же, напротив, при обучении на основе положи-
тельного подкрепления, такого как успешная яй-
цекладка (Yong et al., 2007; Farahani et al., 2014).
Несмотря на распространенность в лабораторных
исследованиях, такой подход осложнен необхо-
димостью тестировать насекомых на изначальное
предпочтение запахов и выбирать привлекаю-
щие, отталкивающие либо нейтральные, в зави-
симости от того, положительные или отрицатель-
ные стимулы использовали при обучении (Matsu-
moto, Mizunami, 2002; Yong et al., 2007; Farahani
et al., 2014).

Для обучения насекомых также часто исполь-
зуют визуальные стимулы. Перепончатокрылые,
например, способны к обработке сложнейших
визуальных стимулов, вплоть до распознавания
лица (Avarguès-Weber et al., 2018). Такой метод,
однако, применим только в отношении насеко-
мых, у которых изначально выражено поисковое
поведение, в то время как возможность аверсив-
ного обучения требует от насекомого наличия
только базовых безусловных рефлексов.

Результат обучения можно оценить по рефлек-
су вытягивания хоботка (Giurfa, Malun, 2004;
Vinauger et al., 2013), рефлексу отдергивания ко-
нечности (Horridge, 1962; Disterhoft et al., 1968),
по антеннальному ответу (Pomaville, Lent, 2018).
В таких опытах также может применяться как
обучение на основе положительного подкрепле-
ния – предъявление сахарного раствора (Giurfa,
Malun, 2004) или запаха пищи (Pomaville, Lent,
2018), так и аверсивное обучение – воздействие
высокой температурой (Vinauger et al., 2013) или
электрическим током (Horridge, 1962; Disterhoft
et al., 1968). Для использования такого метода
подопытное насекомое должно быть достаточно
крупным, чтобы можно было зафиксировать его
для удобства наблюдения безусловных рефлек-
сов, не повредив.

Метод обучения, который ранее был проверен
на сверчках Gryllus bimaculatus De Geer 1773 (Or-
thoptera, Gryllidae) (Wessnitzer et al., 2008) и дрозо-
филах Drosophila melanogaster Meigen 1830 (Diptera,
Drosophilidae) (Ofstad et al., 2011), основан на из-

бегании насекомым некомфортной температуры.
Такой метод хорош своей универсальностью и
простотой использования. Он подходит для рабо-
ты с насекомыми любых размеров, имеющих лю-
бые физиологические особенности – можно по-
добрать подходящую температуру и визуальный
стимул, в зависимости от разрешающей способ-
ности зрения данного вида.

Уменьшение размеров тела значительно влия-
ет на организацию насекомого, и эти изменения в
большой степени затрагивают нервную систему
(Polilov, 2015). Значительная олигомеризация и
компактизация центральной нервной системы,
многократное уменьшение числа и размера ней-
ронов – лишь часть из многих особенностей строе-
ния нервной системы микронасекомых (Polilov,
2015).

У всех ранее изученных миниатюрных насеко-
мых и пауков было подтверждено наличие спо-
собности к обучению. Яйцевые паразитоиды Tri-
chogramma thalense Pinto et Oatman 1985 (Hyme-
noptera, Trichogramatidae) обучались запоминать
цвет подложки, на которой находились яйца хо-
зяина, и предпочитали этот цвет при последую-
щем поиске и выборе хозяина (Keasar et al., 2000).
В экспериментах с T. ostriniae Pang et Chen 1974,
T. evanescens Westwood 1833 и T. brassicae Bezdenko
1968 особей учили ассоциировать различные за-
пахи с наличием кладки яиц хозяина (Yong et al.,
2007; Huigens et al., 2009; Farahani et al., 2014). Жу-
ки-перокрылки Nephanes titan Newman 1834 (Co-
leoptera, Ptiliidae) были способны как к аверсив-
ному обучению, так и к обучению на основе поло-
жительного подкрепления – в этих случаях
подложки разных цветов были пропитаны рас-
твором соли либо раствором питательных компо-
нентов соответственно (Polilov et al., 2019). При
сравнении числа ошибок при плетении паутины у
разных видов пауков-кругопрядов Araneidae
Clerck 1758 (Araneae) не было обнаружено разли-
чий между представителями видов среднего и
мелкого размерных классов (Eberhard, 2007). Ре-
зультаты этих экспериментов говорят о том, что
значительные перестройки ЦНС в ходе миниатю-
ризации не приводят к потере возможности фор-
мировать ассоциативные связи.

Некоторое влияние размеров тела на память
было показано на примере миниатюрных парази-
тоидов Nasonia vitripennis Walker 1836 (Hymenop-
tera, Pteromalidae) и T. evanescens. Путем искус-
ственного отбора были получены более мелкие и
более крупные особи обоих видов. Память у мел-
ких N. vitripennis была хуже, чем у крупных, но их
скорость реакции в тестах с ольфакторными сти-
мулами оказалась выше. У T. evanescens, относи-
тельный размер мозга которых примерно одина-
ков у крупных и мелких особей, размер тела не
влиял на память (van der Woude et al., 2018).
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У животных существует несколько типов па-
мяти, каждому из которых присущи свои функ-
ции (Shettleworth, 1993). Динамика их формиро-
вания различна у разных видов. Кратковремен-
ная память насекомых длится не более часа,
среднепродолжительная длится до пяти часов
(Schwärzel, Müller, 2006). Оба этих типа памяти
являются чувствительными к анестезии и пропа-
дают под ее воздействием (Davis, Zhong, 2017). По
разным данным, либо через два часа (Margulies
et al., 2005), либо сразу после тренировки (Davis,
Zhong, 2017) начинает формироваться память,
устойчивая к анестезии. Ее длительность состав-
ляет как минимум до 24 ч у D. melanogaster (Margu-
lies et al., 2005) и до 72 ч у наездников из рода Cote-
sia Cameron 1891 (Hymenoptera, Braconidae) (Smid
et al., 2007). Через 72 ч после тренировки остается
только память, требующая подключения меха-
низмов белкового синтеза, – долговременная
(Smid et al., 2007).

Трипсы (Thysanoptera) – один из древнейших
отрядов рецентных насекомых (Rasnitsyn, Quicke,
2002; Grimaldi, Engel, 2005). Нервная система ми-
ниатюрных представителей отряда претерпевает
типичные для микронасекомых изменения, такие
как олигомеризация и компактизация (Макаро-
ва, Полилов, 2017). Исследования их сложных
глаз говорят о высокой светочувствительности,
но низкой разрешающей способности зрения
ввиду небольшого количества фасеток (Мазо-
хин-Поршняков, Казякина, 1983). Трипсы де-
монстрируют явный положительный фототаксис
(Shull, 1902; Salas, 1994) и предпочтение разных
цветов (Beavers et al., 1971; Beckham, 1969; Lu,
1990; Demirel, Yildirim, 2008; Elimem, Chermiti,
2012) в зависимости от вида. Способность к обу-
чению у представителей этого отряда ранее не
была изучена.

В данной работе представлены результаты ис-
следований способности трипсов к ассоциатив-
ному обучению и формированию памяти.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объект исследования – имаго Thrips tabaci Lin-
deman 1889 (Thysanoptera, Thripidae) (длина тела
1.4 ± 0.1 мм). Сбор материала и эксперименты
были проведены на Звенигородской биологиче-
ской станции имени С.Н. Скадовского в июле
2019 г. Трипсы были собраны на нивянике Leu-
canthemum sp. (Asteraceae) и клевере Trifolium sp.
(Fabaceae). До эксперимента насекомые находи-
лись в боксах с кормовыми растениями не более
пяти часов. Во время перерывов между тестами
насекомых (вместе с фрагментами соцветий кор-
мовых растений) отсаживали в отдельные пласти-
ковые пробирки объемом 2 мл.

Экспериментальная установка представляет со-
бой термоарену. Прототипом термоарены послу-
жила установка для обучения Drosophila melano-
gaster (Ofstad et al., 2011), которая, в свою очередь,
была адаптацией водного лабиринта Морриса
(Morris, 1981) для работы с насекомыми. Установ-
ка Морриса состояла из небольшого бассейна с
поочередно поднимающимися островками и
экрана вокруг него. Вместо воды и островков в
термоарене присутствуют горячая поверхность и
участки с комфортной температурой соответ-
ственно. Принцип работы таких установок состо-
ит в том, что животное, в попытках избежать воды
или высокой температуры, ищет комфортный
участок – сушу или прохладу. В тестовой группе
этому участку соответствует целевой паттерн на
экране. С увеличением числа попыток животное
должно обучаться находить комфортный участок
по визуальному ориентиру.

Основная часть установки состоит из модуля
температурной регуляции, арены и светодиодно-
го экрана (рис. 1).

Модуль температурной регуляции представляет
собой массивный радиатор, на котором закрепле-
ны нагревательные элементы и термоэлектриче-
ские модули Пельтье Tec1-00706. Нагревательные
элементы поддерживают заданную температуру
радиатора и управляются цифровым контролле-
ром с термореле. Термопара контроллера уста-
новлена непосредственно под поверхностью,
контактирующей с ареной. При нулевом гистере-
зисе амплитуда колебаний температуры радиато-
ра не превышает 1°С. Модули Пельтье питаются
от стабилизированного источника тока, регуля-
ция температуры осуществляется с помощью ин-
фракрасного тепловизора Seek Thermal Compact
PRO путем тонкой подстройки тока питания, при
этом разница температур между модулями не
превышает 1°С. При включении и выключении
модуля Пельтье температура стабилизируется за 15 с.

Арена состоит из рамки, на которую наклеено
покровное стекло с тонким кольцом, ограничи-
вающим свободу передвижения насекомых в пре-
делах круга диаметром 28 мм. Толщина стекла
составляет 0.15 мм, благодаря чему оно быстро
охлаждается, а при включении и выключении хо-
лодных точек не возникает дополнительной вре-
меннóй задержки. В то же время, за счет доста-
точно высокого удельного теплового сопротивле-
ния стекла на границе горячей и холодной зоны
обеспечивается резкий температурный градиент.
Нижняя поверхность стекла окрашена белой
краской. Высота рабочей зоны составляет 0.3 ±
± 0.025 мм, сверху она закрыта круглым покров-
ным стеклом. Высота достаточна для свободного
перемещения насекомых внутри, но при этом не
позволяет им переходить на верхнее стекло. Рам-
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ка арены жестко фиксируется на модуле терморе-
гуляции и имеет посадочный паз для экрана.

Кольцевой экран с внешним диаметром 44 мм
выполнен в виде матрицы адресуемых (индивиду-
ально управляемых) RGB светодиодов WS2812B.
Каждый из 6 рядов пикселей экрана состоит из
20 светодиодов, чего достаточно ввиду низкой
разрешающей способности зрения микронасеко-
мых (Makarova, Polilov, 2018).

Управление экраном и холодными точками
реализовано на платформе Arduinо M0 Pro на базе
микроконтроллера ATSAMD21G18 с помощью
оригинального программного обеспечения Insect
Сontroller.

Протокол эксперимента был разработан на ос-
нове работы по обучению D. melanogaster (Ofstad
et al., 2011). В результате проведенных нами моди-
фикаций данная методика позволяет изучать спо-
собность к ассоциативному обучению различных
мельчайших насекомых.

Трипсов индивидуально помещали на арену
(рис. 2). Поверхность под ней была нагрета до
температуры 37 ± 0.5°С. В ходе предварительных
экспериментов температура была подобрана та-
ким образом, чтобы насекомое стремилось ее из-
бегать, но не погибало и не испытывало перегре-
ва. Температура холодного участка составляла
25 ± 1°С, что соответствует температуре, при ко-
торой насекомых содержали до экспериментов и
между тестами.

Рисунок экрана (рис. 3) состоял из целевого
паттерна – вертикальной черной полосы, обрам-
ленной двумя вертикальными белыми полосами,
и горизонтальных полос, необходимых для вы-
равнивания яркости по периметру, чтобы избе-
жать фототаксиса у насекомых. Яркость экрана
была настроена таким образом, что освещенность
в рабочей зоне была близкой к естественной и со-
ставляла 100 лк. Целевой паттерн с вертикальны-
ми полосами в тестовом эксперименте распола-
гался напротив холодного участка, в то время как
в контрольном эксперименте этот паттерн пере-

Рис. 1. Установка для экспериментов с микронасекомыми.

Светодиодный экран

Арена с насекомыми

Рамка арены

Модуль Пельтье
Термопара

Нагревательный элемент

Радиатор
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ключался случайно в одно из четырех возможных
положений.

Эксперимент состоял из предварительного те-
ста (T0), 10 повторностей обучения и трех после-
дующих тестов на память. В начале эксперимента
насекомое помещали на арену без включенных
холодных участков и 1 мин регистрировали его
перемещения по арене. Результаты этого теста (T0)
служили контролем для дальнейших тестов и воз-
можных исходных предпочтений в выборе секто-
ра. Далее начинался сеанс обучения, был вклю-
чен один из холодных участков (с соответствую-
щим положением экрана), и трипс должен был
найти его. Через 1 мин после того, как насекомое
находило холодный участок и располагалось в его
пределах (время, предположительно необходи-
мое для выработки ассоциации местоположения
с визуальными стимулами на экране), его выклю-
чали одновременно с включением одного из со-
седних (по часовой стрелке или против часовой
стрелки), одновременно с этим происходило пе-
реключение рисунка экрана в соответствующее
положение. Насекомое непрерывно проходило
через 10 циклов поиска холодного участка, каж-
дый из которых сопровождался последующей ми-
нутной задержкой перед переключением. Сеанс
обучения в общей сложности занимал 18–24 мин.
Сразу после прохождения 10 циклов обучения

проводили первый тест (T1), в ходе которого ви-
зуальный ориентир переключали в новое положе-
ние, как и во время сеанса обучения, но соответ-
ствующий холодный участок не включали. При
этом регистрировали перемещение насекомого
на горячей арене в течение 1 мин с момента пере-
сечения им границы ранее охлажденного сектора.
Через час после сеанса обучения проводили вто-
рой тест (T2), в ходе которого насекомому также
предлагали только визуальный стимул и через 24 ч
аналогичным образом проводили третий тест (Т3).

Эксперимент проведен на 44 особях (по 22 в
тестовой и контрольной группах), из которых в
итоговом анализе использованы 36 (21 в тестовой
группе и 15 в контрольной). Особи, которые не
могли найти холодный участок в течение 5 мин
или не смогли выполнить 10 циклов поиска, были
выбракованы.

Регистрация и анализ данных. Передвижение
насекомых было зафиксировано на цифровую ка-
меру Moticam 3, смонтированную на штативе; да-
лее с помощью программы Tracker 5.0.5 (https://
physlets.org/tracker) были получены координаты
траекторий движения. По координатам были рас-
считаны скорость, время и длина треков между
холодными участками, а также время, проведен-
ное в каждом из четырех секторов.

Рис. 2. Чертеж арены: А – вид сверху; B – арена в разрезе, снизу вверх: нижнее стекло, рабочая зона, покровное стекло.
Размеры приведены в миллиметрах.
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Поведение насекомых во время сеансов обуче-
ния и во время тестирования анализировали от-
дельно. В первом случае анализировали динами-
ку изменения времени поиска очередного холод-
ного участка, длину пройденного при этом пути и
среднюю скорость передвижения во время обуче-
ния. Во время тестирования анализировали долю
времени (%), проведенного в целевом секторе
(четверть арены, соответствующая целевому пат-
терну экрана), и индекс обучения. Чтобы рассчи-
тать индекс обучения разность между временем,
проведенным в целевом секторе, и временем,
проведенным в противоположном, делили на
суммарное время, проведенное в двух этих секто-
рах. В этом критерии использовали эти два секто-
ра, так как они находятся на одинаковом рассто-
янии от изначального, но в противоположных на-
правлениях. Статистический анализ выполнен в
среде R (t-test и ANOVA), пакеты rt.test и semnova.

При проведении множественных попарных срав-
нений применялась поправка Бонферрони.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Анализ поведения трипсов во время предвари-

тельного теста (Т0) показывает отсутствие досто-
верной разницы между тестовой и контрольной
группами как по распределению трипсов по сек-
торам (рис. 4), так и по критерию индекса обуче-
ния (рис. 5), что свидетельствует об отсутствии
выраженных исходных предпочтений какого-ли-
бо сектора и визуальных стимулов.

В T1 трипсы тестовой группы демонстрирова-
ли предпочтение целевого сектора по сравнению
с Т0, как по доле времени (рис. 4, табл. 1, ANOVA,
df = 3, F = 4.413, p = 0.006), так и по индексу обу-
чения (рис. 5, ANOVA, df = 1, F = 8.179, p = 0.008).
Также в Т1 процент времени, проведенного в це-

Рис. 3. Экран сверху (A) и его развертка (B). Пунктиром отмечен целевой паттерн.

B

A
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левом секторе (ANOVA, df = 1, F = 5703, p = 0.024)
и индекс обучения (ANOVA, df = 1, F = 9.898, p =
= 0.004) достоверно различаются в тестовой и
контрольной группах. В Т2 трипсы тестовой
группы продолжали предпочитать целевой сектор
по сравнению с Т0, что видно при сравнении вре-
мени, проведенного трипсами в разных секторах
(рис. 4, табл. 1, ANOVA, df = 3, F = 3.067, p = 0.031)
и по индексу обучения (ANOVA, df = 1, F = 3.630,
p = 0.067). Достоверная разница по индексу обу-
чения в Т2 наблюдалась также между тестовой и
контрольной группами (ANOVA, df = 1, F = 6.013,
p = 0.021). Т3 показал, что время, которое трипсы
проводили в целевом секторе, не отличается у те-
стовой и контрольной группы по обоим критери-
ям. Трипсы контрольной группы проводили в
разных секторах одинаковое количество времени
во всех четырех тестах.

При исследовании динамики обучения наибо-
лее показательным критерием для трипсов оказа-
лась длина пройденного пути (рис. 6). Время по-

иска в тестовой группе по ходу эксперимента до-
стоверно уменьшается (табл. 2). Достоверного
увеличения скорости движения с ростом числа
попыток не обнаружено.

При попарном сравнении длины пути в каж-
дой попытке между тестовой и контрольной груп-
пами, достоверные различия проявляются в 8-й
(t-test, df = 25, t = 2.060, F = 3.557, p = 0.049), 9-й
(t-test, df = 26, t = 3.281, F = 2.298, p = 0.003 ) и 10-й
(t-test, df = 24, t = 2.878, F = 5.868, p = 0.008) по-
пытках (рис. 6, 7). Это позволяет предположить,
что трипсы, обладающие надежным зрительным
ориентиром, в результате обучения сокращают
путь до искомого участка с комфортной темпера-
турой. Также средний путь в попытках 8–10 для
тестовой группы достоверно сокращается по
сравнению с длиной среднего пути тестовой груп-
пы во 2-3-й пробежках (t-test, df = 85, t = 3.174, F =
= 4.395, p = 0.002).

Рис. 4. Время (%), проведенное Thrips tabaci в целевом секторе в каждом из четырех тестов (M ± SE). ANOVA: * 0.01 ≤
≤ p < 0.05, ** p < 0.01.
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ОБСУЖДЕНИЕ

С увеличением числа попыток у трипсов те-
стовой группы длина пути уменьшается, следова-
тельно, насекомые оптимизируют свой поиск

(рис. 7). Использование водного лабиринта Мор-
риса или его аналогов для разных животных, т.е.
применение сходного алгоритма обучения, поз-
воляет сравнивать скорости обучения. Так, кры-
сам для обучения требуется в среднем 20 попыток

Рис. 5. Индекс обучения (отношение разности между временем в целевом секторе и временем в противоположном
секторе к общему времени в этих двух секторах) Thrips tabaci в каждом из четырех тестов (M ± SE). ANOVA: * 0.01 ≤ p < 0.05,
** p < 0.01.
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Таблица 1. Доля времени (M ± SE), проведенного Thrips tabaci в разных секторах в процессе тестирования

Примечания. T0 – тестирование до обучения, T1 – сразу после обучения, T2 – через час, T3 – через 24 ч. * Наличие досто-
верной разницы между целевым сектором и всеми остальными секторами, а также достоверной разницы между тестовой
и контрольной группами, ANOVA 0.01 ≤ p < 0.05, ** то же, p < 0.01.

Номер 
теста

Группа 
насекомых

Целевой 
сектор

Сектор по часовой 
стрелке от целевого

Сектор 
напротив целевого

Сектор 
против часовой стрелки 

от целевого

T0 Тестовая 0.21 ± 0.06 0.28 ± 0.08 0.23 ± 0.07 0.28 ± 0.06
Контрольная 0.26 ± 0.08 0.25 ± 0.09 0.24 ± 0.08 0.25 ± 0.08

Т1 Тестовая 0.51 ± 0.06** 0.12 ± 0.03 0.12 ± 0.03 0.24 ± 0.06
Контрольная 0.28 ± 0.08 0.13 ± 0.05 0.32 ± 0.09 0.19 ± 0.05

Т2 Тестовая 0.39 ± 0.03* 0.20 ± 0.03 0.18 ± 0.03 0.22 ± 0.02
Контрольная 0.28 ± 0.03 0.23 ± 0.04 0.27 ± 0.03 0.22 ± 0.04

Т3 Тестовая 0.17 ± 0.05 0.23 ± 0.10 0.18 ± 0.05 0.43 ± 0.10
Контрольная 0.22 ± 0.05 0.24 ± 0.07 0.31 ± 0.10 0.23 ± 0.04
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(по четыре попытки в течение пяти дней)
(Brandeis et al., 1989; Vorhees, Williams, 2006).
Сверчкам в похожих условиях необходимо 10 по-
пыток (Wessnitzer et al., 2008). У трипсов результа-
ты ассоциативного обучения проявляются, начи-
ная с восьмой попытки. Как видно из этих дан-
ных, у насекомых необходимое для запоминания
число попыток заметно меньше. Следовательно,
наличие более крупного мозга у позвоночных,

обеспечивая бóльшую чувствительность к стиму-
лам и детализацию их восприятия, не обязатель-
но приводит к более высоким результатам при ре-
шении некоторых задач (Chittka, Niven, 2009).

Данные тестов на формирование памяти сви-
детельствуют о наличии у трипсов кратковремен-
ной и, возможно, среднепродолжительной памя-
ти, которая была ранее выявлена у дрозофилы

Рис. 6. Зависимость длины пути (M ± SE) Thrips tabaci при поиске участка с комфортной температурой от числа попы-
ток. * t-test 0.01 ≤ p < 0.05, ** p < 0.01.
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Таблица 2. Характеристики перемещения Thrips tabaci (M ± SE) по арене в последовательных попытках в процессе
обучения

Примечания. * Наличие достоверной разницы между тестовой и контрольной группами, t-test 0.01 ≤ p < 0.05, ** то же, p < 0.01.

Номер 
попытки

Длина пути, мм Скорость, мм/c Время, с

Тестовая 
группа

Контрольная 
группа

Тестовая 
группа

Контрольная 
группа

Тестовая 
группа

Контрольная 
группа

1 112.6 ± 16.2 137.7 ± 18.5 2.68 ± 0.39 4.43 ± 0.32 53.6 ± 11.1 32.9 ± 5.0
2 125.4 ± 20.6 114.3 ± 21.0 2.33 ± 0.30 2.63 ± 0.31 55.6 ± 5.4 44.1 ± 7.0
3 135.7 ± 21.2 139.4 ± 23.4 2.48 ± 0.24 2.83 ± 0.21 55.2 ± 7.8 47.5 ± 5.9
4 107.0 ± 13.0 131.2 ± 17.2 2.35 ± 0.17 3.02 ± 0.20 49.5 ± 7.1 45.7 ± 6.1
5 124.1 ± 11.3 127.3 ± 18.1 2.77 ± 0.13 2.93 ± 0.22 45.9 ± 4.0 43.8 ± 6.3
6 93.3 ± 8.1 119.2 ± 19.1 2.49 ± 0.18 2.49 ± 0.26 39.1 ± 3.2 47.8 ± 5.0
7 99.9 ± 12.3 122.7 ± 18.8 2.32 ± 0.22 2.70 ± 0.29 42.4 ± 5.0 44.1 ± 3.7
8 88.7 ± 11.9* 141.4 ± 23.3* 2.28 ± 0.27 2.88 ± 0.24 40.0 ± 3.2 47.3 ± 6.0
9 76.7 ± 8.9** 130.8 ± 14.5** 2.16 ± 0.22 2.80 ± 0.23 36.1 ± 2.4* 46.3 ± 3.2*

10 89.1 ± 8.5** 153.6 ± 22.1** 2.26 ± 0.12 3.07 ± 0.22 40.4 ± 3.9 48.3 ± 4.8
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(Margulies et al., 2005). Через 24 ч (Т3) у трипсов
связь между рисунком на экране и комфортными
условиями утрачивается. Таким образом, у них не
удалось выявить долговременную память, обна-
руженную, например, у паразитоидов рода Cotesia
(Hymenoptera, Braconidae) (Smid et al., 2007).

Работа с микронасекомыми осложняется как
их размерами, так и подбором действенных сти-
мулов. В этой ситуации аверсивное обучение на
термоарене оказывается универсальным для ис-
следования когнитивных способностей микрона-
секомых из разных отрядов, поскольку подкреп-
ление в виде высоких температур может приме-
няться к любым объектам.

Хотя миниатюризация и влечет за собой зна-
чительные морфологические изменения нервной
системы, это не приводит к принципиальному
снижению эффективности ее работы. Миниа-
тюрные насекомые сохраняют способность к обу-
чению и формированию памяти.
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зиция, черная – конечная на границе холодного участка.
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ASSOCIATIVE LEARNING AND MEMORY IN THRIPS TABACI 
(THYSANOPTERA, THRIPIDAE)

M. A. Fedorova1, *, S. E. Farisenkov1, A. V. Timokhov1, A. A. Polilov1

1Faculty of Biology, Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119234 Russia
*e-mail: mariafedorova1997@gmail.com

Miniaturization leads to significant changes in the structure of the insect brain. The question of how these
rearrangements affect the functioning of the brain is of great interest for understanding the evolution of the
brain and the cognitive characteristics of animals. Previously, learning ability has been shown in several mi-
croinsects, but approaches to learning were highly specialized, which made comparative work difficult. We
have developed a setup based on the Morris water maze paradigm for the aversive associative teaching of var-
ious miniature insects to visual stimuli. This setup was used to study the behavior of Trips tabaci (Thysanop-
tera, Thripidae), allowing for the ability for associative learning and memory formation to be demonstrated
in thrips for the first time.

Keywords: microinsects, miniaturization
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Изучена успешность размножения филина в искусственных нишах и естественных природных
гнездах. Изготовление и установка искусственных гнездовий для филина в Мордовии позволили
увеличить число успешно размножающихся пар и численность популяции. При этом не выявлено
различий для искусственных и естественных гнездовий по успешности размножения, величине
кладки и количеству слетков. В 51% случаев гнездования пары откладывали по три яйца, в 43% –
по два яйца, в 3% – по четыре яйца и в 3% – по одному яйцу. Средняя величина кладки составляла
2.54 ± 0.08 яйца. За все годы изучения нами гнездования филина в Мордовии 13.6% пар вырастили
по одному птенцу, 36.4% – по два птенца, 50% – по три птенца. Среднее число выращенных птен-
цов на успешное гнездо 2.36 ± 0.11. Уровень смертности в искусственных гнездовьях (30%) ниже,
чем в естественных (40.6%).

Ключевые слова: искусственные ниши, гнезда, филин, успешность гнездования, Мордовия
DOI: 10.31857/S0044513422060071

Изучение редкого в Мордовии вида птиц –
филина (Bubo bubo (L. 1758)) – проводится на про-
тяжении длительного времени (Лапшин и др.,
2005). Велись и ведутся исследования спектра пи-
тания (Андрейчев и др., 2014), успешности раз-
множения (Andreychev et al., 2016), вокализации
(Андрейчев и др., 2017; Лапшин и др., 2018), чис-
ленности и плотности населения. Во многих ме-
стах филины были отмечены с помощью метода
регистрации особей по вокализации (Андрейчев
и др., 2017). Однако гнезд на местности не было
обнаружено при тщательном поиске. Регистри-
ровали лишь ямки, погадки, перья, присады, а
также была зафиксирована гибель кладок и птен-
цов в естественных гнездах в результате обруше-
ния карниза гнездовья, затопления талой водой, в
период палов сухой травы, падения деревьев во
время ледяного дождя. Гнездопригодные для фи-
линов участки есть не во всех местах обитания ви-
да, поэтому улучшение этого аспекта биологии
филина имеет важное значение. Биотехнические
мероприятия широко используются для охраны
птиц во всем мире. Этим мероприятиям посвяще-
на обзорная работа Грищенко (1995). Однако не
по всем видам сов разработаны и эффективно
применяются биотехнические мероприятия, в

частности изготовление искусственных гнездо-
вий. Хотя, с учетом статуса редкой птицы, филин
в первую очередь нуждается в биотехнических ра-
ботах.

Следует изначально согласиться, что искус-
ственные гнезда могут быть полезны для сохране-
ния дикой природы (Warakai et al., 2013; Rueegger,
2017). Однако необходимо различать понятия
“искусственное гнездовье” и “искусственное
гнездо”. Искусственное гнездовье – это то, на
чем или в чем гнездо находится. Искусственное
гнездо – это непосредственно гнездовая построй-
ка, изготовленная человеком для птицы (напри-
мер, имитация гнезда на платформе для лучшего
привлечения птицы). Т.е. можно делать как иску-
ственные гнездовья, так и искусственные гнезда.

В зарубежной литературе есть большое коли-
чество источников по обучению строительству и
схемам искуственных гнездовий для самых раз-
ных птиц, а также способам защиты их гнезд.
По привлечению на гнездование сов также опуб-
ликовано много работ. Для филина устраивают
искусственные гнездовья (ниши), пещерки и кар-
низы на скалах и обрывах оврагов или расчищают
и усовершенствуют естественные гнездовья (Гри-

УДК 598.279

EDN: MSMSAI
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щенко, 1995; Frey, 1973; Frey et al., 1974; Olsson,
1979; Gorner, 1983; Lipsbergs, 2011; Penteriani, Del-
gado, 2019). Приведены данные об организации
искусственных гнездовий на деревьях (Ander-
wald, 2006, 2010; Anderwald, Sitkiewicz, 2010; Horal,
Skorpíková, 2011; Wassink, 2011; Pačenovský et al.,
2012; Robitzky, Dethlefs, 2012), на линии электро-
передач в деревянном ящике (Mihók, Lipták,
2010). В Белоруссии использовали деревянные
платформы (Воронецкий, Демянчик, 1990), в
Германии – укрепленный на развилке ели лист
жести с насыпанной сверху известняковой галь-
кой и камешками (своеобразная имитация скаль-
ной ниши на дереве) (Sauer, 1990). Во Франции
использовали искусственное гнездовье в виде от-
крытого ящика, установленного в карьере (Wil-
helm, 2010). В Мордовии таких случаев гнездова-
ния не отмечено (Andreychev et al., 2016).

Нами предприняты попытки показать во вре-
менном аспекте, т.е. на протяжении ряда лет, что
успешность размножения филина в искусствен-
ных нишах выше, чем в естественных гнездах. Ав-
торы исследований должны были дать ответ на
два вопроса: (1) были ли искусственные гнездо-
вья заняты филинами для размножения или оста-
лись незанятыми, и (2) были ли у филинов разные
показатели размножения в искусственных и есте-
ственных гнездовьях.

Цель наших исследований – изучение успеш-
ности размножения филина в естественных и ис-
кусственных гнездовьях в Мордовии. Основные
задачи данной работы – изготовление и устрой-
ство искусственных ниш для гнездования филина
в местах, которые, по мнению авторов, были при-
годны для его обитания, проведение наблюдений
за успешностью размножения филина в искус-
ственных нишах и естественных гнездах, сравне-
ние количества слетков в них в разные годы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом для данной статьи послужили ре-

зультаты изучения размножения филина в Мор-
довии за период 2015–2020 гг. Работы проводи-
лись на известных ранее участках обитания фи-
лина (в окрестностях сел Симкино, Редкодубье,
Луньга, Енгалычево, Николаевка и Националь-
ном парке “Смольный”) (Andreychev et al., 2016) и
участках, где впервые выявлено обитание филина
по вокализации с помощью диктофонов (Ан-
дрейчев и др., 2017; Лапшин и др., 2018). Предва-
рительно нами проводилась работа в программе
OziExplorer по картам с целью выявления наибо-
лее подходящих участков (овражные сети на кар-
тах имеют темный рисунок (глубокие залесенные
овраги) или белый рисунок (карбонатные мело-
вые склоны)) для установки искусственных гнез-
довий. Мы изготовляли и устанавливали искус-
ственные гнездовья для филина на местности.

В основном установка осуществлялась по овра-
гам, склонам, балкам, т.е. в местах обитания фи-
линов. Все искусственные гнездовья осматривали
в весенний период, чтобы определить, заняты ли
они, а также подсчитывали количество яиц и
птенцов. Работы проводились осторожно с целью
не вспугнуть взрослых птиц, для этого использо-
вались приборы дистанциооного наблюдения
(бинокли, подзорные трубы).

Успешность размножения пар филинов оце-
нивали общепринятым методом как отношение
количества слетков к числу отложенных яиц в
гнездах. Также определяли отношение числа
слетков к числу гнездований и отношение чис-
ла слетков к числу успешных гнезд. За гнездо-
вание принимали попытку размножения, в ре-
зультате которой было отложено хотя бы одно
яйцо. Успешным гнездом (выводком) считали
гнездо, которое покинул, по крайней мере, один
птенец. Эмбриональную смертность (суммарная
доля неоплодотворенных яиц и яиц с погибшими
эмбрионами) определяли по кладкам с известным
результатом вылупления. Процент брошенных и
разоренных гнезд рассчитывали как отношение
числа погибших полностью кладок к общему чис-
лу кладок в определенный год наблюдений. Ана-
лизировали естественные и искусственные слу-
чаи гнездования для каждого года наблюдения
отдельно по выбранным параметрам: величине
кладки, количеству слётков к общему количеству
гнезд, успешности размножения. Сравнение по
выбранным параметрам проведено с использова-
нием непараметрического U-критерия Манна–
Уитни. Статистические расчеты проводили при
помощи компьютерных программ Microsoft Of-
fice Exсel (2003) и Past 2.04 (2010).

Птенцов филина в регионе кольцевали стан-
дартными металлическими кольцами (правая но-
га) Центра кольцевания птиц и цветными бело-
зелеными кольцами (левая нога) в рамках про-
граммы кольцевания хищных птиц Российской
сети изучения и охраны пернатых хищников.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Успешность размножения

В Мордовии за период исследований из 38 гнез-
дящихся пар филинов 12 пар (31.6%) устраивали
гнезда в искусственных нишах. Это достаточно
высокая доля гнездования в исскуственных гнез-
довьях с учетом того, что на девяти гнездовых
участках ниши не были устроены. Еще восемь
естественных гнезд обнаружены впервые только
в 2020 г. Остальные пары (девять) предпочли
естественные собственные гнездовья, где они в
предыдущие годы успешно размножались. Сле-
дует отметить, что искусственные ниши на этих
участках были устроены недалеко от естествен-
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ных гнездовий. Устраивались разные типы искус-
ственных гнездовий: с крышей (24%), с крышей и
стенками (34%), без крыши и стенок (42%).

Из 17 случаев гнездования в искусственных
нишах за период исследований в 12 случаях (71%)
гнездование было удачным, а в пяти случаях
(29%) – неудачным (на стадии яиц). Следует по-
дробно описать все эти пять неудачных случаев:
две кладки были брошены родителями по неуста-
новленным причинам, одну кладку затопило па-
водковыми водами, одна кладка сгорела в резуль-
тате весеннего пала сухой травы, одна кладка бро-
шена после упавшей на гнездо сосны во время
ледяного дождя.

Из 48 известных случаев гнездования в есте-
ственных гнездовьях в 16 гнездах (33.3%) гнездо-
вание было неудачным (на стадии яиц – в девяти
гнездах, на стадии птенцов – в семи гнездах).
Приведем причины неудачных гнездований:
шесть кладок были брошены родителями по не-
установленным причинам, пять кладок были ра-
зорены хищниками, две кладки затопило павод-
ковыми водами, одна кладка сгорела в результате
весеннего пала сухой травы, одна кладка погибла
под ледяным дождем, одна кладка погибла в ре-
зультате обрушения карниза гнездовья. Таким
образом, в искусственных гнездовьях доля не-
удачных случаев гнездований меньше. Тем не ме-
нее сравнение успешности размножения в искус-
ственных и естественных гнездовьях с помощью
критерия Манна–Уитни не выявило статистиче-
ски достоверные отличия первой выборки от вто-
рой (Z = –0.45, p > 0.05). Разницы не выявлено и

по отдельным годам, в 2017 и 2019 гг. успешность
размножения была несколько выше в искус-
ственных гнездовьях, по сравнению с естествен-
ными, а в 2015, 2018, 2020 гг. – наоборот (рис. 1).

Изготовленные искусственные ниши были за-
няты на следующий год в шести случаях, на вто-
рой год – в пяти, на третий год – в одном случае.
Пока не гнездились в нишах 14 пар. Сравнение
гнездования филина в разных типах постройки
искусственных ниш (с крышей, с крышей и боко-
выми стенками, без крыши и стенок) выявило не-
значительную предпочтительность птицами гнез-
довья с крышей (35%) и гнездовья с крышей и бо-
ковыми стенками (35%), по сравнению с
гнездовьями без крыши и стенок (рис. 2).

Количество яиц

Филины откладывали первые яйца в конце
марта–начале апреля. Величина кладки варьиро-
вала от одного до четырех яиц (табл. 1). Из наблю-
давшихся фактов гнездований в регионе в 51%
случаев гнездования пары откладывали по три
яйца, в 43% – по два, в 3% – по четыре яйца и в 3% –
по одному яйцу. Причем в искусственных гнездо-
вьях отмечалось по 2–3 яйца, а в естественных от
одного до четырех яиц. Общей тенденцией явля-
ется то, что чаще всего самки филина имели по 2–
3 яйца независимо от типа гнездовья. Такая же
картина наблюдалась для Мордовии за предыду-
щий шестилетний период (Andreychev et al., 2016).
Сравнение величин кладок в искусственных и
естественных гнездовьях с помощью критерия

Рис. 1. Средняя успешность размножения в естественных и искусственных гнездовьях за период 2015–2020 гг.
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Манна–Уитни не выявило статистически досто-
верные отличия первой выборки от второй (Z =
= –1.63, p > 0.05). Сравнение средней величины
кладок в отдельные годы не выявило разницы ис-
кусственного гнездовья от естественного (рис. 3).
Сопоставимо уменьшение общей успешности
размножения филина на стадии насиживания в
естественных и искусственных гнездовьях. Яйца-
болтуны в кладках отмечали в единичном количе-
стве. Повторных кладок в искусственных гнездо-
вьях не отмечали.

Количество слётков

Вылупление первых птенцов из яиц было при-
урочено к концу апреля–началу мая. С помощью
мероприятий по привлечению птиц в исскуствен-
ные гнездовья удалось повысить число гнезд со
слетками, но распределение количества гнезд по
величине слетков от одного до трех по искус-
ственным и естественным гнездовьям является
сопоставимым 2–4–6 и 4–12–16, соответственно
(табл. 1). Сравнение показателя отношения коли-
чества слетков к количеству гнезд в искусствен-

ных и естественных гнездовьях с помощью крите-
рия Манна–Уитни не выявило статистически до-
стоверные отличия первой выборки от второй
(Z = –1.18, p > 0.05). Сравнение среднего количе-
ства слетков в отдельные годы не выявило разни-
цы искусственного гнездовья от естественного
(рис. 4). В отдельные годы слётков было больше
в искусственных гнездовьях, в другие годы –
в естественных гнездовьях.

Наибольшее число брошенных гнезд наблюда-
ли в 2016 г. (100%) и 2015 г. (67%). Увеличилась и
общая успешность размножения 63% за пятилет-
ний период наблюдений. Самыми положитель-
ными в этом отношении были 2018 и 2020 годы,
когда отмечались 66.7 и 86.0% сохранность кла-
док, а также 73.3 и 82.5% успешность размноже-
ния, соответственно. Эти значения показателей
связаны с большой долей изготовленных искус-
ственных гнездовий.

Первые случаи покидания птенцами гнезд в
регионе регистрировались в первую декаду июня.
В 2015 г. у трех гнездящихся пар филинов вылете-
ло 2 птенца, в 2016 – из двух гнезд не вылетело ни
одного птенца, в 2017 – из семнадцати гнезд

Рис. 2. Распределение гнездования филина по исскуственным нишам разных типов.
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35%

Искусственное гнездовье
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с крышей и стенками

Искусственное гнездовье,
вырытое в земле, без крыши
и стенок

Таблица 1. Параметры размножения филина в гнездовьях разных типов в 2015–2020 гг.

Тип гнездовья

Распределение

кладок по количеству яиц гнезд по количеству слетков гнезд по успешности размножения

1 2 3 4 0 1 2 3 0% 1–49% 50–75% >75%

Искусственное 0 11 6 0 5 2 4 6 5 0 2 10
Естественное 2 17 27 2 16 4 12 16 16 1 7 24



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 101  № 8  2022

УСПЕШНОСТЬ РАЗМНОЖЕНИЯ ФИЛИНА 891

25 птенцов, в 2018 г. – из шести гнезд 11 птенцов,
в 2019 г. – из пятнадцати гнезд 19 птенцов,
в 2020 г. – из двадцати двух гнезд 47 птенцов.
Низкую успешность размножения филина в 2015
и 2016 гг. в регионе можно объяснить недостаточ-
ностью кормовой базы и неблагоприятными ме-
теорологическими условиями. Итого за шести-
летний период гнезда покинули 104 птенца, т.е. в
среднем на одну пару приходится 2.73 условных
единиц успешно вылетевших из гнезда птенцов.
В сравнении за предыдущий шестилетний период
вылетел 41 птенец. Следует отметить, что уровень

смертности в гнездах ниже в искусственных гнез-
довьях (30%), по сравнению с естественными
(40.6%).

Успешность размножения отдельных пар фи-
лина за шестилетний период значительно колеба-
лась (от 0 до 100%). Успешность размножения для
пар, гнездившихся в искусственных гнездовьях
(64.7%), сопоставима с аналогичным показателем
для пар, гнездившихся в естественных гнездовьях
(59.7%). Среднее значение успешности размно-
жения филина за период наблюдений в Мордо-
вии составило 61%.

Рис. 3. Средняя величина кладки в естественных и искусственных гнездовьях за период 2015–2020 гг.
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Рис. 4. Среднее количество слетков из естественных и искусственных гнездовий за период 2015–2020 гг.
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Средние значения репродуктивности филина
(по естественным и искуственным гнездовьям за
2015–2020 гг.) в Мордовии определены в 1.6 слет-
ков на гнездование и 2.36 слетков на успешное
гнездо. Отдельно по искусственным гнездовьям
средние значения репродуктивности составляют
1.65 слетков на гнездование и 2.3 слетков на
успешное гнездо.

За период изучения гнездования филина в
Мордовии 13.6% пар вырастили по одному птенцу,
36.4% – по 2 птенца, 50% – по 3 птенца. В среднем
на успешное гнездо филина приходится 2.36 ±
± 0.11 слетков.

ОБСУЖДЕНИЕ
Частота кладок филина по 2–3 яйца в Мордо-

вии согласуется с результатами, отмечавшимися
для гнездящихся пар Белоруссии (67%) (Тишеч-
кин, Гричик, 1994). В Мордовии максимальная
успешность размножения отмечена у пар филинов,
гнездящихся в окрестностях с. Сосновый Гарт
(из восьми яиц у пары за шесть лет вылетело во-
семь слетков), с. Тазино (восемь птенцов) Боль-
шеберезниковского р-на. У других пар, вырас-
тивших слетков в искусственных гнездовьях, эти
показатели за шесть лет были несколько меньше
(от двух до четырех слетков). Минимальное коли-
чество птенцов за шесть лет выкормили две пары
в искусственных гнездовьях в окрестностях с. Лу-
ньга и с. Вейсэ. Максимальная успешность раз-
множения в естественных гнездовьях отмечена
для пары филинов, гнездящихся западнее с. Бул-
гаково (10 птенцов из 13 яиц за шесть лет). Мини-
мальное количество птенцов за шесть лет выкор-
мили сразу несколько пар в естественных гнездо-
вьях в окрестностях с. Кайбичево, с. Пуркаево
(всего по одному птенцу для каждой пары). При-
чем количество пар (пять), выкормивших по два
птенца, также очень высоко. Среднее значение
успешности размножения филина в Мордовии
сопоставимо с аналогичным показателем в Перм-
ском крае, где в период с 1977 по 1989 гг. – 59%; с
1990 по 2003 гг. – 47% (Шепель, 2011).

Как выяснено в результате собственных иссле-
дований в Мордовии, разницы между средними
уровнями репродуктивности филина по есте-
ственным и искусственным гнездовьям нет. Т.е.
эти показатели в нашем регионе стабильны и су-
щественно выше по сравнению с юго-западной
частью Нижней Австрии (средние значения ре-
продуктивности филина составляет 0.9 слетков
на одно гнездование и 1.92 слетков на успешное
гнездо) (Liditznig, 2005) и с Белоруссией (на успеш-
ное гнездо приходится около 0.9 слетков) (Ти-
шечкин, Гричик, 1994). Лишь в условиях доступ-
ности и большого количества пищи в предгориях
Альп репродуктивность составляет 1.56 слетков
на одно гнездование и 2.22 слетков на успешное

гнездо, а также в Германии – 1.49 слетков на одно
гнездование и 1.86 слетков на успешное гнездо
(Rockenbauch, 2005), сопоставим с показателями
из Мордовии. Таким образом, пары филина, об-
наруженные на территории Мордовии (средняя
полоса европейской части России), имеют луч-
шие результаты по успешности размножения, по
сравнению с филинами из некоторых стран Ев-
ропы.

Сопоставимые высокие значения получены
исследователями из Северного предгорья Гарца
(Нижняя Саксония и Саксония-Анхальт; север
центральной Германии): в выводке 34% пар фи-
лина имели по две молодые особи, 23% пар – по
три, 5% – по четыре молодые особи (Ristig et al.,
2003). В другом же районе Германии (юго-восток
Саксонии) 52% пар филина имели по одному
слетку в выводке, 46% – по два слетка, 2% пар –
по три слетка (Augst, 2003), что свидетельствует о
неблагополучном состоянии данной популяции.

Согласно результатам нашей работы филин
чаще занимает искусственные гнездовья, распо-
ложенные в глубоких оврагах агроландшафтов,
чем аналогичные гнездовья в лесных оврагах. На-
ши исследования показали эффективность меро-
приятий по строительству искусственных гнездо-
вий для сохранения и увеличения численности
филина. Успешность размножения филина в ис-
кусственных гнездовьях рядом с залежными по-
лями и окраинами полей была связана с обилием
доступного корма (мелких млекопитающих) и
была не меньше успешности размножения в есте-
ственных гнездовьях.

Таким образом, использование искусствен-
ных гнездовий для филина положительно влияет
на успешность размножения. Подобные исследо-
вания были показаны рядом авторов для других
видов птиц (Gottschalk et al., 2011; Le Roux et al.,
2016).

Наши данные по успешности размножения
филина в искусственных гнездовьях и естествен-
ных гнездовьях сходны с аналогичными показа-
телями по другим видам сов. В частности, успеш-
ность гнездования длиннохвостой неясыти была
высокой как в естественных дуплах 97.6%, так и в
дуплянках – 92.9% (Шохрин и др., 2019). На тер-
ритории Белоруссии для ушастой совы также по-
казана эффективность искусственных гнездовий,
их покинули в среднем 4.62 птенца, в то время как
естественные гнездовья – четыре птенца (Китель,
2009).

Необходимо упомянуть о том, что все взрос-
лые особи филина в Мордовии вели себя крайне
острожно во время изготовления авторами искус-
ственных гнездовий на месте ранее существовав-
ших естественных ниш и последующего исследо-
вания гнездовой биологии. Спугнутые птицы
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возврашались к гнезду только при наступлении
темноты.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, изготовление и установка ис-

кусственных гнездовий для филина в Мордовии –
факторы увеличения успешно размножающихся
пар, а, следовательно, и увеличения численности
популяции. При этом статистически достоверных
различий по успешности размножения, величине
кладки и количеству слетков в искусственных и
естественных гнездовьях не выявлено. Поэтому
наряду с большим влиянием обеспеченности пи-
щей (главным образом грызунами) на успеш-
ность размножения филина влияет и наличие
гнездопригодных участков, которые можно улуч-
шить искусственным путем. В 51% случаях гнез-
дования пары откладывали по три яйца, в 43% –
по два яйца, в 3% – по четыре яйца и в 3% – по од-
ному яйцу. Средняя величина кладки составляла
2.54 ± ± 0.08 яйца. Среднее число выращенных
птенцов на успешное гнездо 2.36 ± 0.11.

Многие пары филинов обитают в биотопах
Мордовии десятки лет. В последнее время наме-
тилась тенденция увеличения численности вида,
и поэтому следует продолжить мероприятия по
созданию искусственных ниш для гнездования.
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BREEDING SUCCESS OF THE EURASIAN EAGLE OWL (BUBO BUBO, 
STRIGIFORMES, STRIGIDAE) IN ARTIFICIAL NESTS

A. S. Lapshin1, A. V. Andreychev1, *, M. A. Alpeev1, 2, V. A. Kuznetsov1

1Mordovian National Research State University, Saransk, 430000 Russia
2Joint Directorate of the Mordovia State Nature Reserve and “Smolnyi” National Park, Saransk, 430005  Russia

*e-mail: andreychev1@rambler.ru

The success of Eagle owl breeding in artificial niches and natural nests was studied. Manufacturing and in-
stalling artificial nests for Eagle owls in Mordovia, central European Russia has served as a factor to increasing
the number of both successfully breeding pairs and the population size. At the same time, no differences were
found for artificial and natural nests in terms of reproductive success, clutch size, and the number of f ledg-
lings. In 51% nesting cases, pairs laid 3 eggs, vs. 2 eggs in 43%, vs. 4 eggs in 3% and 1 egg in 3%. The average
clutch size was 2.54 ± 0.08 eggs. Over the years of our study of owl nesting in Mordovia, 13.6% pairs raised
1 chick, vs. 2 and 3 chicks in 36.4 and 50%, respectively. The number of reared chicks per successful nest av-
eraged 2.36 ± 0.11. The mortality rate in nests was lower in artificial nesting sites (30%) than in natural ones
(40.6%).

Keywords: artificial niches, nesting success, Mordovia
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Приведены данные мониторинга численности и фенологических показателей мигрирующей попу-
ляции таежной овсянки в Южном Приморье по данным кольцевания (1999–2018 гг.). Работа про-
диктована необходимостью составления прогнозов состояния популяций для других представите-
лей семейства овсянковых в связи с обнаружением резкого снижения численности дубровника и
овсянки-ремеза во второй половине 20 и начале 21 века. Изучены фенология миграций и сохраняе-
мость птиц на территории исследований. Выяснено, что весенняя миграция вида в долине реки Ли-
товка не выражена, в то время как осенняя миграция имеет массовый характер. Исследования по-
казали тенденцию к снижению численности вида, уменьшению скорости пополнения энергетиче-
ских запасов и сокращению продолжительности миграционной остановки птиц на путях пролета.
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Долгое время на снижение численности воро-
бьиных птиц в Евразии не обращали должного
внимания, хотя в других регионах мира эта тен-
денция была замечена еще в конце прошлого и
начале текущего столетия. Прогнозируется, что
современное изменение климата и антропоген-
ная фрагментация местообитаний приведут к ис-
чезновению сотен видов мигрирующих птиц и
значительно уменьшат ареалы оставшихся (Seker-
cioglu et al., 2007). В странах Восточной Азии мел-
кие певчие птицы особенно уязвимы в периоды
миграционных остановок (Yong et al., 2015), а по-
скольку остановки и полет у воробьинообразных,
по разным оценкам, соотносятся как 7 : 1 (Newton,
2008) или 9 : 1 (Чернецов, 2010), становится оче-
видным, что события, произошедшие на останов-
ке, определяют успешность миграции.

Факты о массовых отловах певчих птиц для
еды местным населением стран Восточной и
Юго-Восточной Азии, особенно во время проле-
та и на местах зимовок, стали посылом для напи-
сания российскими (Дурнев, 2009; Ананин, 2015)
и международными учеными (Dale, Hansen, 2013;
Kamp et al., 2015; Edenius et al., 2016) нескольких

аналитических статей, требующих внимания к
особенно уязвимым видам семейства овсянковых –
дубровнику (Ocyris aureolus) и ремезу (O. rusticus).
Последние опубликованные данные показывают,
что катастрофические изменения состояния по-
пуляций этих видов в первую очередь затронули
западные части их ареалов, в то время как бли-
зость к неблагополучным местам зимовок и ми-
граций по столь же уязвимому Восточно-Азиатско-
Австралазийскому пролетному пути (ВААПП) вы-
зывают тревогу на востоке ареала. Для точных
оценок и составления работающих прогнозов
по другим видам птиц необходимы качествен-
ные многолетние исходные материалы, которых
крайне мало.

По данным многолетних отловов в долине
р. Литовка (Южное Приморье) в последние годы
отмечается незначительное снижение численно-
сти таежной овсянки (O. tristrami) в периоды
осенней миграции (Вальчук и др., 2017), причины
которого не ясны. Цель данной работы – изучить
основные параметры миграционной остановки
таежной овсянки на юге Приморского края и их
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взаимосвязь с состоянием популяций вида на
протяжении 20 лет.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Таежная овсянка в районе исследований в

Южном Приморье – малочисленный гнездящий-
ся и многочисленный в периоды миграций вид.
Ее гнездовой ареал с оценочной площадью в
766 000 км2 значительно меньше ареалов широ-
ко распространенных, ныне уязвимых видов –
овсянки-ремеза (4 870000 км2) и дубровника
(7390000 км2). Исследуемый вид мигрирует на
средние расстояния – около 2150 км, между са-
мой южной точкой гнездования и самым север-
ным местом зимовки (рис. 1) (BirdLife Interna-
tional, 2021). По ряду морфологических призна-
ков вид наиболее близок к группе “лесных”
овсянок – сизой (O. variabilis), желтобровой
(O. chrysophris), крошке (O. pusillus), а также к ре-
мезу (Коблик, 2007). В периоды миграций для
таежной овсянки характерен широкий спектр
занимаемых местообитаний, она повсеместно
встречается в лесах, зарослях кустарников и раз-
нотравья, как на равнинах, так и в горах (Глущен-
ко и др., 2016). Однако динамика, сроки и харак-
тер ее миграций изучены недостаточно. В районе
исследований вид сочетает послегнездовую дис-

персию с началом сезонных перемещений и по-
следующим вовлечением в миграцию транзитных
особей из других частей ареала (Вальчук и др.,
2017).

В работе проанализированы данные кольцева-
ния ДМОО “Амуро-Уссурийский центр биораз-
нообразия птиц”. Основные исследования про-
водились в Партизанском р-не Приморского
края на станциях “Новорудная” (42.99° с.ш.,
132.87° в.д.; 1999–2010 гг.) и “Средняя Литовка”
(42.96° с.ш., 132.80° в.д.; 2011–2018 гг.), располо-
женных в долинах правого и левого притоков
р. Литовка, соответственно. Местообитания по-
дробно описаны в нашем исследовании 2017 г.
(Вальчук и др., 2017).

Методика прижизненного изучения перелет-
ных птиц с помощью кольцевания к настоящему
времени детально разработана (Виноградова и др.,
1976; Bairlein, 1995). Кольцевание сопровождали
кратким стандартным описанием особи: оцени-
вали энергетическое и физиологическое состоя-
ние, снимали основные промеры тела, крыла и
хвоста, реже маховых перьев. Паутинные сети
(12 м × 2.8 м, d = 35 мм по диагонали) устанавли-
вали стационарно на постоянных из года в год ме-
стах в различных типах местообитаний. В сред-
нем стационар работал с 12.04 по 4.06 весной и с

Рис. 1. Гнездовой (S) и зимовочный (W) ареалы таежной овсянки (O. tristrami, OT) по отношению к ареалам уязвимых
видов овсянки-ремеза (O. rusticus, OR) и дубровника (O. aureolus, OA) (BirdLife, 2021).
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14.08 по 4.11 осенью. Поскольку длина сетей не
была ежедневно постоянной, для анализа мы ис-
пользовали следующий показатель численности –
число отловленных птиц в день/длина сетей ×
× 100 (м).

Характер исследования требовал стандартизи-
ровать данные таким образом, чтобы можно было
оценивать многолетнее смещение сроков мигра-
ции. Мы использовали в расчетах первичные
встречи (даты кольцевания) только тех птиц, ко-
торые попадали в единый интервал исследований
с 25.08 по 25.10 на протяжении 1999–2018 гг., что
составило в среднем 97.5 ± 2.75% всех птиц за
осенний сезон. Сроки осенней миграции оцени-
вали с помощью моделей квантильной регрессии,
поскольку оценки, выполненные только на осно-
ве дат прибытия и отлета, ранее подвергались
критике (Miller-Rushing, 2008). Модели представ-
ляли собой зависимость кумулятивной численно-
сти птиц за сезон от времени, представленного
юлианскими датами. Оценки проводили на уров-
нях 0.05, 0.10… 0.95 квантилей, охватывая, таким
образом, наиболее массовую миграцию. Анализ
проводили с использованием пакета “quantreg”
программы R-3.3.4. Оценку сроков весенней ми-
грации проводили только по датам прилета, по-
скольку малое в целом число весенних отловов
(n = 68) не позволяет применить квантильную ре-
грессию.

Физиологическое состояние птицы оценива-
лось по индексу CI (Condition Index) – масса тела
(г)/длина крыла (мм) × 100% (Labocha, Hayes,
2012). Для определения энергетического состоя-
ния особи в каждый конкретный отлов мы ис-
пользовали CI вместе с показателем жирности
птицы. На основании коинтеграции этих показа-
телей при помощи факторного анализа выводили
индекс энергетического состояния особи – ECI.
Скорость изменения энергетического состояния
(PE) оценивалась с помощью модели линейной
регрессии (GLM) по отношению к количеству
дней между отловами (Woodrey, Moore, 1997; See-
wagen, Newhouse, 2018). Индекс PE для сравнения
многолетней динамики усреднялся за сезон для
всех особей. Минимальная продолжительность
остановки (MSL) рассчитывалась как количество
дней между последней и первой датами регистра-
ции вида. Ожидаемая средняя продолжитель-
ность остановки (Sa) рассчитывалась на основа-
нии стохастических моделей (CJS) открытых по-
пуляций в зависимости от времени (Титов,
Чернецов, 1999). В обоих случаях выбиралась мо-
дель, максимизирующая критерий Акаике (AIC)
(Burnham, Anderson, 2004). Расчеты проводились
в программе R 3.6.0 (R Core Team, 2020) пакета
RMark. Для демонстрации вариативности вос-
пользовались коэффициентом вариации (cV) и
среднеквадратическим отклонением (σ). Сравне-

ние нескольких независимых выборок проводи-
лось при помощи критерия Манна–Уитни (ΔU =
= Uкр – Uэмп). Многолетняя динамика парамет-
ров миграционной остановки оценивалась при
помощи моделей парной регрессии со временем
(GLM) (Seewagen, Newhouse, 2018). Воздействие
параметров остановки на сезонную численности
птиц изучено при помощи множественного ре-
грессионного анализа (GRM). Значимость урав-
нений регрессии оценена при помощи коэффи-
циентов детерминации (R2) и критерия Фишера
(F). Расчеты и статистическая обработка прово-
дились в R 3.6.0 (R Core Team, 2020) и Statistica 10
(StatSoft, 2011).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Всего за 20 осенних и 11 весенних сезонов в до-

лине р. Литовка окольцовано 15320 и 68 птиц,
соответственно. Многолетняя вариабельность
относительной численности весной показывает
высокую степень неоднородности (табл. 1). Наи-
большее число отловов отмечалось в 1999 и 2005 гг.,
в то время как в остальные годы этот показатель
был в несколько раз меньше. При этом доля птиц,
задержавшихся в районе исследований более чем
на 1 день, несмотря на малое в целом число отло-
вов, была достаточно высока.

Для сроков весенней миграции характерны
значительные флуктуации от года к году (рис. 2).
По данным линейного тренда, даты весеннего при-
лета (–0.37/год) и последней регистрации (–0.38/год)
в отловах синхронно и незначимо (R2 близок к ну-
лю) смещаются на более ранние сроки.

На осеннем пролете в долине р. Литовка таежная
овсянка – один из самых массовых мигрантов, еже-
годно занимающий по числу отловов 4-е место.
За 20 осенних сезонов было окольцовано 15275 птиц,
а с учетом межсезонных возвратов базу первич-
ных встреч представляют 15320 историй отловов.
Как было показано выше, в связи с низкой гнез-
довой численностью вида миграция таежной ов-
сянки в долине р. Литовка носит в основном
транзитный характер. Многолетняя средняя от-
носительная численность и доля птиц, остано-
вившихся осенью не менее чем на 1 день, пред-
ставлены в табл. 1. Значительная межгодовая ва-
риабельность сроков как осенней, так и весенней
миграции, свидетельствует о нелинейности дина-
мики численности, которая находит свое отраже-
ние и в сроках миграции.

Мы оценивали многолетнее смещение осен-
них дат с помощью 0.1, 0.25, 0.75 и 0.9 квантилей
кумулятивной численности миграции, поскольку
эти квантили пролета оказались наиболее стати-
стически значимыми (рис. 3). Анализ показал,
что начало (0.1 квантиль) и завершение (0.9 кван-
тиль) миграции смещаются на более ранние даты
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(на 1.8 и 3.7 дней, соответственно, за 20 лет иссле-
дований). Медиана осенней миграции (0.5 кван-
тиль), являющаяся традиционным показателем
пролета, сместилась за этот период на 3.7 дня.

Средняя минимальная продолжительность
остановки таежной овсянки в долине р. Литовка
осенью за все годы MSLср = 6.1 дней (σ = 1.35, cV =
= 22.12%). Многолетняя динамика MSL демон-
стрирует долговременное сокращение – 1.8 дней
за 20 лет (рис. 4). Мы также оценили продолжи-
тельность остановки при помощи стохастической
модели CJS, зависимой от времени. Сохраняе-
мость птиц на миграционной остановке (ϕ) оце-
нивается при этом в 0.345 ± 0.119, а вероятность
отлова (p) в 0.006 ± 0.005. Средняя ожидаемая

продолжительность остановки за все годы Sa(ср) =
= 10.3 дней (σ = 0.96, cV = 9.31%) при сокращении
остановки на 0.95 дней за 20 лет (рис. 5).

Средний индекс энергетического состояния
птиц за 16 лет EСI = 3.8 (min = 1, max = 6.5), при
этом CI объясняет 67% (p = 0.0021) вариабельно-
сти дисперсии индекса, а жирность 33% (p =
= 0.0003). По годам EСI значимо различается
(ΔU = –294, p = 0.01, MU = 1436). Скорость изме-
нения энергетического индекса имеет отрица-
тельные тенденции – в многолетнем масштабе
линейный тренд убывает на 0.01 ед. за год, а ее
средняя PE = 0.16 ед./сут (min = –0.26, max = 0.41,
cV = 90.27%) (рис. 6).

Таблица 1. Результаты отловов таежной овсянки в сезоны кольцевания в долине р. Литовка

Примечания. Указаны среднее число птиц на 100 м сетей в течение сезона (птиц/100 м) и доля особей, задержавшихся в рай-
оне исследований более чем на один день (D); σ – среднеквадратическое отклонение; cV – коэффициент вариации.

 Год, 
показатель 

Весна Осень

Продолжительность 
отловов

Число птиц/
100 м D, % Продолжительность 

отловов
Число птиц/

100 м D, %

1999 15.04–02.06 3.8 15.6 25.08–28.10 253.3 36.6

2000 10.04–05.06 1.0 17.08–29.10 217.0 31.4

2001 12.04–01.06 0.7 17.08–29.10 111.6 25.0

2002 06.04–03.06 2.0 12.2 16.08–28.10 293.7 35.8

2003 09.04–04.06 0.7 48.7 20.08–08.11 191.9 21. 6

2004 11.04–28.06 1.4 49.3 20.07–31.10 97.0 2.9

2005 08.04–22.06 4.3 25.0 26.07–02.11 237.4 20.3

2006 16.04–30.06 1.2 19.2 27.07–11.11 351.4 24.9

2007 25.04–31.06 2.7 26.3 24.08–30.10 185.2 20.5

2008 24.08–26.10 232.3 34.2

2009 20.04–09.05 0.7 17.08–02.11 265.2 35.6

2010 17.08–02.11 101.7 26.3

2011 18.08–04.11 58.8 22.1

2012 18.08–03.11 372.0 35.6

2013 20.08–10.11 56.5 16.1

2014 03.04–02.06 2.6 15.08–09.11 91.9 14.5

2015 25.07–14.11 247.7 16.0

2016 11.08–08.11 97.0 21.1

2017 07.08–16.11 122.5 21.5

2018 15.08–05.11 191.0 23.6

Среднее 12.04–04.07 1.9 28.0 14.08–04.11 188.8 25.4

Ошибка 
среднего

0.4 5.0 21.03 1.6

σ 1.2 14.0 91.7 7.0

cV 63.0 50.0 48.6 27.4
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Рис. 2. Многолетняя динамика сроков весенней миграции таежной овсянки в долине р. Литовка в период 1999–2007 гг.,
2009 и 2014 гг. Прерывистые линии – линейный тренд, R2 – коэффициент аппроксимации.
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Рис. 3. Многолетнее изменение дат осенней миграции (в днях) по результатам квантильной регрессии: а – 95% дове-
рительный интервал для квантилей 0.05…0.95 определяет наиболее значимые квантили, b – изменение дат миграции
для заданного квантиля за 20 лет исследований, c – многолетняя динамика сроков осенней миграции по модели кван-
тильной регрессии.
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ОБСУЖДЕНИЕ
У нас есть все основания предполагать, что ве-

сенний пролет таежной овсянки на территории
исследований практически отсутствует. При этом
76% повторных отловов весной приходится на

вторую декаду мая, что, вероятно, свидетельству-
ет о принадлежности этих птиц к локальной и ма-
лочисленной гнездящейся популяции. За все го-
ды исследований всего 4 особи (5.9%), окольцо-
ванные весной, были отловлены и во время

Рис. 4. Минимальная продолжительность остановки (MSL ± SE) таежной овсянки во время осенней миграции в пе-
риод 1999–2018 гг. Линейный тренд y = –0.0956x + 6.8988.
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Рис. 5. Ежегодная ожидаемая средняя продолжительность остановки (Sa ± 10%) во время осенней миграции в период
1999–2018 гг. Линейный тренд y = –0.0817x + 11.371.
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осенней миграции, что также подтверждает невы-
сокую численность гнездящейся популяции и,
соответственно, малую привлекательность для
гнездования этого вида пойменных местообита-
ний среднего течения р. Литовка и ее притоков, в
которых расположены пункты мечения.

Средняя дата первой весенней регистрации в
долине р. Литовка за весь период исследований –
5 мая, она практически совпадает с датой первых
регистраций вида в заповеднике “Кедровая Падь”
(Юго-Западное Приморье) (Панов, 1973) и Ла-
зовском заповеднике (Шохрин, 2014), в то время
как средняя дата прибытия таежной овсянки на
места размножения в Южном Приморье прихо-
дится на вторую декаду мая (Gamova, 2002). Для
других районов Приморья первые и средние сро-
ки прилета вида на места гнездования значитель-
но варьируют, в литературе фигурируют как более
ранние, так и поздние даты. Так, на севере, на ме-
стах гнездования в Сихотэ-Алиньском заповед-
нике в 1965–1966 гг. вид отмечался 20–26 мая
(Кулешова, 1968). В окрестностях пос. Гайворон
(Спасский р-н, западное Приморье), где гнездо-
вание таежной овсянки было установлено только
в 2013 г. (Глущенко и др., 2016), транзитный про-
лет вида по данным отловов отмечался с 22 апреля
(1999 г.) и с 5 мая (2000 г.). На морском побережье
Лазовского заповедника (юго-восточное Примо-
рье) в начале 2000-х годов таежных овсянок отме-
чали и отлавливали только во второй-третьей де-
каде мая (Шохрин, 2017). В районе Уссурийска
первое появление птиц отмечалось 20 апреля

2002 г., а наиболее поздний прилет – 25 мая 2003
и 2004 гг., но чаще всего первые регистрации вида
приходились здесь на первую декаду мая (Глу-
щенко и др., 2006). В окрестностях Владивостока
даты первых весенних встреч варьируют значи-
тельно от 31 марта до последней декады апреля–
второй декады мая (Назаров, 2004). Такой раз-
брос отдельных данных не позволяет оценить ди-
намику и тренды сроков миграции вида для ареа-
ла в целом. Тем не менее линейный тренд данных
отловов в долине р. Литовка говорит о смещении
сроков прилета в районе исследований с первой
декады мая на третью.

Смещение сроков весенней миграции воро-
бьинообразных в Азии отмечено во многих иссле-
дованиях (MacKinnon et al., 2012; Yong et al., 2015;
Sykes et al., 2019), но при этом подчеркивается, что
ближние мигранты, к каковым относится и таеж-
ная овсянка, имеют гибкий фенологический от-
вет на изменение погодных и климатических
условий, что объясняет нелинейность динамики
как числа птиц в отловах, так и дат их прилета.
Однако заметить это явление можно только для
локальных районов, в которых, как для долины
р. Литовка, имеются многолетние данные.

По нашим данным, сроки осеннего пролета
вида из года в год варьируют так же, как и весен-
ние. При этом отмечается синхронное смещение
сроков пролета на более ранние календарные да-
ты. Сроки начала миграции смещаются со второй
декады сентября на первую декаду, а сроки завер-
шения миграции – с первой декады октября на

Рис. 6. Средняя скорость изменения энергетического индекса (PE ± 10%) в сутки за сезон во время осенней миграции
в период 2003–2018 гг. Линейный тренд y = –0.0128x + 0.149.
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третью декаду сентября. Схожая многолетняя ди-
намика выявляется и при анализе литературных
данных. В окрестностях г. Уссурийска и г. Влади-
востока в начале 2000-х годов осенняя миграция
вида в среднем проходила с середины сентября до
конца первой декады октября (Назаров, 2004;
Глущенко и др., 2006). Однако по более ранним
данным в Южном Приморье в 1959–1962 гг. осен-
ние кочевки вида отмечались также с августа,
осенний пролет длился с начала сентября по ок-
тябрь, а пик пролета был выражен не каждый год
(Панов, 1973). Во время пролета таежные овсянки
наблюдались в смешанных стаях с желтогорлой и
седоголовой овсянками, и последние встречи ви-
да датировались серединой октября (там же). Од-
нако в эту картину динамики не вписываются
данные из Лазовского заповедника. Здесь в 40-х и
начале 50-х годов, по данным Белопольского
(1947,1950, цит. по: Шохрин, 2017), осенний про-
лет вида наблюдали с середины сентября до пер-
вой и даже до второй декады ноября. В начале
2000-х годов по данным массового кольцевания
таёжные овсянки летели в заповеднике, как пра-
вило, в сентябре, реже в октябре, а в ноябре их
уже никогда не наблюдали (Шохрин, 2017). Это
также говорит о нелинейности многолетней ди-
намики миграций и вероятности существования
долговременных фенологических циклов мигра-
ции таежной овсянки. Другими словами, можно с
уверенностью говорить лишь о среднесрочном
смещении дат осенней миграции на более ранние
и при этом предполагать возможность долгосроч-
ной цикличности, опираясь на данные прошлого
столетия.

Средняя ожидаемая продолжительность оста-
новки таежной овсянки осенью составляет 10 дней,
что значительно больше, чем продолжительность
остановки, характерная для ближних мигрантов
Европы (Чернецов, 2010). Однако для североаме-
риканских видов овсянок с похожим типом рас-
пространения отмечено, что в периоды осенней
миграции птицы могут прерываться на миграци-
онную остановку на 5–10 дней даже в неподходя-
щих местообитаниях (Seewagen, Newhouse, 2018;
Sykes et al., 2019). Скорость изменения энергети-
ческого индекса таежной овсянки в среднем рав-
на 2.9% в сутки (от –4.7 до 7.5%) в течение мигра-
ции, что сопоставимо с малой скоростью жирона-
копления воробьиных мигрантов на местах
остановки в Европе (Чернецов, 2010), поскольку
таким образом тощей птице весом 16 г и жирно-
стью 1 балл понадобится 12 дней, чтобы достичь
максимальной энергетической полноты (21 г,
5 баллов, ECI = 6.5).

Исследованные параметры позволяют пред-
положить, что сокращение длительности оста-
новки в совокупности с многолетним сокраще-
нием скорости пополнения энергетических запа-
сов и смещением сроков миграции на более

ранние даты связано с тенденцией снижения
осенней численности таежной овсянки в районе
исследований, отмеченном нами ранее (Вальчук
и др., 2017). Однако влияние обсуждаемых пара-
метров миграционной остановки на численность
птиц не было подтверждено статистически. Ре-
грессионная модель с учетом продолжительности
миграции (от 0.1 до 0.9 квантилей), продолжи-
тельности миграционной остановки (MSL и Sa) и
скорости изменения энергетического индекса (PE)
объясняла лишь 22.4% общей вариабельности от-
носительной численности птиц (R2 = 0.07, F =
= 0.49, p = 0.61) и 28.1% общей вариабельности
птиц, совершивших остановку (R2 = 0.19, F = 1.56,
p = 0.25).

Предпринятая в настоящей работе попытка
анализа причин снижения численности вида, в
первую очередь, показала, что многолетняя дина-
мика как осенней, так и весенней миграции таеж-
ной овсянки, имеет нелинейный характер, а это
характерно для видов, мигрирующих на короткие
расстояния (Yong et al., 2015; Choi et al., 2020). Та-
ким образом, простые модели долговременной
линейной регрессии слабо эффективны при опи-
сании динамики миграции этого вида. При этом
также были отмечены существенные среднесроч-
ные смещения в сроках весенней и осенней ми-
граций вида на более ранние даты, что может сви-
детельствовать о существенном влиянии на ми-
грацию птиц таких экзогенных факторов, как
изменение климата, фрагментация и деградация
местообитаний. Большая часть ареала вида нахо-
дится на территории России и Китая. В обеих
странах в последние годы отмечается значитель-
ное сокращение естественных лесных экосистем
в результате интенсивных рубок. Китай входит в
число стран c наибольшим количеством находя-
щихся под угрозой исчезновения птиц и млеко-
питающих в мире (Yong et al., 2015). Кроме того,
считается, что вся территория ВААПП претерпе-
вает в настоящее время сильные климатические и
антропогенные изменения, что обусловливает
сокращение численности мигрирующих видов
птиц, включая воробьиных (MacKinnon et al., 2012).

ВЫВОДЫ

1. Данные многолетнего мониторинга состоя-
ния популяции таежной овсянки в долине р. Ли-
товка с помощью отловов и кольцевания показа-
ли, что весенний пролет вида здесь отсутствует.
Практически все отловленные весной птицы
принадлежат к локальной гнездящейся популя-
ции, а линейный тренд данных отловов свиде-
тельствует о смещении сроков прилета в районе
исследований с первой декады мая на третью де-
каду.
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2. Сроки осеннего пролета вида из года в год
также варьируют, отмечается синхронное смеще-
ние сроков на более ранние календарные даты.
Начало миграции смещается со второй декады
сентября на первую, а завершение миграции –
с первой декады октября на третью декаду сен-
тября. Несовпадение и большой разброс сроков
осенней миграции вида в разных районах Южно-
го Приморья свидетельствуют о нелинейности их
динамики и вероятности существования долго-
временных фенологических циклов миграции
таежной овсянки.

3. Средняя ожидаемая продолжительность
остановки таежной овсянки в районах транзит-
ной миграции в Южном Приморье осенью 10 дней,
а средняя минимальная продолжительность оста-
новки 6.1 дней. Многолетняя динамика средней
минимальной продолжительности остановки по-
казала долговременное сокращение – 1.8 дней
за 20 лет.

4. Скорость изменения энергетического ин-
декса у птиц, совершивших остановку, в среднем
равна +2.9% в сутки (от –4.7 до 7.5%), что сопо-
ставимо с малой скоростью жиронакопления во-
робьиных мигрантов на местах остановки в Евро-
пе (Чернецов, 2010).

5. Отмеченная многолетняя динамика как
осенней, так и весенней миграции таежной ов-
сянки имеет нелинейный характер. Влияние
обсуждаемых в работе характеристик миграцион-
ной остановки на численность птиц статистически
не значимо, однако выявленные незначительное
снижение численности вида на путях миграций и
смещение сроков пролета могут быть началом бо-
лее глубоких популяционных трендов.
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CHARACTERISTICS OF A MIGRATION STOPOVER OF TRISTRAM’S 
BUNTING (OCYRIS TRISTRAMI, EMBERIZIDAE, PASSERIFORMES), BASED 

ON LONG-TERM BANDING DATA, IN THE LITOVKA RIVER VALLEY, 
SOUTHERN PRIMORYE

D. S. Irinyakov1, *, O. P. Valchuk1, **
1Federal Scientific Center of East Asia Terrestrial Biodiversity, Prospekt 100-letiya Vladivostoka, 159, Vladivostok, 690022 

Russia
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Monitoring results of a migrating population of Tristram’s bunting in southern Primorye are presented, based
on ringing data (1999–2018). Dramatic declines in the numbers of the Yellow-breasted bunting and the Rus-
tic bunting in recent decades make it necessary to forecast the condition of other species in the family
Emberizidae. The phenology of migrations and the stopover length of birds in the study area were monitored.
Spring migration of the study species is weakly expressed, vs. a massive autumn migration. Our studies show
a trend for a long-term decrease in the numbers, the rate of fat load, and the stopover length of this species
on the f light pathways.
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Проводили исследование тимуса четырех видов неполовозрелых насекомоядных млекопитающих,
относящихся к семействам Soricidae и Erinaceidae. Представители этих семейств придерживаются
противоположных стратегий выживания, различающихся интенсивностью метаболизма и активно-
стью животного в среде обитания. Предположительно эти различия находят свое отражение в мор-
фологических показателях тимуса. Поэтому цель работы заключалась в сравнительном изучении
ключевых морфологических параметров тимуса у представителей семейств Soricidae и Erinaceidae.
Применялись методы световой микроскопии. Срезы долей тимуса толщиной 5 мкм окрашивали ге-
матоксилином и эозином, пикрофуксином по методу Ван Гизона, азур-эозином по Романовскому–
Гимзе. В процессе обработки материала выявляли индекс массы и корково-мозговой индекс тимуса.
Определяли площадь, занимаемую на срезе тимуса соединительной и лимфоидной тканью. На услов-
ной единице площади подсчитывали количество тимоцитов, а также количество и площадь сосудов
микроциркуляторного русла как коркового, так и мозгового вещества тимуса. Рассчитывали долю
митотически делящихся тимоцитов. Согласно результатам исследования, у представителей семей-
ства землеройковые, в отличие от ежа южного, более высокими оказываются показатели индекса
массы тимуса, что приводит к значительным изменениям синтопии его долей. В тимусе землерой-
ковых, по сравнению с ежом южным, повышенными оказываются показатели корково-мозгового
индекса, плотности компоновки тимоцитов на единице площади, а также количество и относитель-
ная площадь сосудов микроциркуляторного русла. Вместе с этим, у изученных видов в неполо-
возрелом состоянии одинаково высокими оказались показатели относительной площади лимфоид-
ной ткани, что свидетельствует о сохранении активного функционального состояния тимуса на
этой стадии жизненного цикла у всех насекомоядных. Показатели относительной площади соеди-
нительной ткани тимуса находятся в прямой зависимости от абсолютных размеров органа, что не-
обходимо для выполнения каркасной функции. Высокие показатели митотического индекса мозго-
вого вещества тимуса насекомоядных млекопитающих могут являться свидетельством необходимости
увеличивать пул тимоцитов на самых поздних этапах дифференцировки. Выявленные закономер-
ности свидетельствуют о зависимости морфологии тимуса от биологических характеристик пред-
ставителей разных семейств насекомоядных млекопитающих, имеют определенную адаптивную
ценность и заслуживают дальнейшего изучения.

Ключевые слова: сравнительная морфология, микроциркуляторное русло тимуса, корковое и мозго-
вое вещество, плотность компоновки тимоцитов, митотический индекс тимоцитов
DOI: 10.31857/S0044513422060125

Насекомоядные млекопитающие являются
одними из самых многочисленных представите-
лей фауны позвоночных животных и обладают
весьма высоким адаптивным и конкурентным
потенциалом (Sundel et al., 2012; Eckrich et al.,
2018). Различные представители отряда насеко-
моядные могут в значительной степени отличать-
ся друг от друга по особенностям адаптивных
стратегий, обеспечивающих поддержание посто-

янства внутренней среды организма (Киселев,
2017; Рутовская и др., 2019; Haigh et al., 2012; Laza-
ro et al., 2019; Schaeffer et al., 2020). Данные отли-
чия вызывают неизбежные перестройки регуля-
торных процессов в нейроиммуноэндокринной
системе и способствуют трансформациям морфо-
логического и функционального состояния цен-
тральных органов лимфоидной системы с целью
формирования адекватного по своей эффектив-

УДК 611.4+591.4

EDN: RSBGMI



906

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 101  № 8  2022

ЮРЧИНСКИЙ

ности иммунного ответа (Кветной и др., 2005;
Prendergast et al., 2002; Gennen, 2012; Andersson,
Tracey, 2012; Francini, Ottaviani, 2017; Whiting et al.,
2018). Детальное сравнительное морфологиче-
ское изучение тимуса различных представителей
отряда насекомоядных млекопитающих дает воз-
можность более глубоко понять изменчивость ос-
новных характеристик его морфо-функциональ-
ной организации в условиях биологической нор-
мы. Несмотря на это, анализ доступной научной
литературы показал, что сравнительно-морфоло-
гические исследования тимуса насекомоядных
млекопитающих крайне редки, а имеющиеся
данные не позволяют сформировать целостного
представления по данному вопросу. По этой при-
чине цель исследования заключалась в изучении
особенностей строения тимуса у неполовозрелых
представителей различных видов отряда насеко-
моядных, отличающихся специфическими ха-
рактеристиками биологии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследовали представителей различных видов

насекомоядных млекопитающих, различающих-
ся показателями ключевых характеристик биоло-
гии: размеры тела, биотоп обитания, интенсив-
ность метаболизма (Киселев, 2017; Рутовская и
др., 2019; Haigh et al., 2012; Sundel et al., 2012; Eck-
rich et al., 2018; Schaeffer et al., 2020). Эти показа-
тели могут оказывать влияние на организм в це-
лом и лимфоидную систему в частности и, соот-
ветственно, могут найти отражение в их строении
(Панов, Карпенко, 2004; Юрчинский, Ерофеева,
2020; Käkelä, Hyvärinen, 1995). Исследовали мор-
фологию тимуса у неполовозрелых представите-
лей четырех видов насекомоядных млекопитаю-
щих: бурозубка обыкновенная (Sorex araneus Lin-
naeus 1758, n = 24), бурозубка средняя (S. caecutiens
Laxmann 1788; n = 16), водяная кутора (Neomys fo-
diens Pennant 1771; n = 12), еж южный (Erinaceus
roumanicus Barrett-Hamilton 1900; n = 8) Исследо-
вали неполовозрелых животных следующих воз-
растов: бурозубка обыкновенная, бурозубка сред-
няя и водяная кутора – 2–3 мес., еж южный – се-
голетки 1.5–2 мес. Возраст животных определяли
по общепринятым методикам (Клевезаль, 2007).
Отлов животных производили на территории
Смоленской обл., в естественных биотопах, отли-
чающихся минимальной интенсивностью антро-
погенного пресса или его отсутствием. С целью
исключить влияние на морфологию тимуса не-
благоприятных стресс-факторов холодного пери-
ода года, сбор материала по всем исследованным
видам проводили с начала июня до середины
июля.

Эвтаназию животных осуществляли передози-
ровкой эфирным наркозом (ЗАО “Вектон”) в со-
ответствии с требованиями, утвержденными рас-
поряжением Президиума АН СССР от 2 апреля

1980 N 12000-496 и приказом Минвуза СССР от
13 сентября 1984 N 22, а также “Европейской кон-
венции по защите позвоночных животных, ис-
пользуемых для экспериментов или в иных науч-
ных целях” (г. Страсбург, 1986). Тимус, изъятый
сразу после эвтаназии, взвешивали и измеряли.
Доли тимуса фиксировали 10% нейтральным
формалином, обезвоживали и заливали в парафин
по стандартной методике. Срезы тимуса (5 мкм)
получали в сагиттальной и горизонтальной плос-
костях на санном микротоме НМ 430 (Thermo
Shandon Limited; сер. № 31144), окрашивали ге-
матоксилином и эозином, пикрофуксином по
методу Ван Гизона, азур-эозином по Романов-
скому–Гимзе (Меркулов, 1969). Съемку препара-
тов проводили с использованием системы визуа-
лизации Sony ToupСam 5.1 (ToupTek, Китай),
установленной на микроскопе “Микромед-3
Professional” (“Микромед”, Китай). Морфомет-
рические исследования осуществляли на цифро-
вых изображениях препаратов тимуса с помощью
лицензионной прикладной компьютерной
программы обработки изображений ToupView
(ToupTek, Китай). Для суждения о морфофункци-
ональном состоянии тимуса определяли индекс
массы тимуса (ИМТ) как соотношение массы ор-
гана к массе тела животного. Общую площадь ги-
стологического препарата тимуса измеряли при
увеличении окуляра ×5, объектива ×4. Измеряли
площадь коркового и мозгового вещества тимуса
(в мкм2) и рассчитывали корково-мозговой ин-
декс как отношение площади коркового вещества
к мозговому. Осуществляли подсчет общего ко-
личества тимоцитов в корковом и мозговом ве-
ществе тимуса на условной единице площади в
10000 мкм2 (ок. ×10, об. ×90 под масляной им-
мерсией) на цифровых фотографиях. Для каждо-
го препарата оценивали 10 полей зрения. Коли-
чество митозов в субкапсулярной зоне коры
и мозговом веществе (митотический индекс)
определяли на 1000 зарегистрированных клеток
(ок. ×15, об. ×90 под масляной иммерсией).
В процессе тотального изучения всей площади
препарата (при увеличении окуляра ×7, объекти-
ва ×20) измеряли и определяли общую площадь,
занимаемую на срезе сосудистым руслом, волок-
нистой соединительной, жировой и лимфоидной
тканями (в % по отношению к площади среза).
С целью изучения отличий кровоснабжения моз-
гового и коркового вещества тимуса на условной
единице площади (0.5 мм2) подсчитывали коли-
чество и площадь сосудов (мкм2) микроциркуля-
торного русла. Участки среза для подсчета сосу-
дов выбирали в случайном порядке. На каждом
препарате осуществляли подсчет на десяти таких
участках. При идентификации звеньев микросо-
судистого русла за основу взяты общепринятые
классификации (Куприянов, 1969). К микрососу-
дам отнесены артериолы, прекапиллярные арте-
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риолы, капилляры, посткапиллярные венулы
(окуляр × 15, объектив × 20; × 40).

Результаты обрабатывали статистически. Зна-
чимость различий между сравниваемыми груп-
пами оценивали методами непараметрической
(U-критерий Манна–Уитни и тест Краскела–Уо-
ллиса) и параметрической статистики (t-крите-
рий Стьюдента). Анализ распределения призна-
ков на нормальность проводили с использовани-
ем критериев Лиллиефорса и Шапиро–Уилка, а
условие равенства дисперсий выборок проверяли
по критерию Левена.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Согласно полученным результатам, насекомо-

ядные млекопитающие, относящиеся к разным
семействам, в значительной степени отличаются
друг от друга по показателям формы, габаритов и
синтопии долей тимуса. Так, у представителей се-
мейства Soricidae (Fischer von Waldheim 1817), к
которому относятся бурозубки и водяная кутора,
доли тимуса увеличены в длину и ширину, и каж-
дая доля имеет выраженную листовидную форму
(рис. 1C). Напротив, у ежа южного (семейство Er-
inaceidae Fischer von Waldheim 1817) доли тимуса
укорочены, утолщены и расширены в области
средней трети, при этом сужаются краниально и
каудально, что приводит к возникновению фор-
мы эллипса (рис. 1D). Эти различия обусловлива-
ют расхождения в показателях синтопии тимуса.
У ежа южного доли тимуса располагаются исклю-
чительно в области верхнего средостения. Крани-
альные полюса долей доходят до уровня нижнего
шейного позвонка, тогда как нижние полюса – до
венечной борозды сердца и лишь незначительно
затрагивают верхнюю часть его желудочков. При
этом доли тимуса лежат строго в плоскости стер-
нальной поверхности перикарда (рис. 1B). На-
против, у всех представителей семейства Sorici-
dae, представленных в данном исследовании, до-
ли тимуса полностью накрывают сердце, доходя
своими каудальными полюсами до его верхушки,
и входят в контакт с диафрагмой. Вместе с этим,
благодаря существенному увеличению ширины,
доли тимуса охватывают перикард в виде чехла,
заходя в щелевидные пространства между медиа-
стинальной поверхностью сердца и легких (рис. 1A).
Тем самым доли тимуса у ежа южного располага-
ются только в верхнем средостении, тогда как у
сорицид они занимают более широкую область,
находясь как в верхнем, так и в нижнем средосте-
нии. В области нижнего средостения латеральные
края сильно расширенных долей тимуса землеро-
ек загибаются сагиттально и, как результат, ухо-
дят в глубь средней части нижнего средостения,
располагаясь между медиастинальной плеврой и
перикардом. Кроме того, индекс массы тимуса
у ежа южного более чем в три раза уступает со-
ответствующим показателям тимуса землероек

(табл. 1). При этом абсолютная масса долей тиму-
са ежа южного достигает 0.45 ± 0.06 г, что суще-
ственно выше соответствующих показателей ти-
муса водяной куторы (0.11 ± 0.09 г), а также буро-
зубок средней (0.046 ± 0.06 г) и обыкновенной
(0.047 ± 0.05 г). Различия в показателях массы ти-
муса водяной куторы и землероек бурозубок ста-
тистически значимы (p < 0.05, U-критерий Ман-
на–Уитни и тест Краскела–Уоллиса). Несмотря
на принадлежность к одному отряду, еж южный
значительно отличается от землероек-бурозубок
по некоторым показателям, характеризующим
тканевую структуру органа. Например, величина
корково-мозгового индекса ежа уступает таковой
у бурозубок более чем в полтора раза (табл. 1,
рис. 2C, 2D). При этом на условной единице пло-
щади коркового вещества тимуса в 10 000 мкм2 у
ежа южного всегда располагается на 200 тимоци-
тов меньше, чем у землероек бурозубок (табл. 1,
рис. 2A, 2B). Однако между исследованными ви-
дами существенных различий в количестве тимо-
цитов мозгового вещества тимуса, а также мито-
тического индекса тимоцитов коры и мозгового
вещества не обнаружено (табл. 1). У всех исследо-
ванных неполовозрелых представителей насеко-
моядных млекопитающих процентное содержа-
ние лимфоидной ткани оказывается одинаково
высоким (табл. 1).

Исследованные виды насекомоядных млеко-
питающих различаются по содержанию (%) во-
локнистой соединительной ткани тимуса. Так, в
тимусе ежа южного доля площади этой ткани на
срезе превышает соответствующие показатели
тимуса землероек бурозубок в 3–4 раза. В тимусе
водяной куторы статистически значимо превы-
шено содержание волокнистой соединительной
ткани только по сравнению с бурозубкой средней
(табл. 1). Сопоставление относительной площа-
ди, занимаемой на срезе тимуса сосудами крове-
носного русла, показало, что у представителей се-
мейства землеройковые кровеносное русло тиму-
са развито одинаково хорошо и показатели его
относительной площади в 3–3.5 раза превышают
соответствующие значения в тимусе ежа южного
(табл. 1).

Особое значение для функциональной актив-
ности тимуса имеет развитие микроциркулятор-
ного русла, относительная площадь которого
повышена у всех представителей семейства зем-
леройковые и превосходит (в 1.3–1.8 раза) пока-
затели тимуса ежа южного как в корковом, так и в
мозговом веществе тимуса (табл. 1). Среди пред-
ставителей землеройковых наиболее развитым
микроциркуляторным руслом коркового и мозго-
вого вещества тимуса обладает водяная кутора,
показатели которой статистически значимо пре-
вышают соответствующие значения микроцир-
куляторного русла в тимусе средней и обыкно-
венной бурозубок (табл. 1). Также еж южный
уступает представителям семейства землеройко-



908

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 101  № 8  2022

ЮРЧИНСКИЙ

вые по показателям количества сосудов микро-
циркуляторного русла как коры, так и мозгового
вещества тимуса, что статистически значимо при
сравнении этого вида с водяной куторой и буро-
зубкой обыкновенной. В свою очередь макси-
мальные значения этих показателей выявлены у
водяной куторы. Например, водяная кутора по
количеству микроциркуляторных сосудов корко-
вого и мозгового вещества тимуса превосходит
бурозубку среднюю и ежа южного в 1.5–2 раза
(табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ процентного соотношения различных
тканей в структуре тимуса изученных нами непо-
ловозрелых насекомоядных млекопитающих по-
казал, что лимфоидная ткань занимает макси-
мальную площадь на среде органа. Это свидетель-

ствует о сохранении высокой активности тимуса
у всех животных в рамках данного возрастного
периода, независимо от систематической при-
надлежности и особенностей биологии (Сапин,
Этинген, 1996; Pearse, 2006). Относительная пло-
щадь соединительной ткани в тимусе ежа южного
значительно выше, чем в тимусе землероек. Мас-
са тимуса ежа в несколько раз превышает массу
тимуса землероек, что требует усиленного разви-
тия соединительнотканного каркаса. Корреляци-
онная зависимость между массой тимуса и коли-
чеством соединительной ткани в нем показана на
примере различных представителей типа хордо-
вые (Юрчинский, Ерофеева, 2020). По этой же
причине количество волокнистой соединитель-
ной ткани в тимусе у водяной куторы выше, чем у
наземных видов бурозубок.

Необходимым условием для выживания любо-
го организма является иммунный гомеостаз, под-

Рис. 1. Особенности макроморфологии тимуса насекомоядных млекопитающих:
A, C – доли тимуса бурозубки обыкновенной; B, D – доли тимуса ежа южного; p – легкое, t – трахея, c – сердце, d –
диафрагма, ld – правая доля тимуса, ls – левая доля тимуса. Масштаб, см: A, C – 0.5; B, D – 1.
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держание которого у каждой группы животных
осуществляется с учетом различающихся адап-
тивных стратегий (McDade, 2003; Long, Nathaku-
mar, 2004; Andersson, Tracey, 2012). Не стали ис-
ключением из этого правила и насекомоядные
млекопитающие, что находит свое отражение в
морфологии тимуса как одного из центральных
органов лимфоидной системы.

Наиболее существенные различия в характере
биологии имеются между представителями раз-
ных семейств насекомоядных млекопитающих,
изученных нами. В частности, выживание пред-
ставителей семейства Soricidae осуществляется на
основе активизации двигательной активности и
возрастания скорости метаболизма (Киселев,
2017; Рутовская и др., 2019; Haigh et al., 2012; Laza-

Таблица 1. Основные характеристики морфологии тимуса насекомоядных млекопитающих (X ± sx)

Примечания. * достоверность возрастных различий (р ≤ 0.05), достоверность различий (p ≤ 0.05) по сравнению: a – с бурозуб-
кой обыкновенной, b – с бурозубкой средней, c – с водяной куторой, d – с ежом южным.

Показатель Бурозубка 
обыкновенная

Бурозубка 
средняя

Водяная 
кутора

Еж 
южный

Индекс массы тимуса (ИМТ)
0.65 ± 0.07d 0.63 ± 0.07d 0.61 ± 0.05d 0.18 ± 0.01a, b, cU-тест Манна–Уитни, p < 0.05

Тест Краскела–Уоллеса, p < 0.05

Корково-мозговой индекс (КМИ)
7.13 ± 0.83d 7.03 ± 0.75d 7.32 ± 0.80d 4.36 ± 0.60a, b, cU-тест Манна–Уитни, p < 0.05

Тест Краскела–Уоллеса, p < 0.05

Количество тимоцитов 
(S = 10000 мкм2)
t-критерий Стьюдента, p < 0.05

кора 776.32 ± 63.26d 742.11 ± 58.72d 759.43 ± 55.47d 544.39 ± 46.38a, b, c

мозговое вещество 366.03 ± 31.64 343.92 ± 29.78 358.94 ± 27.49 334.68 ± 29.47

Митотический индекс 
(% на 1000 тимоцитов)
t-критерий Стьюдента, p ≥ 0.05

кора 3.62 ± 0.35 3.93 ± 0.33 4.15 ± 0.36 3.46 ± 0.30
мозговое вещество тимуса 3.02 ± 0.40 3.21 ± 0.35 3.11 ± 0.30 3.05 ± 0.32

Площадь (%) ткани
t-критерий Стьюдента, p ≥ 0.05

лимфоидной 97.66 ± 1.09 97.68 ± 0.43 97.32 ± 0.55 98.19 ± 0.69
волокнистой соединительной 0.38 ± 0.05d 0.33 ± 0.04d 0.47 ± 0.04b, d 1.26 ± 0.09a, b, c

Площадь сосудистого русла (%)
2.08 ± 0.14d 1.99 ± 0.10d 2.19 ± 0.12d 0.61 ± 0.04a, b, c

t-критерий Стьюдента, p ≤ 0.05

Площадь сосудов (%) 
микроциркуляторного русла
t-критерий Стьюдента, p ≥ 0.05

кора 0.0091 ± 0.0007d 0.0077 ± 0.0006c, d 0.0108 ± 0.0008b, d 0.0061 ± 0.0004a, b, c

мозговое вещество 0.0147 ± 0.0011b, d 0.0122 ± 0.0009c 0.0170 ± 0.0012b, d 0.0108 ± 0.0009a, c

Количество сосудов 
микроциркуляторного русла
(S = 0.5 мм2)
t-критерий Стьюдента, p ≤ 0.05

кора 32.71 ± 2.68c, d 26.92 ± 2.19с, d 40.73 ± 4.11a, b, d 22.44 ± 3.11a, c

мозговое вещество 39.36 ± 3.01c, d 33.57 ± 3.73c 47.23 ± 3.42b, d 30.92 ± 2.18a, c
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ro et al., 2019; Schaeffer et al., 2020). Напротив,
представители семейства Erinaceidae пошли по
пути экономии расходов энергии, в основе кото-
рой лежат формирование защитных образований
и снижение подвижности (Чернова, 2005). Дан-
ные различия могут оказывать влияние на про-
цессы лимфопоэза в красном костном мозге и
темпы поступления костномозговых предше-
ственников в корковую зону тимуса, которые об-
ладают повышенной чувствительностью к раз-
личного рода факторам внешней и внутренней
среды (Bhandoola et al., 2007; Mori et al., 2007; Du-
dakov et al., 2010). Эти факты подтверждаются
экспериментальными данными других авторов,
доказывающими, что формирование иммуно-
компетентности является энергетически дорого-
стоящим процессом, и необходимые для его обес-
печения энергоресурсы появляются вследствие
их адаптивного перераспределения по принципу

trade off в ущерб другим жизненным функциям
(Long, Nanthakumar, 2004; Abrams, Miller, 2011;
Wang et al., 2019). По этим причинам энергетиче-
ски более экономная, по сравнению с бурозубка-
ми, адаптивная стратегия ежа южного позволяет
поддерживать иммунные барьеры в оптимальном
состоянии в условиях существенного снижения
притока предшественников Т-лимфоцитов в кор-
ковую зону тимуса, что является следствием за-
медления темпов образования клеток лимфоид-
ного ряда в красном костном мозге. В дальнейшем
это вызывает появление каскада морфологиче-
ских отличий в тимусе ежа в сравнении с бурозуб-
ками. В тимусе ежа южного снижен показатель
индекса массы органа, уменьшены плотность
компоновки лимфоцитов в коре и показатель ее
относительной площади, о чем свидетельствует
снижение величины корково-мозгового индекса.
Все это указывает на способность его организма

Рис. 2. Особенности микроморфологии тимуса насекомоядных млекопитающих.
Плотность расположения тимоцитов в коре тимуса бурозубки обыкновенной (А) и ежа южного (B). Корковое и моз-
говое вещество на срезе тимуса бурозубки обыкновенной (C) и ежа южного (D), m – мозговое вещество, k – корковое
вещество. Масштаб 50 мкм.
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B
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поддерживать иммунный статус в условиях сни-
женного количества лимфоидных клеток, посту-
пающих в тимус и сосредоточенных в нем.

Не вызывает сомнений факт тесной взаимоза-
висимости морфологических параметров крове-
носной системы и характеристик биологических
процессов в тканях и органах (Galagudza et al.,
2016; Meyer, 2018). В частности, выявлена прямая
зависимость между развитием микроциркулятор-
ного русла и интенсивностью пролиферации кле-
ток в тканях лимфоидных органов (Balu, 1977).
Обнаруженное нами увеличение показателей раз-
личных параметров кровеносного русла в тимусе
землероек по сравнению с ежом южным свиде-
тельствует о более высокой функциональной ак-
тивности этого органа. Можно предположить,
что повышенная двигательная активность пред-
ставителей семейства Soricidae обусловливает
увеличение вероятности встречи с патогенами,
что требует адаптивного усиления иммунных ба-
рьеров. Вместе с тем более высокий уровень об-
мена этих животных предопределяет способность
осуществлять более значительные инвестиции в
иммунную систему по сравнению с аналогичны-
ми возможностями организма ежа южного, след-
ствием чего является функциональная активиза-
ция лимфоидной системы в целом и тимуса в
частности.

Ряд исследований свидетельствует о существо-
вании биологических различий между представи-
телями рода Sorex и рода Neomys, связанных с
адаптацией к условиям либо наземного, либо
околоводного образа жизни. В частности, выяв-
лено, что в сравнении с бурозубками наземной
фауны, водяная кутора, обитая в зоне опушечно-
го эффекта, имеет контакт с более широким спек-
тром видов паразитофауны, которая неизбежно
оказывает дополнительное давление на иммун-
ную систему (Панов, Карпенко, 2004). Согласно
экспериментальным данным, различия в спектре
кормов вызывают различия в обмене веществ
наземных и околоводных бурозубок (Käkelä,
Hyvärinen, 1995). У водяной куторы, в сравнении
с наземными бурозубками, выработаны физиоло-
гические механизмы, обеспечивающие появле-
ние нейротоксинов в слюне (Kowalski et al., 2017).
Как показывают результаты нашего исследова-
ния, значительные отличия биологии, возни-
кающие в условиях околоводной среды, также
находят свое отражение в морфологии тимуса.
Околоводный образ жизни, в первую очередь,
оказывает влияние на параметры сосудов микро-
циркуляторного русла тимуса водяной куторы,
увеличивая их количество и относительную пло-
щадь, как в корковом, так и в мозговом веществе
тимуса.

В корковом веществе тимуса наблюдаются
весьма высокие темпы процессов созревания и
пролиферации предшественников тимоцитов (Le
Campionet al., 2000). На самых поздних этапах

дифференцировки в мозговом веществе тимуса
сконцентрированы single positive тимоциты, про-
шедшие процессы отрицательной селекции
(Chen, 2004; Luc et al., 2007). Повышенные пока-
затели митотического индекса тимоцитов мозго-
вого вещества тимуса насекомоядных млекопита-
ющих свидетельствуют об активных процессах
отрицательной селекции в мозговом веществе ти-
муса и увеличении пула толерантных наивных ти-
моцитов путем их митотического деления (Le
Campion et al., 2000; Chen, 2004; Klein et al., 2009).

Таким образом, на примере насекомоядных
млекопитающих показано влияние биологиче-
ских особенностей видов на некоторые процес-
сы, протекающие в рамках лимфоидной системы,
что отражается на морфологии тимуса. В частно-
сти выявлено, что ускорение метаболизма, воз-
никающее вследствие активизации жизнедея-
тельности у землеройковых, сопряжено с усиле-
нием процессов образования, транспорта и
пролиферации предшественников тимоцитов.
По этой причине увеличиваются показатели ряда
ключевых морфологических характеристик тиму-
са, таких как индекс массы, корково-мозговой и
митотический индексы. Возрастает плотность
компоновки тимоцитов в корковом веществе ор-
гана, а также становятся выше показатели микро-
циркуляторного русла. Иная стратегия, имеющая
место у ежа южного, напротив, связана с более
экономным расходованием энергии и сопровож-
дается диаметрально противоположными изме-
нениями вышеперечисленных морфологических
характеристик тимуса. Иными словами, измен-
чивость морфологических характеристик тимуса
указывает на то, что данный орган активно задей-
ствован в процессах поддержания иммунного го-
меостаза посредством адаптивного изменения
количества иммунокомпетентных Т-лимфоци-
тов, поступающих в кровеносное русло (Kondo
et al., 2019).

Исследованные виды насекомоядных млеко-
питающих не различались по относительному ко-
личеству лимфоидной ткани в тимусе, однако для
всех этих видов была характерна зависимость ко-
личественных характеристик волокнистой соеди-
нительной ткани от размеров тимуса.

Выявленные закономерности имеют опреде-
ленную адаптивную ценность и заслуживают
дальнейшего изучения.
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A study of the thymus of four species of immature insectivorous mammals belonging to the families Soricidae
and Erinaceidae was carried out. Representatives of the study families adhere to opposite survival strategies
which differ to a large extent in the intensity of metabolism and the activity of the animal in the environment.
As these differences are presumably reflected in the morphological parameters of the thymus, this work
aimed at a comparative study of the key morphological parameters of the thymus in representatives of the
above two families. Light microscopy was used. Sections of thymus lobes 5 μm thick were stained with hema-
toxylin and eosin, as well as picrofuchsin, according to the Van Gieson method, and with azure-eosin, ac-
cording to Romanovsky–Giemsa. During the processing of the material, the mass index and the cortical-ce-
rebral index of the thymus were determined. The area occupied by the connective and lymphoid tissue on the
thymus section was identified. Within a conventional area unit, the number of thymocytes, as well as the
number and area of the vessels of the microvasculature of both thymus cortex and medulla were counted. The
percentage of mitotically dividing thymocytes was calculated. The results of the study showed that, in the rep-
resentatives of the shrew family, in contrast to the White-breasted Hedgehog, the thymus mass index was
higher, this leading to significant changes in the syntopy of its shares. Due to an increase in size, the lobes of
the thymus of shrews penetrate into the region of the lower and middle mediastinum. In the thymus of shrews,
compared to that of the White-breasted Hedgehog, the cortical-cerebral index, the density of the arrange-
ment of thymocytes per unit area, as well as the number and relative area of the vessels of the microvasculature
were increased. At the same time, in all study species of insectivorous mammals in an immature state, the rel-
ative areas of lymphoid tissue were equally high, this indicating the preservation of an active functional state
of the thymus at this stage in the life cycle in all insectivores. The relative area of the connective tissue of the
thymus was found to be in direct proportion to the absolute dimensions of the organ, this being necessary for
the implementation of the frame function. For this reason, this index is better developed in species distin-
guished by larger body sizes: the White-breasted Hedgehog and the Water Cutter. The values of the mitotic
index of the thymus medulla in insectivorous mammals, found to be higher than expected, may indicate the
need for increasing the pool of SP thymocytes at the very late stages of differentiation, already after the re-
duction of their number due to large-scale negative selection. The patterns revealed indicate that the mor-
phology of the thymus depends on the biological characteristics of representatives of different families of in-
sectivorous mammals, has a certain adaptive value, and deserves further study.

Keywords: comparative morphology, thymus microvasculature, cortex and medulla, thymocyte density, thy-
mocyte mitotic index
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Приведены результаты учетов эхолокационных сигналов летучих мышей, выполненных при помо-
щи ультразвукового детектора Echo Meter Touch 2 PRO. Сигналы записаны в режиме time-expansion
и идентифицированы вручную в программе BatSound. Работы проводили в июне–августе 2019–
2020 гг. на северо-западе Воронежской области в пределах государственного природного заказника
федерального значения “Воронежский”. В качестве модельных территорий для выявления видово-
го состава, встречаемости и биотопической приуроченности использованы четыре типа биотопа:
берег реки, лесное озеро, пространство бывшей гари и поселок. Всего сделано 2332 аудиозаписи
ультразвуковых сигналов. После ручной проверки с высокой вероятностью идентифицировано
1615 записей (69.3%), принадлежащих 13 видам рукокрылых (расположены в порядке убывания по
числу встреч): N. noctula > N. leisleri > P. pygmaeus > V. murinus > P. nathusii > M. dasycneme > M. dauben-
tonii > N. lasiopterus > P. auritus > P. pipistrellus > M. brandtii > E. nilssonii. На исследованной территории
впервые установлено обитание E. nilssonii. В биотопическом отношении самыми привлекательны-
ми для рукокрылых оказались околоводные пространства, где отмечено наибольшее разнообразие.
Однако распределение видов здесь было неодинаковым. M. brandtii, P. pygmaeus, E. nilssonii и
M. dasycneme предпочитали преимущественно речные биотопы и практически отсутствовали над
лесным озером либо были индифферентны к этому пространству. Наибольшее предпочтение к тер-
ритории озера отдавали M. daubentonii, V. murinus, P. nathusii и E. serotinus. Гари были малопривлека-
тельны для большинства видов, за исключением N. noctula и E. serotinus. К территории поселка от-
мечено индифферентное отношение всех видов либо его избегание. Альфа-разнообразие возрастало
в ряду биотопов: гарь–поселок–берег реки–лесное озеро, над которым было отмечено наибольшее
количество видов при их большей выравненности по показателю относительной встречаемости.
Выявленные различия в биотопической приуроченности обсуждаются в связи с пространственным
расположением биотопов.

Ключевые слова: рукокрылые, акустический мониторинг, Echo Meter Touch, встречаемость, биото-
пическая приуроченность, Воронежский заказник
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Рукокрылые – важный компонент биоразно-
образия млекопитающих (Simmons, 2005). Одна
из причин, по которой к этой группе проявляют
пристальный интерес, связана с ролью этих жи-
вотных в экосистемах (Kunz et al., 2011; Kasso,
Balakrishnan, 2013) и уязвимостью со стороны ан-
тропогенного фактора (www.eurobats.org). Руко-
крылые чутко реагируют на деградацию окружа-
ющей среды, связанную с изменением климата,
ухудшением качества воды, интенсификацией
сельского хозяйства, применением пестицидов,
утратой и фрагментации мест обитания и т.д., по-

этому их часто рассматривают в качестве универ-
сальных объектов биоиндикации (Jones et al., 2009;
Frick et al., 2020). В этом отношении, как в ло-
кальном, так и в региональном масштабе, крайне
важны специальные исследования, направлен-
ные на изучение видового состава и численности.

Для оценки разнообразия рукокрылых суще-
ствуют общепринятые методы, связанные с отло-
вом животных паутинными сетями, подсчетом в
местах зимовок и т.д. В последнее время в каче-
стве потенциально полезного инструмента в про-
граммах слежения за хироптерофауной большую

УДК 599.426(470.324):591.9+574.22
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популярность приобретает акустический мони-
торинг (Ahlén, Baagøe, 1999; Parsons, Jones, 2000;
Fukui et al., 2004; Jones et al., 2013), ставший воз-
можным благодаря широкому распространению
пассивных акустических датчиков (ультразвуко-
вые детекторы, микрофоны). При этом монито-
ринг эхолокационных сигналов применим не
только для изучения разнообразия, но и для ис-
следования особенностей экологии и проблем
сохранения рукокрылых (Fenton, 1997; Adams
et al., 2012; Russo, Voigt, 2016).

Наибольшую эффективность в этом направле-
нии показали приборы, работающие с функцией
растяжения во времени. Такие приборы способ-
ны записывать звуки и точно воспроизводить
структуру эхосигналов с последующей возможно-
стью их подробного анализа. Для упрощения
процедуры идентификации видов в исследовани-
ях часто применяют программные автоматиче-
ские классификаторы (Walters et al., 2012; Rydell
et al., 2017; Obrist, Boesch, 2018; Perea, Tena, 2020).
На первый взгляд, их система дает возможность
быстро получить полную информацию о составе
фауны без специальных отловов животных, дли-
тельных полевых наблюдений и трудоемких ка-
меральных просмотров записей. Однако при всей
доступности и кажущейся легкости работы с та-
кими детекторами и классификаторами иденти-
фикация видов по эхолокационным сигналам
часто остается неоднозначной или даже невозмож-
ной из-за внутривидовых вариаций звука и меж-
видового перекрытия диапазона частот (Barataud,
2015; Lemen et al., 2015; Russo, Voigt, 2016; Rydell
et al., 2017; Russo et al., 2017). Желание быстро и
малыми силами получить обширные и интерес-
ные данные приводит к появлению крайне со-
мнительных публикаций (например, см. Зайцева
и др., 2012; Горбачев, 2013; Тяпкина, Вышегород-
ских, 2015; Вышегородских, 2015, 2016; Христен-
ко, 2015). Такие данные не просто отличаются от
результатов, полученных традиционными мето-
дами, включая отловы, а практически противопо-
ложны этим результатам. Именно по этим причи-
нам международная программа глобального мо-
ниторинга IBats с использованием параметров,
сгенерированных SonoBat, не оправдала себя как
надежно анализирующая система.

Важно учитывать, что летучие мыши исполь-
зуют эхолокационные импульсы для ориентации,
которые меняются в определенных пределах в за-
висимости от ситуации. Каждый вид и каждая
особь в разных условиях ведет себя по-разному.
Известно, что характеристики сигналов варьиру-
ют в зависимости от пола (Russo et al., 2001;
Puechmaille et al., 2014), возраста (Jones, Ransome,
1993) и размерного класса животного (Jones et al.,
1992; Puechmaille et al., 2014), географического
положения (Russo et al., 2007), наличия поблизо-
сти других рукокрылых (Obrist, 1995), среды оби-

тания (Neuweiler, 1989; Barataud, 2015; Russo et al.,
2017), а также от типа кормодобывающей деятель-
ности (Parsons et al., 1997; Barataud, 2015; Russo
et al., 2017). Внешний вид структуры сигналов мо-
жет также различаться в зависимости от типа обо-
рудования, используемого при их записи (Adams
et al., 2012). Поэтому для идентификации руко-
крылых по эхолокационным сигналам необходи-
мы большой опыт и априорные знания о местной
фауне, особенностях биологии и вокализации ру-
кокрылых, всех возможных вариаций эхолокаци-
онных сигналов, а также критическое отношение
к полученным результатам. При автоматической
классификации очень важно осуществлять про-
верку результатов и ограничений использования
классификаторов конкретными ситуациями, в
которых идентификация во время валидации мо-
жет быть произведена с высокой степенью уве-
ренности. Всегда рекомендуется проверка в руч-
ном режиме (Barataud, 2015; Russo, Voigt, 2016;
Rydell et al., 2017), которая в большинстве случаев
позволяет провести более тщательную классифи-
кацию, при хорошем опыте работ эффективно от-
сеять неопределяемые серии сигналов и повы-
сить вероятность правильного определения про-
блемных таксонов.

Фауна рукокрылых Воронежской обл. имеет
давнюю историю изучения и к настоящему вре-
мени относительно хорошо определена по видо-
вому составу. Первые сведения о представителях
этой группы появились в конце XIX века в работе
Силантьева (1898), где сказано об обитании толь-
ко трех видов. Интенсивные исследования начи-
нают проводиться в первой половине прошлого
века и охватывают различные районы: централь-
ную часть Воронежской обл. (Огнев, Воробьев,
1923), Воронежский заповедник (Барабаш-Ники-
форов, Павловский, 1948; Лавров, 1953), Хопёр-
ский заповедник (Измайлов, 1954), Борисоглеб-
ский лесной массив (Образцов, 1951). По резуль-
татам этих работ для территории было отмечено
11 видов рукокрылых: Myotis nattereri (Kuhl 1817),
M. mystacinus (Kuhl 1817), M. daubentonii (Kuhl
1817), M. dasycneme (Boie 1825), Plecotus auritus
(Linnaeus 1758), Nyctalus lasiopterus (Schreber 1780),
N. noctula (Schreber 1774), N. leisleri (Kuhl 1817),
Pipistrellus pipistrellus (Schreber 1774), P. nathusii
(Keyserling, Blasius 1839) и Vespertilio murinus Lin-
naeus 1758. Позже в обобщающей сводке Бара-
баш-Никифорова (1957) по млекопитающим Во-
ронежской обл. к списку добавляется еще один
вид – Eptesicus serotinus Schreber 1774. В это время
появляются первые сведения о зимовках руко-
крылых в известных меловых пещерах области:
Галиевской, Белгородской, Костомаровской,
Калачевской, Больших Див и Шатрищенской
(Стрелков, 1958).

Во второй половине 20-го и с начала этого сто-
летия идет накопление сведений о новых местах
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находок (Сухорученко, 1997; Ильин и др., 2002;
Соколов, 2004; Красная книга Воронежской обл.,
2011, 2018; Марченко, 2012; Vlaschenco et al., 2016),
об особенностях экологии видов и их миграции
(Панютин, 1963, 1968, 1969, 1970, 1980), о парази-
тофауне (Хицова, Шерстяных, 2014) и уточнение
видового состава в связи с таксономическими ре-
визиями. Выяснено, что находки M. mystacinus,
сделанные до 90-х годов прошлого века, на самом
деле принадлежат M. brandtii (Eversman 1845). Ис-
следование мелких нетопырей группы “pipistrel-
lus” показало, что в фауне Воронежской обл. они
представлены двумя видами. Наибольшее рас-
пространение среди них, вероятно, имеет P. pyg-
maeus Leach 1825 (Колл. ЗМ МГУ S-176089, колл.
ПГУ № 1132; Марченко, 2012; Vlaschenco et al.,
2016), тогда как встречи собственно P. pipistrellus
известны только по коллекционным данным
(Колл. ЗМ МГУ: S-171549, S-176091, S-176092,
S-176095). Наконец, особый интерес представля-
ют виды, обогатившие фауну региона в недавнее
время. В 2005 г. впервые на территории Воронеж-
ской обл. зарегистрирован P. kuhlii (Kuhl 1817)
(Смирнов, Вехник, 2011), а в 2018 г. отмечена на-
ходка E. nilssonii (Keyserling et Blasius 1839) (Пе-
дрович, 2018).

Таким образом, современная фауна рукокры-
лых Воронежской обл. представлена 15 видами.
В ходе своих исследований мы попытались про-
вести ультразвуковой акустический мониторинг
рукокрылых с целью выявления видового соста-
ва, встречаемости и биотопической приурочен-
ности, а также оценить и сравнить разнообразие
сообществ рукокрылых в ключевых охотничьих
стациях в пределах государственного природного
заказника федерального значения “Воронежский”.
Эта территория с севера непосредственно грани-
чит с Воронежским государственным заповедни-
ком, который хорошо исследован традиционны-
ми методами в прошлом веке (Панютин, 1970) и в
настоящем (Vlaschenco et al., 2016), поэтому срав-
нение этих данных с результатами акустического
мониторинга будет показателем эффективности
исследований c применением указанного метода.
В рамках данной работы мы также попытались
ответить на вопрос о зависимости разнообразия
видов летучих мышей от типа биотопов и про-
странственного их распределения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Работы проводили с 4 июня по 22 июля 2019 г.

и 15 августа 2020 г. в окрестностях Биологиче-
ского учебно-научного центра Воронежского
государственного университета “Веневитиново”,
расположенного на юго-западной окраине Усман-
ского бора в пределах Воронежского заказника
(51.816676–51.810425 N, 39.383377–39.397839 E).
В качестве модельных биотопов для фиксации

эхолокационных сигналов были выбраны наибо-
лее типичные места охоты рукокрылых: берег ре-
ки, лесное озеро, пространство бывшей гари и
территория жилого поселка. Учеты начинали с
наступлением темноты примерно через один час
после захода солнца. Чтобы свести к минимуму
влияние неравномерного распределения актив-
ности рукокрылых в течение ночи, продолжи-
тельность учетов была фиксирована от одного до
двух часов.

Для записи ультразвуковых сигналов исполь-
зовали высокочувствительный микрофон Echo
Meter Touch 2 PRO (Wildlife Acoustic Inc., USA),
подключенный к смартфону через порт Lightning.
Функциональные возможности прибора позво-
ляют обнаруживать, записывать на внутреннюю
память и распознавать ультразвуковые сигналы
полного спектра. При помощи встроенной про-
граммы Kaleidoscope Pro (Wildlife Acoustic Inc.,
USA) прибор автоматически определяет наиболее
вероятные виды. Запись сигналов начиналась ав-
томатически при превышении установленного
порогового уровня чувствительности. Чувстви-
тельность в соответствующей панели меню
устройства была установлена на средние значе-
ния, что позволило избежать срабатывания на из-
лишнее количество посторонних шумов и, наобо-
рот, реагировать на сигналы не только высокой,
но и меньшей интенсивности. Запись проходила
в режиме time-expansion (растяжение временнóго
масштаба) с фактором 10, частотой дискретиза-
ции 256 кГц, разрядностью 16 бит и продолжалась
до прекращения детекции импульсов. Записи
продолжительностью от 10 до 60 с, оцифрован-
ные в формате “wav”, были собраны в аудиофай-
лы для последующей обработки и идентифика-
ции в программе BatSound 3.31 (Pettersson Elek-
tronik AB, Sweden).

Полученные записи анализировали в ручном
режиме, тогда как данные автоматической иден-
тификации из-за низкой разрешающей способ-
ности классификатора не использовали. Для ана-
лиза отбирали только четкие импульсы из серий
поисковых – с наилучшим соотношением сиг-
нал/шум и самой широкой полосой пропускания
в последовательности, не включающие фазы при-
ближения и кормовые трели, а также с пиковой
интенсивностью не менее –30 дБ. Вероятность
верного определения анализируемых импульсов
оценивали по трем параметрам: низкая, средняя
и высокая. Критерием для высокой оценки было
почти полное совпадение основных параметров
исследуемых сигналов с известными характери-
стиками вида. Записи, которые имели среднюю и
невысокую вероятность верного определения или
по которым невозможно было определить видо-
вую принадлежность, например, из-за чрезмер-
ной доли шума, недостаточно высокой интенсив-
ности импульсов, необходимой для проведения
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точного измерения, отклонения от ожидаемой их
структуры из-за нетипичного поведения или
сильного межвидового перекрытия параметров,
исключали из обработки.

Большинство записанных файлов содержало
сигналы более чем одного вида. Эта одна из при-
чин, по которой автоматический классификатор
не присваивает файлу видовую метку, а обознача-
ет его как “NoID”. При ручной их обработке мы
анализировали все виды, если их сигналы были
достаточно качественными для надежной иден-
тификации.

Основные измерения в BatSound проводили
на осциллограммах и спектрограммах в окне Хэн-
нинга с длиной быстрого преобразования Фурье
(БПФ) 1024 точки. Разрешение по времени было
улучшено перекрытием БПФ 97%. Измеряли
длину импульса (DUR), расстояние между им-
пульсами (IPI), максимальную (Fmax), минималь-
ную (Fmin) и пиковую (Fpeak) частоты. Для класси-
фикации записей использовали известные видо-
вые характеристики сигналов (Russo, Jones, 2002;
Walters et al., 2012; Barataud, 2015; Russ, 2021), а
также проводили их сравнение с оригинальной
библиотекой записей эхолокационных сигналов
рукокрылых. Оригинальная библиотека включа-
ет несколько сотен ваучерных файлов, записан-
ных с мая по сентябрь в различных восточных ре-
гионах европейской части России и российской
части Восточного Кавказа от 26 европейских ви-
дов рукокрылых с соблюдение надлежащих усло-
вий для точной их идентификации (Russo, Jones,
2002; Waters, Gannon, 2004).

Всего было проведено 24 учета и собрано око-
ло 35 ч (2119 мин) записей, которые состояли из
2332 аудиофайлов ультразвуковых сигналов. По-
сле ручной проверки с высокой вероятностью до
вида идентифицированы сигналы в 1615 файлах
(табл. 1). Общее количество анализированных
эхолокационных импульсов составило 52279.

Все записи, в которых вид был точно иденти-
фицирован, использовали для расчета его отно-
сительной активности в биотопах. Для этого по
каждому биотопу суммировали время записей и
приводили к общей единице измерения. За вре-

менную единицу активности был принят 1 ч. По-
скольку активность рукокрылых в целом подвер-
жена влиянию внешних факторов, то учеты про-
водили при одинаковых погодных условиях. При
сильном ветре и дожде работы не осуществляли.

Для оценки степени избирательности видами
разных биотопов вычисляли индекс верности
биотопу (индекс приуроченности к биотопу) по
формуле (Ердаков и др., 1978):

где М1 – относительная активность вида в дан-
ном биотопе, М2 – средняя относительная актив-
ность вида для всех биотопов, δ – среднее квадра-
тичное отклонение относительной активности
вида во всех биотопах. Индекс может варьировать
от положительных до отрицательных величин.
Удобство такой оценки состоит в том, что резуль-
тат не зависит от численности вида, а сама проце-
дура расчета освобождает характеристику от вли-
яния “шума”, связанного с доминированием вида
в сообществе (Ердаков и др., 1978). Характерные
для биотопа виды будут иметь максимально поло-
жительные значения индекса, чуждые – отрица-
тельные, а индифферентные – близкие к нулю.
Сумма индексов одного и того же вида во всех
биотопах равна нулю. Это значит, что если у вида
к одному биотопу увеличивается приурочен-
ность, то пропорционально она уменьшается в
других.

Статистическую оценку индексов приурочен-
ности проводили на основе построения их дове-
рительных интервалов с доверительной вероят-
ностью 90%. Для решения этой задачи применя-
ли процедуру ресамплинга на основе методики
бутстрепа. В процессе бутстрепизации из эмпи-
рического распределения индексов, полученных
по всем дням учетов, многократно (9999 итера-
ций) извлекали псевдовыборки на основе генера-
тора псевдослучайных чисел. Благодаря этому до-
стигалась замена теоретического распределения
генеральной совокупности многовыборочным
распределением. Для смоделированных компо-
зиций индексов находили бутстреп-оценки сме-
щения среднего, стандартного отклонения ин-

M1( )M2 ,X = − δ

Таблица 1. Распределение учетов летучих мышей по обследованным биотопам в окрестностях Биоцентра ВГУ
“Веневитиново”

Показатель
Биотопы

Всего
Река Поселок Гарь Озеро

Колич. учетов 6 10 5 3 24
Время учета, мин 439 1205 281 194 2119
Колич. аудиофайлов: 520 1189 321 302 2332
из них идентифицированных 450 684 238 243 1615
не идентифицированных (%) 70 (13.5) 505 (42.5) 83 (25.9) 59 (19.5) 717 (30.7)
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декса и доверительные интервалы. Если интер-
вальные границы имели разные знаки, т.е.
включали ноль, то значение индекса расценивали
как неотличимое от нуля. Оценку статистической
значимости индексов проводили на основе t-кри-
терия (Sokal, Rohlf, 1981), определяющего отно-
сительное отклонение общего эмпирического
индекса от бутстреп смещенного среднего индекса.
Значение эмпирического индекса считали стати-
стически значимым, т.е. соответствующим бутстреп
смещенному среднему, если величина t-критерия
была меньше пороговой в значении уровня p =
= 0.05.

Для оценки альфа-разнообразия комплекса
видов рукокрылых, отмеченных в пространствах
исследованных биотопов, использовали инфор-
мационный индекс Шеннона (H) (Мэгарран, 1992).

Также оценивали разнообразие из разных то-
чек пространства матричной регрессии Мантела,
позволяющей выявить, насколько дистанции меж-
ду относительно близко расположенными биото-
пическими выделами коррелируют с их попарными
уровнями бета-разнообразия. Это, в свою очередь,
даст ответ на вопрос – зависит ли разнообразие от
биотопических предпочтений видов и расстоя-
ния между биотопами. В качестве показателя бе-
та-разнообразия, характеризующего изменения
при переходе от одного типа биотопа к другому,
применяли меру сходства Жаккара (J) (Jaccard,
1901). Были сформированы две матрицы на осно-

ве попарной меры сходства (J) с трансформацией
J/(1 – J) и попарных географических расстояний.
В расчетах достоверность теста Мантела и стати-
стическая значимость корреляции была достиг-
нута с помощью 9999 пермутаций.

При обработке материала использовали про-
граммы Excel 10, Statistica 6.0, Past и GenAlEx6.

Характеристика биотопов. Все выбранные для
проведения работ стационарные выделы различа-
ются по экологическим условиям (рис. 1).

Река Усмань (приток р. Воронеж) – сравни-
тельно небольшая река с умеренным течением.
В пойме присутствуют многочисленные озера и
старицы с затонами и заболоченными участками.
Русло сильно меандрирует, часто то сильно сужа-
ется, то образует широкие плесы. Среди заболо-
ченных участков, озер и стариц обычны пойменные
луга, местами зарастающие тальниками. Берега
на значительной площади прокрыты сосново-
лиственными лесами. Летучих мышей учитывали
на возвышенном берегу.

Озеро Чистое расположено примерно в 1 км
восточнее от р. Усмань. Площадь водоема не-
большая: в длину 400 м, в ширину не более 100 м.
Берега интенсивно зарастают прибрежной расти-
тельностью. Открытая водная поверхность со-
ставляет примерно треть от всей акватории и на-
ходится только в северной части озера. Южная
часть водоема практически превратилась в болото

Рис. 1. Места ультразвуковой регистрации рукокрылых в окрестностях Биоцентра ВГУ “Веневитиново” в 2019–2020 гг.
Биотопы: а – река, b – озеро, c – гарь, d – поселок.
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с густыми высокими зарослями тростника, рого-
за, осок и камыша. Берег здесь сильно зарос оси-
нами, березой и ольхой, а дальше постепенно пе-
реходит в сосновый бор. Северная часть практи-
чески лишена древесной растительности. С запада
к озеру подходит сосновый бор. Место учета рас-
полагалось на границе старовозрастного бора и
обширного оголенного участка.

Гарь. Обширный оголенный участок среди ле-
са, практически лишенный древесной раститель-
ности. В 2013–2014 гг. эта территория была очи-
щена от горельника и в настоящее время начинает
зарастать единичными молодыми кустарниками

и деревьями. Площадь участка около 1 км2.
В северо-западной части расположены обшир-
ные заболоченные низины. Эти низины заросли
по берегам молодыми березняком и осинником,
восстановившимися после пожара. На северо-во-
стоке к участку примыкает лиственный лес, пере-
ходящий в топкий ольшаник. Южный край гари
ограничен бором и оз. Чистым. Учет летучих мы-
шей проводили в двух точках: в центре гари (900 м
от реки) и в северо-западной ее части (700 м от ре-
ки). Обе точки учетов находятся практически в
сходных экологических условиях. Северная отли-
чается лишь присутствием тростниковой расти-
тельности на сухих низинах. Состав видов руко-
крылых и их соотношение по относительной ак-
тивности в этих местах были идентичны, поэтому
принято решение объединить данные и рассмат-
ривать их в рамках одного биотопа.

Жилой поселок Биоцентра и спортивно-оздо-
ровительного комплекса ВГУ представляет собой
небольшой по площади участок (270 × 190 м),
расположенный на берегу р. Усмань. Большин-

ство строений поселка – небольшие деревянные
и одноэтажные домики. Кирпичных построек ма-
ло. Поселок хорошо озеленен древесной расти-
тельностью. Большая часть домиков располагает-
ся под высокими деревьями, являющимися про-
должением лесного массива, примыкающего к
поселку с юга и востока. В поселке в ночное время
уличными фонарями освещена только неболь-
шая часть территории, которая отнесена к местам
общего пользования. Учет проводили примерно в
центре населенного пункта, где прямое искус-
ственное освещение отсутствовало, но совсем не-
большое количество уличного света все же про-
никало.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Всего за время наблюдений на четырех участ-
ках было зарегистрировано 13 видов рукокрылых
(табл. 2).

Из числа отмеченных видов особый интерес
представляли Nyctalus lasiopterus и E. nilssonii. Это
крайне редкие для региона виды, находки кото-
рых требуют подтверждения регистрации. Эхоло-
кационные сигналы N. lasiopterus и N. noctula мо-
гут перекрываться, поэтому мы принимали за
сигналы N. lasiopterus только те серии, в которых
значительная часть импульсов имела пиковую ча-
стоту ниже 17 кГц (Estók, Siemers, 2009). Нами
сделано 22 записи таких сигналов, содержащих
616 импульсов, из которых проанализировано 336
(рис. 2, табл. 3). В открытых пространствах эхоло-
кационные сигналы были квазипостоянные (qCF),
а в частично ограниченных, с присутствием фо-

Таблица 2. Видовой состав, относительная активность и встречаемость (%) видов рукокрылых в обследованных
биотопах в окрестностях Биоцентра ВГУ “Веневитиново” в 2019–2020 гг.

Вид
Колич. идентифицированных записей/относительная активность

Всего %
Река Поселок Гарь Озеро

Nyctalus noctula 191/26.1 403/20.1 140/29.9 79/24.4 813 50.3

Eptesicus serotinus 49/6.7 71/3.5 48/10.2 40/12.4 208 12.9

Nyctalus leisleri 17/2.3 78/3.9 14/3.0 19/5.9 128 7.9

Pipistrellus pygmaeus 72/9.8 25/1.2 11/2.3 13/4.0 121 7.5

Vespertilio murinus 27/3.7 41/2.0 13/2.8 31/9.6 112 6.9

Pipistrellus nathusii 10/1.4 29/1.4 10/2.1 18/5.6 67 4.1

Myotis dasycneme 47/6.4 1/– – 8/2.5 56 3.5

Myotis daubentonii 13/1.8 3/0.1 – 29/9.0 45 2.8

Nyctalus lasiopterus 7/1.0 13/0.6 1/0.2 1/0.3 22 1.4

Plecotus auritus 6/0.8 10/0.5 1/0.2 4/1.2 21 1.3

Pipistrellus pipistrellus 4/0.5 9/0.4 – 1/0.3 14 0.9

Myotis brandtii 5/1.2 1/– – – 6 0.4

Eptesicus nilssonii 2/0.9 – – – 2 0.1
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новых элементов ландшафта – частотномодули-

рованные с квазипостоянной частотой (FM-qCF).

Две выполненные нами записи эхолокацион-

ных сигналов содержали 58 импульсов, которые

по основным параметрам соответствовали E. nils-

sonii (рис. 3). Записи произведены с интервалом

в 2 мин и, скорее всего, принадлежали одному

зверьку. В пространствах с присутствием фоно-

вых элементов ландшафта сигналы были частот-

номодулированные с небольшой составляющей

квазипостоянной частоты. Для проверки соответ-

ствия этих эхолокационных сигналов таковым

E. nilssonii нами проведен дискриминантный ана-
лиз с обучение (рис. 4, табл. 4). В качестве обуча-
ющих выборок взяты параметры сигналов E. nils-
sonii, E. serotinus, N. leisleri и N. noctula из ваучер-
ных файлов, записанных на Самарской Луке
(Самарская обл.). Для анализа в выборках ис-
пользованы только FM-qCF сигналы. Базовое
разделение выборок происходит по первой функ-
ции; ее значение лямбда Уилкса (λ) лежит около
нуля, что свидетельствует о наилучшей дискри-
минации и адекватности модели. Наибольшую
отрицательную корреляцию с DF1 имеют при-
знаки Fmin и Fpeak. По этой переменой происходит

Рис. 2. Осциллограмма и сонограмма фрагмента записи Nyctalus lasiopterus, сделанной 15.06.2019 г. в Усманском бору
(открытое пространство).
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Таблица 3. Характеристики проанализированных поисковых сигналов Nyctalus lasiopterus, Eptesicus nilssonii
и Eptesicus serotinus

Вид Тип

DUR, мс

Mean ± SD

(min–max)

Fmax, кГц

Mean ± SD

(min–max)

Fmin, кГц

Mean ± SD

(min–max)

Fpeak, кГц

Mean ± SD

(min–max)

IPI, мс

Mean ± SD

(min–max)

N. lasiopterus

qCF
31.7 ± 1.1

(25.0–37.3)

14.4 ± 0.2 

(13.6–15.9)

12.6 ± 0.2

(11.5–13.6)

13.3 ± 0.2

(12.5–14.3)

1154 ± 120

(370–1825)

FM-qCF
22.0 ± 1.6

(16.6–33.0)

19.5 ± 0.7 

(16.9–24.0)

15.8 ± 0.1

(15.3–16.2)

16.5 ± 0.1

(15.9–16.9)

939 ± 65

(660–1275)

E. nilssonii FM-qCF
12.7 ± 0.4

(8.2–15.8)

47.9 ± 0.8

(41.3–57.6)

26.6 ± 0.1

(25.6–27.7)

29.6 ± 0.4

(27.1–34.3)

300 ± 11

(240–410)

E. serotinus FM-qCF
13.2 ± 0.2

(11.9–14.9)

48.7 ± 1.1

(39.7–58.5)

23.2 ± 0.2

(21.2–24.2)

26.5 ± 0.1

(25.8–27.2)

155 ± 9.1

(118–280)
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Рис. 3. Осциллограмма и сонограмма фрагмента записи Eptesicus nilssonii, сделанной 14.07.2019 г. в Усманском бору
(около фоновых структур).

40

60

6.2 6.4 6.6

–80

–40

0

–50

0

50

10 30

%

дБ

кГц
кГц

c

Spectrogram, FFT size 1024, Hanning window, 97% overlap

Fpeak

основное разделение ваучерных записей E. nils-

sonii от остальных видов. Вторая дискриминант-

ная функция обладаем существенно меньшей

мощностью, а наибольший вклад вносят с поло-

жительной корреляцией Fmax и отрицательной –

IPI. В пространстве двух дискриминантных функ-

ций облако рассеивания обучаемой выборки

предполагаемого E. nilssonii полностью перекры-

вается с обучающей выборкой этого вида. Таким

образом, процедура классификации подтвержда-

ет правильность идентификации E. nilssonii, сиг-

налы которого были записаны в районе исследо-
вания.

Сигналы E. nilssonii часто неправильно иден-
тифицируются как сигналы E. serotinus или N. leis-
leri (Rydell et al., 2017). Однако при достаточном
массиве выборочных данных эхолокационные сиг-
налы этого вида по ряду параметров статистически
от них отличаются. Так, в отличие от сигналов сход-
ных по эхолокации видов, сигналы E. nilssonii имеют
меньшую частоту следования (p < 0.001), более вы-
сокие значения минимальной (p < 0.001) и пико-
вой частот (p < 0.001) (табл. 3), а в отличие от сиг-
налов N. leisleri, – еще и немного большую длину
импульса (Barataud, 2015; Russ, 2021).

Все выявленные эмпирические значения ин-
декса верности биотопу оказались статистически
значимыми и попадают в свои, рассчитанные бут-
стреп-методом, доверительные интервалы (табл. 5).
Для большинства видов интервальные границы
не включают нулевые значения индекса, за ис-
ключением V. murinus для биотопа “Река”, N. leis-
leri – “Поселок”, P. nathusii – “Гарь” и P. pipistrel-
lus – “Озеро”, у которых значения индексов не
отличаются от нуля.

По результатам общего анализа эхолокацион-
ных сигналов самым многочисленным оказался
N. noctula. Его относительная активность в биото-
пах составила более 20 записей в течение одного
часа (зап./ч). Далее в порядке убывания встречае-
мости следует E. serotinus, которого можно рас-

Таблица 4. Коэффициенты объединенной внутригруп-
повой корреляции, имеющие наибольшее значение в
межгрупповых различиях признаков с двумя дискри-
минантными функциями, и результаты их значимости

Параметр DF1 DF2

DUR 0.38 0.43

Fmax –0.42 0.46

Fmin –0.89 –0.26

Fpeak –0.82 0.05

IPI 0.23 –0.46

Лямбда Уилкса (λ) 0.03 0.32

χ2-тест 357.6 115.2

Объясненная дисперсия 0.842 0.144

p-уровень <0.0001 <0.0001
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Рис. 4. Распределение ваучерных выборок Eptesicus nilssonii (1), E. serotinus (2), Nyctalus leisleri (3) и N. noctula (4), а также
положение обучаемой выборки E. nilssonii (5) в пространстве двух дискриминантных функций.
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сматривать как обычный, а местами даже много-

численный вид. Относительная активность его в

разных биотопах колеблется от 3.5 до 12.4 зап./ч.

Обычными видами, отмеченными во всех биото-

пах, являются N. leisleri, P. pygmaeus и V. murinus.

К числу обычных, но с меньшей встречаемостью,

чем предыдущие три вида, так же могут быть от-

несены – P. nathusii, M. dasycneme и M. daubentonii.

Следующие три вида – N. lasiopterus, Pl. auritus и

P. pipistrellus, хотя и отмечены почти на всех учет-

ных площадках, встречаются сравнительно ред-

ко. Единичные случаи регистрации ультразвуко-

вых сигналов отмечены также для M. brandtii и

E. nilssonii.

По биотопам максимальное количество видов

зарегистрировано на берегу реки. Общая актив-

ность здесь всех рукокрылых 71.1 зап./ч, а альфа-

разнообразие 1.85. Самая высокая частота регистра-

ции отмечена у N. noctula, P. pygmaeus, E. serotinus,

M. dasycneme и V. murinus (табл. 2). Меньшее коли-

чество записей сделано для видов N. leisleri,

M. daubentonii, P. nathusii и N. lasiopterus. Осталь-

ные виды были редкими.

Биотоп “Река” наиболее предпочитаем M. brand-
tii, E. nilssonii, P. pygmaeus, M. dasycneme и N. lasiop-
terus (рис. 5). Реже его использовали P. pipistrellus,
Pl. auritus, N. noctula, а также M. daubentonii и
V. murinus. Остальные виды, хотя и встречались на
реке, но особого предпочтения данному типу
биотопа не отдавали.

На биотопе “Озеро” общая активность руко-
крылых была максимальной – 93.4 зап./ч. Также
самым высоким был и индекс разнообразия –
H = 1.95. Всего здесь зарегистрировано 11 видов,
а самыми многочисленными были N. noctula,
E. serotinus, V. murinus и M. daubentonii. Редкие сиг-
налы отмечены для Pl. auritus, P. pipistrellus и N. la-
siopterus.

Индекс верности данному биотопу был наи-
большим у M. daubentonii, P. nathusii, V. murinus и
N. leisleri (рис. 5). Также охотно использовали
этот биотоп – Pl. auritus и E. serotinus. Остальные
виды к нему в большой степени индифферентны.

На территории “Поселок” чаще всего реги-
стрировали сигналы N. noctula, N. leisleri и E. se-
rotinus, тогда как остальных видов было суще-
ственно меньше. Важно отметить, что в поселке
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сделано наибольшее количество записей N. lasi-

opterus и P. pipistrellus (табл. 2). Всего в этом биото-

пе отмечены сигналы 12 видов, но ни один из этих

видов не проявлял заметного к нему предпочте-

ния (рис. 5). Здесь был зарегистрирован самый

низкий уровень общей активности рукокрылых –
59.2 зап./ч, а индекс разнообразия составил 1.42.

На открытом пространстве “Гарь” было сдела-
но максимальное количество записей N. noctula
и E. serotinus, которые с наибольшим предпочте-

Таблица 5. Интервальные оценки индекса биотопической приуроченности с доверительным уровнем 90%,
полученные методом генерации повторных выборок (бутстреп) для 13 видов рукокрылых в четырех биотопах
окрестностей Биоцентра ВГУ “Веневитиново” в 2019–2020 гг.

Примечание. Жирным шрифтом указаны доверительные интервалы, включающие ноль.

Вид
Биотопы

Река Поселок Гарь Озеро

Nyctalus noctula 0.17…0.23 –1.26…–1.11 1.10…1.32 –0.21…–0.18

Eptesicus serotinus 0.32…0.48 –1.27…–1.14 0.32…0.68 1.04…1.22

Nyctalus leisleri –0.98…–0.82 –0.01…0.16 0.58…0.42 1.37…1.40

Pipistrellus pygmaeus 1.25…1.53 –0.86…–0.73 0.54…0.46 –0.16…–0.03

Vespertilio murinus –0.30…0.02 –0.76…–0.66 0.62…0.38 1.47…1.52

Pipistrellus nathusii –0.67…–0.53 –0.65…–0.59 –0.32…0.00 1.46…1.51

Myotis dasycneme 1.32…1.48 –0.77…–0.65 –0.80…–0.58 0.06…0.16

Myotis daubentonii –0.33…–0.07 –0.66…–0.58 –0.68…–0.52 1.42…1.53

Nyctalus lasiopterus 1.22…1.38 0.21…0.39 –0.98…–0.82 –0.75…–0.62

Plecotus auritus 0.22…0.37 –0.44…–0.34 –1.18…–1.02 1.20…1.25

Pipistrellus pipistrellus 0.82…0.98 0.45…0.55 –1.48…–1.32 –0.16…0.04
Myotis brandtii 1.42…1.58 –0.46…–0.34 –0.54…–0.56 –0.54…–0.48

Eptesicus nilssonii 1.35…1.67 –0.59…–0.44 –0.66…–0.32 –0.57…–0.48

Рис. 5. Степень приуроченности (Х) 13 видов рукокрылых к разным биотопам. Оранжевые столбцы – положительная
приуроченность, желтые – отрицательная.
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нием использовали данный биотоп в качестве
кормовой территории. Остальные виды оказа-
лись к этому пространству относительно индиф-
ферентны либо избегали его (рис. 5). Индекс аль-
фа-разнообразия здесь оказался минимальным
(H = 1.28).

Проверка бета-разноообразия исследуемых
выборок расстоянием не выявила корреляцию
между попарным сходством видового состава и
географической удаленностью биотопических
выделов (рис. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ

Ультразвуковой мониторинг, проведенный на
северо-западе Воронежской обл. в пределах
Усманского бора Воронежского заказника, поз-
волил выявить 13 видов летучих мышей. Впервые
здесь отмечен E. nilssonii. Соотношение видов,
установленное по показателю встречаемости, со-
ответствует результатам, полученным ранее в Во-
ронежском заповеднике традиционными метода-
ми (Панютин, 1970; Vlaschenco et al., 2016).

На исследованной территории “фоновыми”
видами, составляющими основу населения руко-
крылых, являются N. noctula, E. serotinus, N. leis-
leri, P. pygmaeus и V. murinus. Высокая численность
второго вида объясняется присутствием выводко-
вой колонии в одном из зданий жилого поселка
Биоцентра ВГУ. Довольно обычны в районе прове-
дения работ P. nathusii, M. dasycneme и M. daubentonii,
тогда как остальные (5 видов) редки. Нами не были
отмечены такие виды как M. nattereri и P. kuhlii.
Последний раз несколько особей первого из них
добывали из состава выводковой колонии
К.К. Панютин и В. Дмитриева в июле 1961 на
р. Усманка (колл. ЗМ МГУ № S-176063; колл.
ЗИН РАН – 2 особи). С тех пор никаких подтвер-
ждений обитания этого вида в области не было.
Напротив, второй вид, недавно отсутствовавший
в фауне региона, в настоящее время здесь отме-
чен. Его появление связано с интенсивным рас-
ширением в последние десятилетия ареала вида
(Смирнов, Вехник, 2011; Orlova et al., 2020). После
2005 г., когда P. kuhlii был впервые отмечен, его
обнаруживали в области дважды. Первая находка
была сделана в феврале 2018 в г. Лиски (личное
сообщение В.А. Росс, фото). Второй зверек был
обнаружен в марте этого же года на обочине доро-
ги центральной усадьбы Хопёрского заповедника
в с. Варварино (личное сообщение Е.В. Катаева,
фото). Не исключено, что этот вид уже широко
распространен по территории Воронежской обл.,
где он в основном приурочен к населенным пунк-
там. В случае проведения акустического монито-
ринга в местах, где обитание P. kuhlii подтвержде-
но отловами, необходимо учитывать отсутствие
явных отличий его эхолокационных сигналов от

таковых у P. nathusii и идентифицировать оба вида
как комплекс – nathusii/kuhlii.

Отмечена сравнительно низкая встречаемость
Pl. auritus и P. pipistrellus. Если подсчет численно-
сти для второго вида не вызывает сомнений, т.к.
его эхолокационные сигналы характеризуются
относительно высокой интенсивностью и без
сложности идентифицируются от других близких
видов, то для первого вида возможен недоучет.
Мы не исключаем, что низкая встречаемость
Pl. auritus может быть связана не с численностью
в целом, а с особенностями эхолокации. Сигналы
у этого вида относительно короткие, частотномо-
дулированные и низкой интенсивности. Из-за
своей бесшумности они могут быть обнаружены
детектором только с небольшого расстояния,
обычно менее 5 м (Swift, 1998). Особи этого вида
чаще сначала попадают в поле зрения наблюдате-
ля, а потом становятся слышны их сигналы в де-
тектор.

Оценка биотопической приуроченности пока-
зала, что в районе исследований характер исполь-
зования рукокрылыми биотопов в качестве кор-
мовых стаций неоднозначен. Пространственное
распределение видов и их отдельных особей свя-
зано со стратегией кормодобывания, обилием
предпочитаемых кормовых ресурсов, качеством и
структурой среды (Kusch et al., 2004; Kusch, Schot-
ter, 2007). Практически для всех зарегистрирован-
ных нами видов было характерно индифферентное
отношение к населенному пункту либо избегание
его. Как правило, его территорию животные ис-
пользовали как транзитную и редко демонстри-
ровали эхолокационные сигналы охотничьего
поведения. Не исключено, что это могло быть
связано с наличием уличного освещения. Напри-
мер, в ряде исследований показано, что актив-
ность представителей рода Myotis значительно
снижена на маршрутах, освещенных уличными

Рис. 6. Корреляция между значениями географиче-
ской дистанции и бета-разнообразием при попарном
сравнении биотопических выделов. Линия – опти-
мальная линейная регрессия; приведены коэффици-
ент детерминации (R2), коэффициенты корреляции
теста Мантеля (r) и уровни статистической значимо-
сти (p).
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фонарями (Rydell, 1992; Stone et al., 2012). Такое
же поведение отмечено и для E. nilssonii в услови-
ях Самарской Луки (Smirnov et al., 2021). Тем не
менее есть немало свидетельств того, что искус-
ственное освещение, наоборот, является факто-
ром привлечения для многих рукокрылых. Осве-
щение создает особую нишу в среде, которая вы-
ступает в качестве искусственного кормового
ресурса (Stone et al., 2015). Например, подсчеты
Pipistrellus sp. в Англии показали превышение
плотности особей на освещенных территориях по
сравнению с плотностью на темных участках
(Blake et al., 1994; Rydell, Racey, 1995). Также есть
мнение, что видовая реакция на свет может быть
функцией морфологии полета и эхолокации
(Stone et al., 2015). Относительно быстро летаю-
щие летучие мыши, которые обычно кормятся на
открытом пространстве, используя эхолокацион-
ные импульсы дальнего действия, такие как Epte-
sicus, Nyctalus и Pipistrellus, привлекаются улич-
ным освещением (Blake et al., 1994; Rydell, 1991,
1992). При этом медленно летающие виды с эхо-
локацией, адаптированной к загроможденной
среде, по-видимому, избегают уличного освеще-
ния из-за зависящего от света риска хищничества
(Furlonger et al., 1987; Rydell, 1992; Stone et al.,
2012). Это все неплохо согласуется с результатами
наших исследований, которые демонстрируют
доминирование в поселке N. nоctula и E. serotinus,
а также преобладание здесь по сравнению с дру-
гими участками P. pipistrellus.

Самыми привлекательными для рукокрылых
оказались околоводные пространства, богатые
кормовыми ресурсами и непосредственно грани-
чащие с лесными участками. На этих простран-
ствах четко проявлялся краевой эффект, который
определен фрагментированной структурой рас-
тительности и большим количеством различных
мест кормодобывания. Однако распределение
видов здесь было неодинаковым. Например,
M. brandtii, P. pygmaeus, E. nilssonii и M. dasycneme
предпочитали долину реки и практически отсут-
ствовали на пространстве у лесного озера либо
были индифферентны к этому пространству. В то
же время в наибольшей степени предпочитали
территорию озера M. daubentonii, V. murinus, P. nathu-
sii и E. serotinus. Наконец, открытые пространства
гари были малопривлекательны для большинства
видов рукокрылых, за исключением крупных,
быстро летающих и часто охотящихся в угон
N. noctula и E. serotinus. Эти виды толерантны к
фрагментации среды, поэтому, как “универса-
лы”, они доминировали во всех рассмотренных
биотопах.

Сравнение значений альфа-разнообразия по-
казало, что оно максимально в тех биотопах (ре-
ка, озеро), которые представлены наибольшим
количеством видов и лучшей их выравненностью
по показателю относительной встречаемости.

Мы также задавались вопросом, насколько

пространственное расположение (помимо каче-

ства среды) исследованных биотопических выде-

лов влияет на разнообразие рукокрылых. На-

сколько известно, степень использования опре-

деленной кормовой территории зависит от его

близости к дневному убежищу, наличия опти-

мальных кормов, воды, эколого-морфологических

характеристик летательного аппарата, размера

колоний и репродуктивного состояния (Kunz,

Lumsden, 2003). В нашем исследовании разнооб-

разие видов не было связано с пространственной

удаленностью участков слежения, что указывает

на решающее значение биотопических предпо-

чтений. Все биотопы располагались на сравни-

тельно небольшом расстоянии друг от друга и

были доступны для всех видов рукокрылых. К со-

жалению, мы не имели представления, за неболь-

шим исключением, о местах расположения их

убежищ, поэтому не могли оценить, насколько

далеко они находятся от кормовых территорий.

Тем не менее, наибольшее разнообразие руко-

крылых было отмечено нами в оптимальных для

них биотопах – в районах околоводных про-

странств. Кроме богатой кормовой базы, эти ме-

ста привлекательны близостью древесной расти-

тельности, где для большинства видов могут быть

сосредоточены потенциальные дневные убежища.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные нами результаты подтверждают,

что разные виды рукокрылых имеют неодинако-

вые предпочтения к разным биотопам, а разно-

образие сообществ этих животных зависит, как

минимум, от структурированности среды, где

наибольшим успехом пользуются околоводные

пространства с присутствием лесных массивов.

Видовой состав рукокрылых и их численное

соотношение, выявленные в пределах Воронеж-

ского заказника, оказались сходными с аналогич-

ными показателями, полученными ранее с терри-

тории Воронежского заповедника. Эти результаты

подтверждают эффективность ультразвукового

мониторинга. Однако следует учесть, что приме-

нение этого метода в фаунистических исследова-

ниях требует большого опыта идентификации ру-

кокрылых по эхолокационным сигналам. При

использовании автоматической классификации

обязательно необходима проверка результатов

всех записей ручным способом с предоставлени-

ем статистических расчетов и демонстрацией по

спорным видам осцилограмм и спектрограмм для

последующего возможного их оспаривания или

подтверждения.
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USING THE ECHO METER TOUCH ULTRASOUND MODULE IN STUDIES 
ON THE SPECIES COMPOSITION, OCCURRENCE AND HABITAT 

PREFERENCES OF BATS (CHIROPTERA, VESPERTILIONIDAE) 
IN THE VORONEZH REGION

D. G. Smirnov1, *, A. S. Klimov2, A. D. Numerov2, E. I. Trufanova2

1Penza State University, Penza, 440026 Russia

2Voronezh State University, Voronezh, 394018 Russia

*e-mail: eptesicus@mail.ru

The results of calculating the echolocation signals of bats performed using an Echo Meter Touch 2 PRO ul-
trasonic detector are presented. The signals were recorded using the time-expansion mode and identified
manually with BatSound software. The work was carried out in June–August 2019–2020 in the northwest of
the Voronezh Region within the Federal Voronezh State Nature Reserve. Four types of habitat were used as
model territories to identify the species composition, occurrence and biotopic association: a river bank, a for-
est lake, a formerly burnt area, and a village. A total of 2332 audio recordings of ultrasonic signals were made.
After manual verification, 1615 records (69.3%) belonging to 13 bat species were identified with high proba-
bility, found in the following descending order: N. noctula > N. leisleri > P. pygmaeus > V. murinus > P. nathusii >
M. dasycneme > M. daubentonii > N. lasiopterus > P. auritus > P. pipistrellus > M. brandtii > E. nilssonii. The
latter species, E. nilssonii was recorded from the study territory for the first time. From a habitat point of view,
near-water spaces were the most attractive to bats, where the greatest diversity was observed. However, the
species distribution there was not the same, as M. brandtii, P. pygmaeus, E. nilssonii and M. dasycneme showed
greater preferences to river habitats, being virtually absent from or indifferent to spaces near the lake. The
greatest preference to a near-lake area was noted for M. daubentonii, V. murinus, P. nathusii and E. serotinus.
Burnt forests were unattractive to most bat species, with the exception of N. noctula and E. serotinus. The at-
titude of species to the territory of the village was either indifferent or it was avoided. Alpha diversity increased
in the following succession: a formerly burnt area–a village–a river bank–a forest lake, where the highest
number of species was observed with their better alignment in terms of relative occurrence. The differences
revealed in the biotopic confinement were discussed in connection with the spatial location of the habitats.

Keywords: acoustic monitoring, habitat distribution, Voronezh Nature Reserve
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Обобщены новые и ранее опубликованные данные об обитании в Оренбургской области 16 видов
рукокрылых. Представлены сведения о местах и датах находок рукокрылых, относительном обилии
и встречаемости, возрастно-половом составе, характере пребывания, распространении и природо-
охранном статусе. К широко распространенным и многочисленным видам в Оренбургской области
отнесены: Vespertilio murinus, Pipistrellus nathusii, Nyctalus noctula, Myotis dasycneme, M. daubentonii и, ве-
роятно, Eptesicus serotinus (92.1% всех отловленных рукокрылых). Два вида – Plecotus auritus и Myotis
brandtii – широко распространенные, но немногочисленные (3.6% всех отловленных). Четыре вида –
Myotis davidii, Eptesicus nilssonii, Nyctalus leisleri и Pipistrellus kuhlii (3.7%) – редкие, распространенные
локально, а Nyctalus lasiopterus, Myotis nattereri, Pipistrellus pygmaeus и Myotis mystacinus (0.6%) – очень
редкие. По сравнению с другими уральскими регионами в Оренбургской области наблюдается
большее разнообразие рукокрылых, что в первую очередь связано с бóльшим разнообразием при-
родных и ландшафтных условий и более южным расположением. По составу фауна рукокрылых
Оренбургской области (так же как и фауна Поволжья, Предуралья и Урала) является трансгранич-
ным евро-азиатским вариантом восточно-европейского комплекса рукокрылых, включающего, по-
мимо европейских, и центральноазиатские виды. Полученные данные свидетельствуют о том, что
на территории Оренбургской области проходят границы ареалов девяти видов рукокрылых. Южные
пределы распространения выявлены для Myotis nattereri, M. mystacinus и Eptesicus nilssonii, северные –
для Pipistrellus kuhlii, Eptesicus serotinus и Myotis davidii, восточные – для Nyctalus lasiopterus, N. leisleri и
Pipistrellus pygmaeus. Все обитающие на границе ареала виды являются редкими в Оренбургской об-
ласти и рекомендованы для включения в региональную Красную книгу.

Ключевые слова: рукокрылые, фауна, распространение, относительное обилие, встречаемость,
Южный Урал
DOI: 10.31857/S0044513422060095

Исследования рукокрылых территории, на ко-
торой располагается нынешняя Оренбургская обл.,
были начаты в первой половине XIX века и про-
должаются по настоящее время, вместе с тем
фауна рукокрылых этого региона по-прежнему
остается недостаточно изученной. В литератур-
ных источниках приводятся лишь отрывочные
сведения о находках в разные годы отдельных ви-
дов рукокрылых. Эти сведения не позволяют
оценить статус и состояние хироптерофауны
области, а бóльшая часть современных данных
представлена в виде публикаций в материалах ре-
гиональных конференций, не имеющих широко-
го распространения. Отсутствие систематических
исследований этой группы млекопитающих при-
водит к тому, что одни виды (например, Myotis
nattereri, Nyctalus lasiopterus), известные только по

старым находками (Эверсманн, 1850; Зарудный,
1898; Огнев, 1928; Кузякин, 1980), автоматически
переводятся в категорию исчезнувших с террито-
рии области, а другие виды, заслуживающие охра-
ны, не учитываются при составлении списков ре-
гиональной Красной книги. Согласно литератур-
ным данным (Эверсманн, 1850; Зарудный, 1897;
Огнев, 1928; Ильин и др., 1995, 2002; Давыгора
и др., 1998, 2009; Курмаева и др., 2005) и результа-
там наших исследований (Снитько, Снитько, 2017,
2018, 2019а, 2022 в печати), в Оренбургской обл.
установлено обитание 16 видов летучих мышей.
Настоящая работа является наиболее полной
обобщающей сводкой данных о составе, распро-
странении и современном состоянии рукокры-
лых в Оренбургской обл.

УДК 599.426+574.9

EDN: VVAJEQ
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Сведения о рукокрылых (Chiroptera, Vespertili-

onidae), обитающих на территории 23 муници-
пальных образований Оренбургской обл., при-
водятся по литературным данным и данным
собственных исследований 2008, 2015, 2016 гг. Ру-
кокрылых отлавливали нейлоновыми паутинны-
ми сетями (12 × 4 м, с ячеей 17 мм) из монофила-
ментных нитей. Сети крепили к разборным алю-
миниевым стойкам (7 м) или к телескопическим
удочкам (6 м), иногда к деревьям (Снитько,
Снитько, 2012). Опоры для 2–4 сетей устанавли-
вали в светлое время суток, с наступлением суме-
рек привязывали сети, а на рассвете снимали. От-
ловы проводили на предполагаемых маршрутах
пролетов летучих мышей: в населенных пунктах,
по берегам водоемов, в поймах рек, в лесу, на до-
рогах, опушках, просеках, у пещер. Пойманных
животных передерживали в мешочках из ткани и
контейнерах из мелкоячеистой металлической
сетки. Днем летучих мышей осматривали, опре-
деляли вид, пол, возраст, измеряли, взвешивали,
фотографировали и с наступлением сумерек от-
пускали. Нетопырей Pipistrellus pygmaeus опреде-
ляли по морфометрическим показателям, рисунку
жилкования плагиопатагиальной части перепон-
ки крыла, цвету буккальных желез и генитальной
области (Dietz, Helversen, 2004). Для определения
ночниц Myotis davidii и M. mystacinus использова-
ны морфологические признаки – окраска меха,
зубная система, форма baculum (Dietz, Helversen,
2004; Смирнов и др., 2004). Спиртовые препара-
ты отловленных в 2016 г. в Оренбургской обл.
Pipistrellus pygmaeus (две взрослые самки) и Myotis
davidii (одна взрослая самка и два взрослых
самца), переданы в коллекцию Зоологического
музея МГУ.

Определение возраста проводили визуально
по степени окостенения эпифизов костей крыла –
метакарпалий и фаланг (Стрелков, 1963). Распро-
страненность и численность видов на исследуе-
мой территории оценивали с использованием по-
казателей относительного обилия и встречаемости
(Стрелков, Ильин, 1990). Для сравнения фауны
рукокрылых Оренбургской обл. с хироптерофауной
смежных территорий применяли индекс Съёрен-
сена (KS) (Sörensen, 1948). При оценке возрастно-
полового состава популяций и соотношения по-
лов были использованы данные собственных от-
ловов.

Акустические сигналы летучих мышей про-
слушивали ультразвуковым детектором Pettersson
Electronic D240 с функцией time expansion. Коор-
динаты мест отлова определяли с помощью нави-
гатора Garmin GPSmap 76C.

Оренбургская обл. расположена на юго-во-
стоке европейской части России между 54°22′–
50°32′ с.ш. и 50°46′–61°42′ в.д. Площадь

123.7 тыс. км2. Рельеф области включает крупные
геоморфологические структуры: равнины При-
уралья, Уральские горы, Зауральский пенеплен и
равнины Тургайской столовой страны. Равнины
Приуралья расположены в западной части, отно-
сящейся к юго-восточной окраине Русской рав-
нины. Здесь находятся возвышенности Бугуль-
минско-Белебеевская и Общий Сырт, с юга при-
мыкает Прикаспийская низменность. К востоку
от р. Большой Ик и р. Бурля начинается Ураль-
ская горная страна, представленная системой ме-
ридиональных хребтов высотой до 450–500 м
над ур. м. Восточнее р. Урал расположен Заураль-
ский пенеплен (Урало-Тобольское плато, до 320–
400 м над ур. м.). На крайнем юго-востоке пене-
плен сливается с Тургайской столовой страной
(до 300–320 м над ур. м.) (Чибилев, 1995). На фор-
мирование рельефа оказывают влияние карсто-
вые процессы: в области известны 34 пещеры об-
щей протяженностью 3009 м (Лавров и др., 2010).

На территории выражены две широтные зоны
растительности: лесостепная и степная. Лесо-
степная зона занимает крайние северо-западные
и северные районы области, представлена участ-
ками луговых степей и островных лесов из дуба,
липы, березы, клена, ильма, сосновыми борами.
Бóльшую часть Оренбургской обл. занимает степ-
ная зона, охватывающая на западе южную поло-
вину Общего Сырта и Урало-Илекское междуре-
чье, а в Зауралье простирающаяся до верховьев
р. Тобол. Основной ландшафтной особенностью
территории являются пойменные старовозраст-
ные тополевые и вязово-тополевые леса по всем
значительным рекам. Общая площадь лесов со-
ставляет около 7000 км2 (4.3% территории обла-
сти) (Чибилев, 2014). Гидрографическую сеть об-
разуют речные системы р. Урал, Волго-Камского
и Обского бассейнов и бессточная зона Светлин-
ских озер на востоке. Климат континентальный,
характеризуется теплым летом и холодной зимой
с устойчивым снежным покровом, относительно
малым количеством осадков. Суровость зим на-
растает в результате увеличения годовых темпера-
турных амплитуд в восточной части области.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Для оценки состояния рукокрылых, обитаю-
щих в Оренбургской обл., обобщены литератур-
ные сведения об обнаружении и отловах в 50 точ-
ках 532 экз. рукокрылых 15 видов и данные соб-
ственных отловов в 39 точках 2453 экз. 15 видов.
Семь из наших точек отловов повторяют описан-
ные ранее в литературе (рис. 1). Краткое описание
мест находок по административным районам, да-
ты обнаружения, состав и количество выявлен-
ных рукокрылых, а также ссылки на литератур-
ные источники приведены в табл. 1.
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Ночница водяная (Myotis daubentonii (Kuhl
1817)) обнаружена Эверсманном в северных ча-
стях Оренбургской губернии и предгорьях Урала
(Эверсманн, 1850). В настоящее время вид отме-
чен в 19 административных районах в Оренбург-
ской обл., где встречается в лесостепной и степ-
ной зонах по поймам рек. Известно 44 места
находок, из которых девять – указываются по ли-
тературным источникам, 30 – собственные на-
ходки и пять мест отмечены по литературным и
собственным данным (рис. 2, табл. 1). M. dauben-
tonii в Оренбургской обл. широко распространен-
ный и многочисленный вид. По относительно-
му обилию вид на шестом месте, а по встречае-
мости – на втором (после V. murinus) (табл. 2).
На территории области обнаружены все возраст-
но-половые группы M. daubentonii (табл. 3). В пе-
риод активности использует преимущественно
синантропные убежища, расположенные вблизи
водотоков. Зимует в пещерах и подземельях тех-
ногенного происхождения. Зимовки отмечены в
Беляевском и Кувандыкском районах в пещерах
“Подарок” и “Конфетка” (Руди, 1996; Скрипаль-
щикова, 2015; данные авторов). На сопредельных
территориях Южного Урала (Снитько, Снитько,
2015, 2017а) и Поволжья (Стрелков, Ильин, 1990;

Ильин и др., 2002) M. daubentonii также широко
распространенный и многочисленный вид,
встречается вблизи водоемов. Обитает на северо-
западе Казахстана и в среднем течении р. Урал
(Млекопитающие Казахстана, 1985). Внесен в
Красные книги Челябинской обл. (2017), Респуб-
лики Башкортостан (2014) и Республики Татар-
стан (2016).

Ночница прудовая (Myotis dasycneme (Boie 1825)),
по сведениям Эверсманна (1850), была обыкно-
венна в окрестностях Оренбурга и южных предго-
рьях Урала. В настоящее время вид отмечен в
19 административных районах Оренбургской обл.,
где встречается в лесостепной и степной зонах.
Известно 36 мест находок, из которых два указы-
ваются в литературных источниках, 32 – соб-
ственные находки и две находки – по литератур-
ным и собственным данным (рис. 3). В Оренбург-
ской обл. это широко распространенный и
многочисленный вид. По относительному оби-
лию M. dasycneme на четвертом месте после V. mu-
rinus, P. nathusii и N. noctula, а по встречаемости –
на четвертом месте после V. murinus, M. daubentonii
и P. nathusii. На территории области обнаружены
все возрастно-половые группы M. dasycneme.
В качестве летних дневных убежищ вид чаще все-

Рис. 1. Места находок рукокрылых в Оренбургской обл.: а – находки по литературным данным, б – места собственных
находок и находок по литературным данным, в – собственные находки. Нумерация точек соответствует нумерации то-
чек в табл. 1.
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Таблица 1. Кадастр мест находок рукокрылых в Оренбургской обл.

№ точки, даты 
исследований Место исследований Результаты исследований, источники информации

Бугурусланский р-н:

1 26–27.06.2016 с. Аксаково, 
пруд на р. Большая Бугурусланка 
(53°52′09.5″ с.ш., 52°38′13.6″ в.д.)

M. daubentonii (12♀♀ и 8♂♂ ad, 1♂ sad), M. dasycneme 
(2♂♂ ad), N. noctula (2♀♀ и 4♂♂ ad), P. nathusii 
(5♀♀ ad, 11♀♀ и 5♂♂ sad), V. murinus (19♀♀ и 1♂ ad)

Бузулукский р-н:

2 06.1903 
и 27.07.1950

окр. г. Бузулук, 
Бузулукский бор

В.Н. Бостанжогло и С.А. Крассовой были добыты
2 экз. N. lasiopterus (Огнев, 1928; Кузякин, 1980)

3 06.1982 окр. пос. Опытное, бассейн
р. Самары в Бузулукском бору

Pl. auritus (одиночно) (Руди, 1996, 2000)

4 14.07.2001 нац. парк Бузулукский бор Pl. auritus (1♂ sad) (Клементьева, 2008)
Там же V. murinus добывали (Ленева, 2015)

5 16.06.2003 окр. с. Троицкое, оз. Крутинское M. daubentonii (1♀ sad) (Клементьева, 2008)
6 окр. с. Колтубанка V. murinus (добывали) (Руди, 1996)
7 30.05.1995 окр. пос. Колтубановский, 

р. Боровка (52°56′ с.ш., 52°03′ в.д.)
M. dasycneme (1♀ ad) (Ильин и др., 2002, 2002а)

27–28.06.2016 Там же 
(52°56′01.4″ с.ш., 52°02′16.8″ в.д.)

M. daubentonii (1♀ ad), M. dasycneme (17♀♀ и 3♂♂ ad, 
6♀♀ и 2♂♂ sad), N. noctula (14♀♀ и 4♂♂ ad, 4♀♀ 
и 4♂♂ sad), P. nathusii (4♀♀ ad, 9♀♀ и 9♂♂ sad), 
V. murinus (10♀♀ ad, 1♂ sad)

8 09.06.2003 окр. пос. Красногвардеец,
пойма р. Самара

N. leisleri, P. pygmaeus (акустические сигналы) 
(Курмаева и др., 2005)

9 29.04.2012 окр. пос. Паника N. leisleri (1♀ sad) (Курмаева, Дерябина, 2013)
Тоцкий р-н:

10 26.06.2002 окр. с. Погромное, 
пойма р. Самара

P. nathusii (1♀ ad), M. daubentonii, N. noctula, V. murinus 
(акустические сигналы) (Ильин и др., 2002а)

11 25.06.2003 окр. с. Медведка, пойма р. Самара P. pygmaeus (1♀ ad) (Курмаева и др., 2005)
12 28–29.06.2016 окр. с. Медведка и с. Каменная 

Сарма, р. Самара
(52°38′40.4″ с.ш., 52°31′00.1″ в.д.)

M. daubentonii (1♀ sad), M. dasycneme (1♀ ad, 1♀ sad), 
N. leisleri (5♀♀ ad), N. noctula (21♀♀ и 6♂♂ ad, 3♀♀ 
и 12♂♂ sad), P. pygmaeus (1♀ ad), P. nathusii (17♀♀ ad, 
9♀♀ и 10♂♂ sad), V. murinus (1♂ sad), Pl. auritus (1♀ и 1♂ ad)

Сорочинский гор. округ

13 29–30.06.2016 окр. г. Сорочинск, 
пойма р. Самара 
(52°25′49.7″ с.ш., 53°10′18.1″ в.д.)

M. daubentonii (1♀ ad), M. dasycneme (19♀♀ и 1♂ ad, 
11♀♀ и 15♂♂ sad), N. noctula (6♀♀ и 4♂♂ ad, 1♀ и 6♂♂ sad), 
P. pygmaeus (1♀ ad), P. nathusii (6♀♀ и 2♂♂ ad, 22♀♀ 
и 23♂♂ sad), P. kuhlii (3♀♀ и 2♂♂ ad),
V. murinus (3♀♀ ad, 2♀♀ sad)

Шарлыкский р-н:

14 30.06–01.07.2016 окр. с. Сарманай, пойма р. Дема
в окр. Сарманайского яра, 
(53°05′16.9″ с.ш., 54°41′24.1″ в.д.)

M. daubentonii (2♂♂ ad), M. dasycneme (2♀♀ и 1♂ ad),
M. brandtii (1♀ ad), P. nathusii (10♀♀ ad, 19♀♀ и 10♂♂ 
sad), V. murinus (1♀ и 1♂ ad, 1♀ sad)

Тюльганский р-н:

15 25–26.07.2015 окр с. Троицкое, пойма р. Ташла 
(52°19′43.5″ с.ш., 56°23′36.1″ в.д.)

M. daubentonii (2♀♀ sad), M. dasycneme (1♀ ad), 
M. brandtii (1♀ ad, 1♀ sad), N. noctula (2♀♀ и 1♂ sad), 
P. nathusii (1♀ и 1♂ sad), E. nilssonii (1♂ ad, 1♀ sad), 
V. murinus (1♂ ad, 3♀♀ и 4♂♂ sad), Pl. auritus (1♀ ad) 
(Снитько, Снитько, 2017)
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16 08–09.08.2016 окр. с. Ташла, 
широколиственный горный лес 
(52°26′04.8″ с.ш., 56°14′31.8″ в.д.)

M. brandtii (1♀ и 2♂♂ ad, 1♀ и 3♂♂ sad), M. mystacinus 
(1♀ sad), N. leisleri (6♀♀ ad, 10♀♀ и 8♂♂ sad), N. noctula 
(3♀♀ и 3♂♂ sad), P. nathusii (7♀♀ и 2♂♂ sad), E. nilssonii 
(1♀ ad), V. murinus (4♀♀ ad, 23♀♀ и 8♂♂ sad), Pl. auritus 
(2♀♀ ad, 1♂ sad), M. daubentonii (акустические сигналы)

Переволоцкий р-н:

17 06.06.1995 окр. с. Татищево 
на р. Урал (51°40′ с.ш., 54°20′ в.д.)

M. daubentonii, M. brandtii, M. mystacinus 
(акустические сигналы) (Ильин и др., 2002, 2002а)

18 06.12.2008 с. Чесноковка P. kuhlii (1♀ ad) (Давыгора и др., 2009)
Сакмарский р-н:

19 01–02.07.2016 окр. с. Сакмара и пос. Красный 
Коммунар, оз. Карьер № 1 
(51°58′07.8″ с.ш., 55°20′52.7″ в.д.)

M. daubentonii (5♀♀ и 5♂♂ ad), M. dasycneme 
(4♀♀ и 4♂♂ ad), M. brandtii (1♂ ad), N. noctula
(45♀♀ и 1♂ ad, 1♀ и 8♂♂ sad), P. nathusii (17♀♀ и 3♂♂ ad, 
34♀♀ и 31♂♂ sad), V. murinus (1♀ ad, 1♀ sad)

20 окр. с. Жданово, 
пойма р. Сакмары

V. murinus (добывали) (Руди, 1996, 2000)

Саракташский р-н:

21 12.06.1995 окр. с. Петровское 
(51°52′ с.ш., 56°34′ в.д.)

M. daubentonii (5♂♂ ad) (Ильин и др., 2002, 2002а)

22 29.06.1842 
и 07.1842

с. Спасское, р. Большой Ик M. brandtii (1♀, 1♂, 1?) 
(Eversmann, 1845; Каталог типовых …, 1981)

09.06.1995
и 25.06.2002

Там же (52°01′ с.ш., 56°35′ в.д.) N. leisleri (1♀ ad), N. noctula (3♀♀ и 2♂♂ ad), 
P. nathusii (2♀♀ ad), E. nilssonii (1♀ ad), 
V. murinus (3 ♀♀ ad), M. daubentonii, M. brandtii 
(акустические сигналы) (Ильин и др., 2002, 2002а)

12–13.07.2015 Там же
(52°00′35.1″ с.ш., 56°33′23.5″ в.д.)

M. daubentonii (1♂ ad), M. dasycneme (1♂ ad), 
P. nathusii (1♀ ad, 3♀♀ и 1♂ sad), V. murinus 
(1♀ ad, 1♀ и 2♂♂ sad), Pl. auritus (3♂♂ ad)

21–22.07.2015 Там же M. daubentonii (1♀ и 2♂♂ ad), M. dasycneme (1♀ и 1♂ ad, 
1♀ sad), M. brandtii (1♀ ad), N. leisleri (1♀ ad), N. noctula 
(10♀♀ и 1♂ ad, 27♀♀ и 19♂♂ sad), P. pygmaeus (1♀ sad), 
P. nathusii (8♀♀ и 1♂ ad, 16♀♀ и 17♂♂ sad), E. nilssonii 
(4♀♀ ad, 2♂♂ sad), V. murinus (6♀♀ ad, 39♀♀ и 33♂♂ sad) 
(Снитько, Снитько, 2017)

23 11.06.1995 окр. с. Андреевка 
(51°56′ с.ш., 56°37′ в.д.)

Отмечены акустические сигналы M. mystacinus
(Ильин и др., 2002, 2002а)

24 11–12.07.2015 окр. с. Татарский Саракташ,
пойменный лес на берегу
р. Сакмара (51°49′35.3″ с.ш., 
56°22′04.0″ в.д.)

M. daubentonii (1♀ ad), M. brandtii (1♀ ad), N. noctula
(9♀♀ и 3♂♂ ad, 7♀♀ и 4♂♂ sad), P. nathusii (1♀ ad), 
E. nilssonii (1♀ ad, 1♀ sad), V. murinus (3♀♀ ad, 4♀♀ 
и 6♂♂ sad), Pl. auritus (1♀ ad), 
M. dasycneme (акустические сигналы)

25 13–14.07.2015 окр. с. Кандуровка, 
мост через р. Сакмара
(51°31′48.9″ с.ш., 56°41′53.4″ в.д.)

M. daubentonii (1♂ sad), M. dasycneme (1♂ ad), N. noctula 
(2♀♀ и 2♂♂ ad, 1♀ и 2♂♂ sad), P. pygmaeus (1♀ ad),
P. nathusii (5♀♀ ad, 2♀♀ и 1♂ sad), V. murinus (2♀♀ ad, 
4♀♀ и 2♂♂ sad), Pl. auritus (1♀ ad), M. brandtii, E. nilssonii 
(акустические сигналы) (Снитько, Снитько, 2017)

№ точки, даты 
исследований Место исследований Результаты исследований, источники информации

Таблица 1.  Продолжение
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26 30.07.2001 с. Черный Отрог В дупле дерева колония P. nathusii (9♀♀ и 5♂♂) 
(Клементьева, 2008)

27 06.2009 окр. с. Черный Отрог, 
турбаза “Березки”

Выводковая колония V. murinus (12 особей)
(Ленева, 2015)

28 16–17.06.2016 окр. с. Черный Отрог, 
р. Сакмара (51°53′57.6″ с.ш., 
55°57′36.0″ в.д.)

M. dasycneme (14♀♀ и 9♂♂ ad), P. nathusii (1♀ ad, 1♂ 
sad), V. murinus (1♀ ad), M. daubentonii 
(акустические сигналы) (данные авторов)

Оренбургский р-н:

29 19.12.2007 г. Оренбург E. nilssonii (1♂ ad) (Клементьева, 2008)
г. Оренбург V. murinus (добывали) (Руди, 1996)

30 08.06.1995 окр. с. Нежинка, берег р. Урал 
(51°45′ с.ш., 55°24′ в.д.)

В дупле старой ветлы выводковая колония самок 
N. noctula, выводковая колония P. nathusii 
(около 60 экз.), выводковая колония V. murinus 
(примерно 50 особей) 
(Ильин и др., 1995; Ильин и др., 2002а)

03.07.1997 Там же N. noctula выводковая колония (9♀♀ ad, 4??sad),
P. nathusii (1♀ ad) (Ильин и др., 2002, 2002а)

31 22–23.07.2015 окр. с. Нежинка, база отдыха 
“Экстрим парк” на берегу
р. Урал (51°44′47.9″ с.ш., 
55°21′03.2″ в.д.)

M. daubentonii (1♂ ad), M. dasycneme (4♂♂ sad), 
M. brandtii (1♀ ad, 1♀ sad), N. noctula (8♀♀ ad, 14♀♀ 
и 15♂♂ sad), P. nathusii (1♂ ad, 6♀♀ и 8♂♂ sad), V. muri-
nus (5♀♀ и 1♂ ad; 10♀♀ и 22♂♂ sad), Pl. auritus (1♂ ad),
E. nilssonii (акустические сигналы)
(Снитько, Снитько, 2017)

Илекский р-н:

32 09.07.1997 окр. с. Сухоречка, пойма 
р. Илек (51°17′ с.ш., 53°37′ в.д.)

M. daubentonii (акустические сигналы) 
(Ильин и др., 2002, 2002а)

33 10.07.1997 окр. с. Илек берег р. Урал 
(51°30′ с.ш., 53°15′ в.д.)

M. daubentonii (1♀ и 2♂♂ ad, 2♀♀ и 1♂ sad), N. noctula 
(7♀♀ и 1♂ ad, 8♀♀ и 11♂♂ sad), P. nathusii (2♀♀ sad), 
V. murinus (1♂ sad) (Ильин и др., 2002, 2002а)

14–15.07.2016 Там же 
(51°31′13.1″ с.ш., 53°21′19.2″ в.д.)

M. daubentonii (1♀ ad, 5♀♀ и 1♂ sad), M. dasycneme
(1♀ и 5♂♂ sad), M. brandtii (1♀ ad, 2♀♀ и 2♂♂ sad),
N. leisleri (1♀ sad), N. noctula (13♀♀ и 1♂ ad, 10♀♀ 
и 9♂♂ sad), P. nathusii (4♀♀ ad, 7♀♀ и 7♂♂ sad), P. kuhlii 
(1♂ ad, 1♂ sad), V. murinus (3♀♀ и 1♂ sad),
Pl. auritus (1♀ и 1♂ ad)

34 15–16.07.2016 окр. с. Городище, пойма р. Урал 
(51°39′01.3″ с.ш., 54°22′01.8″ в.д.)

M. daubentonii (1♀ и 1♂ ad, 8♀♀ и 6♂♂ sad), 
M. dasycneme (1♀ и 1♂ ad, 3♀♀ и 4♂♂ sad), M. brandtii 
(2♀♀ и 3♂♂ sad), N. noctula (1♀ и 1♂ ad, 1♀ и 4♂♂ sad), 
P. nathusii (6♀♀ и 1♂ ad, 23♀♀ и 13♂♂ sad),
P. kuhlii (3♀♀ ad), V. murinus (9♀♀ и 7♂♂ sad)

Соль-Илецкий гор. округ:

35 07.07.1997 окр. с. Кумакское, левый берег
р. Илек (51°05′ с.ш., 55°09′ в.д.)

P. nathusii (1♀ и 1♂ ad) (Ильин и др., 2002, 2002а)

36 06.07.2003 с. Кумакское V. murinus (добыты 2♀♀ и 10??) (Клементьева, 2008)

37 01.07.1997 окр. с. Новоилецк, опушка 
тополевого леса на берегу 
р. Илек (50°57′ с.ш., 54°15′ в.д.)

P. nathusii (1♀ ad, 1♂ sad) (Ильин и др., 2002, 2002а)

№ точки, даты 
исследований Место исследований Результаты исследований, источники информации

Таблица 1.  Продолжение
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38 05.07.1997 окр. с. Первомайское, р. Малая 
Хобда (50°54′ с.ш., 55°05′ в.д.)

V. murinus (1♀ и 1♂ sad), M. daubentonii 
(акустические сигналы) (Ильин и др., 2002, 2002а)

39 10.07.2003 с. Ветлянка E. nilssonii (1♀) (Клементьева, 2008)

40 28–29.06.2015 окр. г. Соль-Илецк, берег 
р. Песчанка и оз. Родниковое 
(51°08′50.8″ с.ш., 55°00′55.9″ в.д.)

Отмечены акустические сигналы 
V. murinus, P. kuhlii, E. serotinus

23–24.07.2015 Там же P. nathusii (1♀ sad), P. kuhlii (2♀♀ ad, 2♂♂ sad), E. serotinus 
(8♀♀ и 1♂ ad, 2♀♀ и 3♂♂ sad) (Снитько, Снитько, 2017)

24–25.07.2015 Там же M. daubentonii (1♂ ad), M. dasycneme (1♀ sad), E. seroti-
nus (5♀♀ и 2♂♂ ad, 6♀♀ и 4♂♂ sad), P. nathusii (1♂ sad), 
P. kuhlii (4♀♀ и 5♂♂ ad, 2♀♀ и 3♂♂ sad), N. noctula (1♂ 
ad), V. murinus (1♂ ad, 2♀♀ и 2♂♂ sad) 
(Снитько, Снитько, 2017)

14–15.06.2016 Там же M. daubentonii (1♂ ad), E. serotinus (17♀♀ и 3♂♂ ad)

41 13–14.07.2016 окр. с. Покровка, пойма р. Илек 
(при впадении р. Хобда) 
(50°55′44.5″ с.ш., 54°31′38.3″ в.д.)

M. daubentonii (1♀ и 1♂ ad, 1♀ sad), M. dasycneme (2♂♂ 
ad), M. brandtii (1♀ sad), P. nathusii (3♀♀ и 1♂ ad, 6♀♀ и 
1♂ sad), V. murinus (2♀♀ ad, 14♀♀ и 10♂♂ sad)

42 15–16.06.2016 окр. с. Григорьевка, база отдыха 
“Казачий Курень” на р. Курала 
(51°05′32.8″ с.ш., 55°18′10.0″ в.д.)

M. daubentonii (2♀♀ ad), E. serotinus (1♀ и 1♂ ad),
P. kuhlii (1♀ ad)

43 10–11.08.2016 окр. с. Тамар-Уткуль, левый берег 
р. Илек (51°05′02.9″ с.ш., 
55°02′05.8″ в.д.)

N. noctula (3♀♀ и 5♂♂ sad), E. serotinus 
(2♀♀ ad, 2♀♀ и 1♂ sad), V. murinus (2♂♂ ad)

44 15–16.05.1996 окр. с. Троицк M. davidii (1♂ ad) (Давыгора и др., 1998)

05.1996 
и 04.07.1997

окр. с. Троицк, 
летник Шыбынды,
(50°34′ с.ш., 54°29′ в.д.)

E. serotinus (7♂♂ ad) (Давыгора и др., 1998)

Беляевский р-н:

45 окр. сел Гирьял и Алабайтал, 
Гирьяльская гряда

V. murinus (добывали) (Руди, 1996, 2000)

46 11.06.2002 окр. с. Донское, пойма р. Урал M. daubentonii, N. noctula, V. murinus 
(акустические сигналы) (Ильин и др., 2002а)

13–14.08.2015 там же (51°23′11.1″ с.ш., 
56°52′08.2″ в.д.)

M. daubentonii (2♀♀ sad), M. dasycneme (1♀ и 1♂ sad),
M. brandtii (1♀ sad), N. noctula (6♀♀ и 7♂♂ sad), 
P. nathusii (1♀ и 1♂ ad, 3♀♀ и 4♂♂ sad), 
P. kuhlii (1♂ sad), V. murinus (1♀ ad, 16♀♀ и 6♂♂ sad), 
Pl. auritus (1♀ и 1♂ ad), E. nilssonii 
(акустические сигналы) (Снитько, Снитько, 2017)

№ точки, даты 
исследований Место исследований Результаты исследований, источники информации

Таблица 1.  Продолжение
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47 10.1994 окр. пос. Дубенский, пещера 
“Подарок” (51°27′22.6″ с.ш., 
56°35′51.7″ в.д.)

В пещере добыт 1 экз. M. daubentonii (Руди, 1996)

2010–2015 гг. Там же Отмечена зимовка M. daubentonii, M. dasycneme,
Pl. auritus (Скрипальщикова, 2015)

28.11.2013 Там же На зимовке в пещере отмечены 3 экз. E. nilssonii 
(определен по фотографии А.М. Скрипальщиковой)

27–28.06.2015 Там же, в окр. пещеры V. murinus (1♀ ad) (Снитько, Снитько, 2017)
09.09.2016 Там же, перед пещерой M. daubentonii (1♀ и 2♂♂ ad), M. dasycneme (1♂ ad),

M. davidii (2♂♂ ad), E. nilssonii (1♂ ad), 
Pl. auritus (3♀♀ и 10♂♂ ad)

48 12–13.07.2016 окр. с. Рождественка, турбаза 
“Прогресс” в пойме р. Урал 
(51°39′35.8″ с.ш., 55°50′19.0″ в.д.)

M. daubentonii (1♂ sad), M. dasycneme (22♀♀ и 3♂♂ ad, 
27♀♀ и 11♂♂ sad), M. brandtii (4♀♀ и 1♂ sad), N. noctula 
(7♀♀ и 3♂♂ ad, 14♀♀ и 10♂♂ sad), P. nathusii
(14♀♀ и 1♂ ad, 29♀♀ и 25♂♂ sad), P. kuhlii (1♂ ad), 
V. murinus (7♀♀ ad, 22♀♀ и 28♂♂ sad), Pl. auritus (1♂ ad)

49 29–30.05.2008 Заповедник “Оренбургский”, 
участок “Буртинская степь” 
(51°13′40″ с.ш., 56°40′5.0″ в.д.)

Выводковая колония V. murinus 
в строении кордона, отловлены 2♀♀ ad

50 08.2008 с. Жанаталап Колония V. murinus под карнизом дома (Ленева, 2015)

Кувандыкский гор. округ:

51 14–15.06.1995 окр. с. Чураево, 
р. Сакмара (51°38′ с.ш., 57°31′ в.д.)

V. murinus (1♂ ad), M. daubentonii 
(акустические сигналы) (Ильин и др., 2002, 2002а)

52 06.1986 Пещера в окр. с. Ибрагимово Pl. auritus (одиночные особи) (Руди, 1996)

53 13.06.1995 и 
16.06.1995

окр. с. Ибрагимово, р. Сакмара 
(51°32′ с.ш., 57°26′ в.д.)

V. murinus (4♀♀ ad), M. daubentonii, M. brandtii
(акустические сигналы) (Ильин и др., 2002, 2002а)

10–11.07.2015 там же (51°30′29.4″ с.ш., 
57°25′20.4″ в.д.)

M. daubentonii (1♀ ad), M. dasycneme (1♀ ad), N. noctula 
(8♀♀ ad, 4♀♀ и 9♂♂ sad), P. nathusii (1♀ ad, 3♀♀ 
и 4♂♂ sad), E. nilssonii (1♀ ad), V. murinus (4♀♀ ad, 
1♀ и 2♂♂ sad), Pl. auritus (акустические сигналы) 
(Снитько, Снитько, 2017)

54 12–13.06.2002 окр. пос. Ровный,
р. Киялы-Буртя

Одиночно летающая особь 
P. nathusii (Ильин и др., 2002а)

55 2010–2015 гг. окр. пос. Луговской, 
пещера “Конфетка” 
(51°11′6.27″ с.ш., 56°57′0.04″ в.д.)

На зимовке в пещере отмечены M. daubentonii,
M. dasycneme, Pl. auritus (Скрипальщикова, 2015)

56 06.1986 окр. д. Рамазаново,
бассейн р. Сакмара

Pl. auritus (добывали) (Руди, 2000)

29–30.06.2015 окр. д. Рамазаново, р. Сакмара, 
окр. базы отдыха “Сакмара” 
(51°32′17.6″ с.ш., 57°25′55.3″ в.д.)

M. daubentonii (4♀♀ ad), M. brandtii (2♀♀ ad), N. noctula 
(9♀♀ и 2♂♂ ad), P. nathusii (5♀♀ ad, 1♀ sad), E. nilssonii 
(5♀♀ и 1♂ ad), V. murinus (24♀♀ и 5♂♂ ad), Pl. auritus 
(2♀♀ ad), M. dasycneme (акустические сигналы) 
(Снитько, Снитько, 2017)

№ точки, даты 
исследований Место исследований Результаты исследований, источники информации

Таблица 1.  Продолжение
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57 10–11.08.2015 г. Кувандык, пойма р. Сакмара 
(51°29′15.9″ с.ш., 57°20′12.1″ в.д.)

M. daubentonii (2♀♀ ad, 1♀ и 2♂♂ sad), M. dasycneme (1♂ 
ad), M. brandtii (1♂ ad, 1♀ sad), M. mystacinus (1♀ ad, 
2♀♀ sad), M. davidii (1♀ ad), N. noctula (3♂♂ sad), P. 
nathusii (7♀♀ и 1♂ ad, 4♀♀ и 2♂♂ sad), P. kuhlii (1♀ ad, 1♀ 
sad), V. murinus (1♀ sad), Pl. auritus (1♀ и 1♂ ad), E. nilssonii 
(акустические сигналы) (Снитько, Снитько, 2017)

58 28–29.07.2016 окр. д. Акчура и д. Малое Чураево, 
турбаза “Горный дуб”, 
пойменный лес на р. Сакмара 
(51°40′18.6″ с.ш., 57°27′37.2″ в.д.)

M. daubentonii (2♀♀ и 2♂♂ sad), M. dasycneme (1♂ ad), 
M. brandtii (1♀ и 1♂ ad, 9♀♀ и 8♂♂ sad), N. leisleri 
(1♂ sad), N. noctula (1♂ sad), P. nathusii (5♂♂ sad), V. muri-
nus (4♀♀ ad, 31♀♀ и 20♂♂ sad), Pl. auritus (1♀ и 2♂♂ sad)

59 11–12.08.2016 там же, берег р. Сакмара 
рядом с мостом (51°40′17.3″ с.ш., 
57°27′48.3″ в.д.)

M. daubentonii (1♀ и 1♂ sad), M. brandtii (1♀ sad),
M. mystacinus (1♀ sad), M. nattereri (1♀ ad, 1♂ sad),
N. noctula (1♂ sad), P. nathusii (1♀ ad, 1♀ sad), V. murinus 
(13♀♀ и 1♂ sad), Pl. auritus (1♀ ad, 1♀ и 1♂ sad), 
M. dasycneme (акустические сигналы)

Гайский гор. округ:

60 28.06.1997 окр. с. Колпакское, правый берег 
р. Урал (51°28′ с.ш., 58°44′ в.д.)

M. daubentonii (1♂ ad), P. nathusii (3♀♀ ad, 1♀ и 1♂ sad),
V. murinus (1♀ sad) (Ильин и др., 2002, 2002а)

61 02.07.1997 окр. с. Губерля, берег старицы р. 
Губерля (51°08′ с.ш., 57°58′ в.д.)

P. nathusii (1♀ sad), V. murinus (1♀ ad)
(Ильин и др., 2002, 2002а)

62 09–10.07.2015 окр. пос. Ириклинский, берег 
Ириклинского водохранилища 
(51°41′33.1″ с.ш., 58°40′39.4″ в.д.)

M. daubentonii (2♀♀ ad), M. dasycneme (1♀ ad), M. brand-
tii (2♀♀ ad), N. noctula (3♀♀ ad, 1♀ sad), P. nathusii
(1♀ ad, 1♀ и 2♂♂ sad), E. nilssonii (1♀ и 1♂ ad), 
V. murinus (1♀ sad) (Снитько, Снитько, 2017)

63 11–12.07.2016 с. Казачья Губерля, 
пойма р. Губерля
(51°08′05.1″ с.ш., 57°57′24.7″ в.д.)

M. daubentonii (3♂♂ ad, 1♀ и 1♂ sad), M. dasycneme 
(2♀♀ и 2♂♂ sad), N. noctula (1♂ ad, 6♂♂ sad), P. nathusii 
(1♀ ad, 2♀♀ и 1♂ sad), V. murinus 
(5♀♀ и 1♂ ad, 12♀♀ и 13♂♂ sad)

64 26.07–27.07.2016 окр. с. Скалистое 
и с. Колпакское, правый берег 
р. Урал, вблизи лагеря отдыха 
“Солнечные горки”
(51°30′24.0″ с.ш., 58°41′32.1″ в.д.)

M. daubentonii (3♀♀и 3♂♂ sad), M. dasycneme 
(2♀♀ и 1♂ ad), M. davidii (3♀♀ sad), N. noctula
(1♀ и 1♂ sad), P. nathusii (6♀♀ ad, 42♀♀ и 16♂♂ sad),
V. murinus (3♀♀ ad, 42♀♀ и 21♂♂ sad)

Орский гор. округ:

65 лето 1926 г. Орск M. dasycneme (26 экз.) (Огнев, 1928)
Там же По сведениям П.М. Бутовского и Р.Т. Шаймарданова 

обнаружена крупная летняя колония M. dasycneme 
(Млекопитающие Казахстана, 1985)

Новотроицкий гор. округ:

66 11–12.08.2015 окр. с. Хабарное, база отдыха 
“Уралочка” в пойме р. Урал, 
(51°03′48.3″ с.ш., 58°09′49.2″ в.д.)

M. daubentonii (2♀♀ и 1♂ ad, 26♀♀ и 16♂♂ sad), 
M. dasycneme (1♂ sad), M. davidii (1♂ ad), N. noctula 
(1♀ и 1♂ sad), P. nathusii (4♀♀ ad, 5♀♀ и 4♂♂ sad), 
E. nilssonii (1♂ ad), E. serotinus (1♂ sad), 
V. murinus (7♀♀ и 7♂♂ sad), M. brandtii, Pl. auritus 
(акустические сигналы) (Снитько, Снитько, 2017)

67 10–11.07.2016 с. Хабарное, пойма р. Урал 
(51°08′27.4″ с.ш., 58°14′18.3″ в.д.)

M. daubentonii (1♂ ad), M. dasycneme (1♀ ad, 4♀♀ sad), 
N. noctula (1♂ ad), P. nathusii (1♀ sad), V. murinus 
(7♀♀ ad, 19♀♀ и 21♂♂ sad)

№ точки, даты 
исследований Место исследований Результаты исследований, источники информации

Таблица 1.  Продолжение
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Кваркенский р-н:

68 17.06.2002 окр. с. Болотовск Выводковая колония V. murinus 
из 43 особей (Ильин и др., 2002а)

69 30.06–01.07.2015 окр. с. Уртазым, 
берег Ириклинского 
водохранилища 
(52°11′56.8″ с.ш., 58°50′35.2″ в.д.)

M. daubentonii (1♀ ad), M. dasycneme (2♀♀ и 1♂ ad), 
M. brandtii (1♀ ad), N. noctula (2♀♀ ad), P. nathusii (3♀♀ 
ad), E. nilssonii (1♀ и 1♂ ad), 
V. murinus (8♀♀ и 1♂ ad) (Снитько, Снитько, 2017)

70 20–21.07.2016 окр. с. Чапаевка, берег 
Ириклинского водохранилища 
(52°02′49.6″ с.ш., 58°48′55.8″ в.д.)

M. davidii (2♀♀ и 1♂ ad, 3♀♀ и 1♂ sad), 
V. murinus (5♀♀ и 2♂♂ sad), M. daubentonii, 
M. dasycneme (акустические сигналы)

71 21.07.2016 окр. с. Бриент На обочине дороги найдена тушка M. dasycneme

Новоорский р-н:

72 окр. пос. Энергетик, берег 
Ириклинского водохранилища

V. murinus (добывали) (Руди, 1996, 2000)

73 27.06.1997 окр. пос. Ударник, пойменный 
лес на берегу р. Большой Кумак 
(51°20′ с.ш., 58°48′ в.д.)

P. nathusii (1♀ ad, 1♀ sad), V. murinus (3♀♀ ad)
(Ильин и др., 2002, 2002а)

74 26.06.1997 
и 15.06.2002

окр. пос. Новоорск, р. Большой 
Кумак, старовозрастный поймен-
ный лес (51°22′ с.ш., 58°55′ в.д.)

P. nathusii (2♀♀ ad, 2♀♀ sad), V. murinus (1♀ sad)
(Ильин и др., 2002, 2002а)

75 30.06.1997 с. Караганка 
(51°22′ с.ш., 59°23′ в.д.)

Колония V. murinus (5♀♀ ad) под железной крышей 
школы (Ильин и др., 2002, 2002а)

Домбаровский р-н:

76 14.06.2002 окр. с. Ащибутак, 
пойма р. Камсак

V. murinus (акустические сигналы) 
(Ильин и др., 2002а)

77 12–13.08.2015 окр. пос. Домбаровский, 
пойма р. Ушкота 
(50°43′44.3″ с.ш., 59°35′26.5″ в.д.)

N. noctula (4♀♀ и 6♂♂ sad), V. murinus (12♀♀ и 15♂♂ sad), 
M. daubentonii, M. dasycneme, M. brandtii, P. nathusii 
(акустические сигналы) (Снитько, Снитько, 2017)

78 27–28.07.2016 окр. пос. Голубой Факел, р. Дом-
баровка у впадения в р. Камсак

V. murinus (2♀♀ ad, 8♀♀ и 2♂♂ sad), 
P. nathusii (акустические сигналы)

Адамовский р-н:

79 окр. пос. Комсомольский V. murinus (добывали) (Руди, 1996, 2000)

80 21–22.07.2016 окр. с. Кусем, 
Ириклинское водохранилище 
(51°51′06.2″ с.ш., 59°15′51.9″ в.д.)

M. davidii (1♀ sad), V. murinus (7♀♀ ad, 30♀♀ и 23♂♂ sad), 
M. daubentonii, M. dasycneme (акустические сигналы)

Ясненский р-н:

81 01.07.1997 окр. пос. Утес, пойма р. Кумак 
(51°12′ с.ш., 59°49′ в.д.)

V. murinus (1♀ ad) (Ильин и др., 2002, 2002а)

Светлинский р-н:

82 окр. пос. Светлый, 
заповедник “Оренбургский”,
участок “Ащисайская степь”

Колонии V. murinus в расщелинах кварцитовых скал 
(Чибилев и др., 1993)

18.06.1997 Там же E. serotinus (колония в 150 особей) (Руди, 2000)

06.2015 Там же, в кордоне V. murinus (колония 30 самок) (Ленева, 2015)

№ точки, даты 
исследований Место исследований Результаты исследований, источники информации

Таблица 1.  Окончание
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Рис. 2. Места находок ночницы водяной в Оренбургской обл. (а – в летний период, б – на зимовке). Нумерация точек
соответствует нумерации точек в табл. 1.
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го использует синантропные, расположенные
вблизи водоемов. Зимует в пещерах и подземе-
льях техногенного происхождения. Зимовки из-
вестны в Беляевском и Кувандыкском районах в
пещерах “Подарок” и “Конфетка” (Скрипаль-
щикова, 2015; данные авторов). На сопредельных
территориях Южного Урала (Снитько, Снитько,
2015, 2017а) и Поволжья (Стрелков, Ильин, 1990;
Ильин и др., 2002) широко распространенный и
многочисленный вид. Обитает на северо-западе
Казахстана и в среднем течении р. Урал (Млеко-
питающие Казахстана, 1985). Охраняется. Внесен
в Красные книги Оренбургской (2019) и Саратов-
ской (2021) областей, Республик Башкортостан
(2014) и Татарстан (2016).

Ночница Брандта (Myotis brandtii (Eversmann
1845)). Вид описан Эверсманном (Eversmann,
1845) по экземплярам, добытым 29.06.1842 г. и в
июле 1842 г. в с. Спасское (нынешний Саракташ-
ский р-н Оренбургской обл.) на р. Большой Ик
(Каталог типовых …, 1981). Встречался на грани-
це Оренбургской и Уфимской губерний (Кащен-
ко, 1905; Огнев, 1928). В настоящее время вид от-
мечен в 13 административных районах Оренбург-
ской обл., где обитает в лесостепной и степной
зонах. Известно 23 места находок, из которых
два – по информации из литературных источни-

ков, 20 – собственные находки и одно место –
по литературным и собственным данным (рис. 4).
В Оренбургской обл. это широко распространен-
ный (обычный) и немногочисленный вид. По от-
носительному обилию вид на седьмом месте, а по
встречаемости на шестом. На территории обла-
сти обнаружены все возрастно-половые группы
M. brandtii. Летние дневные убежища устраивает в
дуплах деревьев, иногда в постройках человека.
Зимует в пещерах и подземельях техногенного
происхождения. Ближайшие известные места зи-
мовки расположены в пещерах Башкортостана
(Снитько, Снитько, 2015, 2019). На сопредельных
территориях Южного Урала (Снитько, Снитько,
2015, 2017а) и Поволжья (Стрелков, Ильин, 1990;
Ильин и др., 2002) это широко распространенный
и многочисленный вид. Обитает на северо-западе
Казахстана и в среднем течении р. Урал (Млеко-
питающие Казахстана, 1985). Охраняется. Внесен
в Красные книги Челябинской обл. (2017) и Рес-
публики Татарстан (2016).

Ночница усатая (Myotis mystacinus (Kuhl 1817)).
По сведениям, не подтвержденным отловами
(на основании ультразвуковых сигналов), вид от-
мечали в июне 1995 г. в Переволоцком и Сарак-
ташском районах (Ильин и др., 2002, 2002а).
Впервые на территории Оренбургской обл. при-
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Таблица 2. Видовой состав, относительное обилие и встречаемость рукокрылых в Оренбургской обл.

Вид Литературные данные Находки авторов
Относительное обилие Встречаемость

n % n %

Myotis daubentonii + + 171 5.7 44 13.8
Myotis dasycneme + + 254 8.5 36 11.3
Myotis brandtii + + 62 2.1 23 7.2
Myotis mystacinus – + 5 0.2 5 1.6
Myotis davidii + + 16 0.5 7 2.2
Myotis nattereri + + 2 0.1 4 1.2
Nyctalus leisleri + + 34 1.1 7 2.2
Nyctalus noctula + + 485 16.2 31 9.7
Nyctalus lasiopterus + – 2 0.1 2 0.6
Pipistrellus pygmaeus + + 5 0.2 6 1.9
Pipistrellus nathusii + + 713 23.9 42 13.2
Pipistrellus kuhlii + + 34 1.1 9 2.8
Eptesicus nilssonii + + 30 1.0 16 5.0
Eptesicus serotinus + + 216 7.2 6 1.9
Vespertilio murinus + + 913 30.6 60 18.8
Plecotus auritus + + 43 1.5 21 6.6

Всего 15 15 2985 100 319 100

Таблица 3. Возрастно-половой состав рукокрылых Оренбургской обл. (по результатам собственных отловов)

Вид

Пол, возраст

Всего, особиad sad

самки самцы самки самцы

Myotis daubentonii 39 30 53 35 157
Myotis dasycneme 89 34 58 45 226
Myotis brandtii 13 5 24 17 59
Myotis mystacinus 1 – 4 – 5
Myotis davidii 3 4 7 1 15
Myotis nattereri 1 – – 1 2
Nyctalus leisleri 12 – 11 9 32
Nyctalus noctula 160 35 109 136 440
Pipistrellus pygmaeus 3 – 1 – 4
Pipistrellus nathusii 132 12 268 204 616
Pipistrellus kuhlii 14 9 3 7 33
Eptesicus nilssonii 14 5 3 2 24
Eptesicus serotinus 33 7 10 9 59
Vespertilio murinus 131 14 336 260 741
Plecotus auritus 15 19 2 4 40

Итого 2453

сутствие M. mystacinus достоверно установлено в
августе 2015 г. в пойме р. Сакмара в Кувандык-
ском гор. округе (Снитько, Снитько, 2017). В на-

стоящее время найден в лесостепной зоне в двух
административных районах Оренбургской обл.
Известно пять мест находок вида, из которых два –
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Рис. 3. Места находок ночницы прудовой (а – в летний период, б – на зимовке) в Оренбургской обл. Нумерация точек
соответствует нумерации точек в табл. 1.
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Рис. 4. Места находок ночницы Брандта в Оренбургской обл. Нумерация точек соответствует нумерации точек в табл. 1.
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на основании литературных данных (нуждаются в
подтверждении) и три – собственные находки
(рис. 5). Очень редкий вид, распространен ло-
кально. По относительному обилию вместе с
P. pygmaeus делит 12-е место, а по встречаемости –
на 12-м месте. На территории области обнаруже-
ны только самки (взрослые и сеголетки). Днев-
ные убежища устраивает в дуплах деревьев, ино-
гда в постройках человека. Зимует в пещерах и
подземельях техногенного происхождения. Бли-
жайшие известные места зимовки расположены в
пещерах Башкортостана (Снитько, Снитько,
2015, 2019). На сопредельных территориях Южно-
го Урала это широко распространенный в лесной
и лесостепной зонах и местами многочисленный
вид (Снитько, Снитько, 2015, 2017а). В Поволжье
обычен в Самарской Луке (Смирнов и др., 2004).
Внесен в Красные книги Челябинской обл.
(2017), Республик Башкортостан (2014) и Татар-
стан (2016).

Ночница степная (Myotis davidii (Peters 1869))
впервые в Оренбургской обл. была обнаружена в
1996 г. в Соль-Илецком гор. округе (Давыгора
и др., 1998). Отловленный единственный экзем-
пляр был изначально определен как M. mystacinus,
но впоследствии переопределен Д.Г. Смирновым
(Курмаева и др., 2005). В настоящее время M. da-

vidii отмечен в семи административных районах
Оренбургской обл., где встречается в степной зо-
не, а по поймам рек заходит и в лесостепную зону.
Известно семь мест находок, из которых одно –
по литературным данным и шесть – собственные
находки (рис. 5). Вид связан с открытыми место-
обитаниями, включая антропогенные. В боль-
шинстве мест (за исключением находки в г. Ку-
вандык) обнаружен вблизи выходов горных по-
род или у обрывов вблизи водотоков (Снитько,
Снитько, 2018). Редкий, локально распростра-
ненный вид. По относительному обилию занима-
ет 11-е место, а по встречаемости – делит 10-е ме-
сто с N. leisleri. На территории области обнаруже-
ны все возрастно-половые группы. Летние
убежища – скальные трещины и щелевидные
укрытия в постройках. Зимует в пещерах и подзе-
мельях техногенного происхождения. Зимовки
M. davidii обнаружены в Беляевском р-не в пеще-
ре “Подарок” (Снитько, Снитько, 2018). На со-
предельной территории Южного Урала известны
только две точки обнаружения: в июне 2003 г. на
р. Урал в Кизильском р-не Челябинской обл. (три
взрослые самки) (Снитько, Снитько, 2018) и в ав-
густе 2014 г. в Абзелиловском р-не Башкортоста-
на (Zhigalin, 2019). В Поволжье вид встречается от
дельты Волги до Саратовской обл. (Смирнов

Рис. 5. Места находок ночницы усатой (а), ночницы степной (б – в летний период, в – в местах зимовки) и ночницы
Наттерера (г) в Оренбургской обл. Нумерация точек соответствует нумерации точек в табл. 1.
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и др., 2004), обычен в северо-западном Казахста-
не (Кожурина, 2009).

Ночница Наттерера (Myotis nattereri (Kuhl 1817)).
Согласно литературным данным, вид обнаружен
в предгорьях Южного Урала, на реках Сакмара и
Ик (Эверсманн, 1850) и в окрестностях г. Орен-
бурга (Зарудный, 1897). Более ста лет присутствие
вида в Оренбургской обл. подтвердить не удава-
лось. В 2016 г. одно местообитание обнаружено
нами в Кувандыкском гор. округе (рис. 5).
В Оренбургской обл. это очень редкий, локально
распространенный вид. По относительному оби-
лию на последнем 13-м месте с N. lasiopterus, а по
встречаемости на предпоследнем месте. Летние
убежища в дуплах деревьев. Ближайшие извест-
ные места зимовки расположены в пещерах Баш-
кортостана (Снитько, 2011; Снитько, Снитько,
2015, 2019). На Южном Урале M. nattereri следует
считать широко распространенным и местами
многочисленным в лесной зоне видом (Снитько,
2011). В Поволжье это редкий вид, распростране-
ние которого ограничено лесостепной зоной
(Стрелков, Ильин, 1990). Внесен в Красные кни-
ги Самарской (2019) и Челябинской областей
(2017), Республик Башкортостан (2014) и Татар-
стан (2016).

Вечерница малая (Nyctalus leisleri (Kuhl 1817))
найдена Эверсманном (1850) в Оренбургской
губернии в междуречье Волги и Урала. По совре-
менным данным, N. leisleri встречается в Бузу-
лукском бору и на участках пойменных лесов в
лесостепной и степной зонах в шести админи-
стративных районах. Известно семь мест находок
вида, из которых два места – по литературным
сведениям, четыре – собственные находки и одно –
по литературным и собственным данным (рис. 6).
В Оренбургской обл. редкий вид, распространен
локально. По относительному обилию делит де-
вятое место вместе с P. kuhlii, а по встречаемости
вместе с M. davidii на 10-м месте. На территории
области выявлены только взрослые самки и сего-
летки. Летние убежища устраивает в деревьях. Зи-
мует за пределами Оренбургской обл., направле-
ние миграций и места зимовки не установлены.
Согласно литературным данным (Hutterer et al.,
2005), в Европе на большей части ареала вечерница
малая совершает регулярные сезонные переме-
щения между летними и зимними местообитани-
ями. Преобладающее направление миграций –
с северо-востока на юго-запад. По данным коль-
цевания в Европе, дальность односторонних
перелетов варьирует в диапазоне от 405 до 1567 км.
На северо-западе и юго-востоке Европы может
вести оседлый образ жизни (Hutterer et al., 2005).

На сопредельных территориях Южного Урала
N. leisleri редкий вид, имеющий ограниченное
распространение в лесной зоне на западном мак-
росклоне Уральского хребта (Снитько, Снитько,

2015, 2022 в печати). В Поволжье (Стрелков,
Ильин, 1990; Красная книга Самарской обл., 2019)
и Северо-Западном Казахстане (Млекопитаю-
щие Казахстана, 1985; Ильин и др., 2002а) малая
вечерница также редкий вид, известный по очень
ограниченному числу находок. Внесена в Красные
книги Оренбургской (2019), Самарской (2019) об-
ластей и Республики Башкортостан (2014).

Вечерница рыжая (Nyctalus noctula (Schreber
1774)), по данным Эверсманна (1850) водилась в
Оренбургской губернии, а Зарудный (1897) счи-
тал вид обыкновенным под Оренбургом. В насто-
ящее время в Оренбургской обл. встречается в Бу-
зулукском бору и на участках пойменных лесов в
лесостепной и степной зонах в 16 административ-
ных районах. Известно 31 место находок вида, из
которых два места – по литературным данным,
26 – собственные находки и три места – по лите-
ратурным и собственным данным (рис. 7).
В Оренбургской обл. это широко распространен-
ный и многочисленный вид. По относительному
обилию – на третьем месте после V. murinus и
P. nathusii, а по встречаемости – на пятом месте
после V. murinus, M. daubentonii, P. nathusii и
M. dasycneme. На территории области обнаруже-
ны все возрастно-половые группы, причем среди
взрослых животных преобладали самки в соотно-
шении 1 : 4.6. Дневные убежища устраивает в
дуплах деревьев, иногда селится в постройках че-
ловека. Зимует за пределами Оренбургской обл.,
направление миграций и места зимовки не уста-
новлены. Ближайшие места зимовки N. noctula
известны на юге и востоке Казахстана (Млекопи-
тающие Казахстана, 1985) и на Кавказе (Стрел-
ков, 2002). Согласно литературным данным (Hut-
terer et al., 2005), на территории Европы N. noctula
преимущественно мигрирующий вид. Вечерни-
цы покидают летние местообитания после сезона
размножения и мигрируют в юго-западном и
юго-восточном направлениях для спячки в кли-
матически благоприятные районы. Рекордная
дальность миграционных перелетов в Европе
1546 км, но в большинстве известных случаев
дальность перемещений менее 1000 км. Некото-
рые популяции N. noctula могут вести себя мало-
подвижно и держаться рядом со своими летними
убежищами весь год.

На сопредельной территории Южного Урала
вид широко распространен на западном макро-
склоне Уральского хребта и локально – на во-
сточном (Снитько, Снитько, 2015, 2017а). В лесо-
степной зоне Поволжья это один из самых много-
численных и широко распространенных видов
(Стрелков, Ильин, 1990; Ильин и др., 2002).
Обычный вид на северо-западе Казахстана и в
среднем течении р. Урал (Млекопитающие Ка-
захстана, 1985).
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Рис. 6. Места находок вечерницы малой (а) и вечерницы гигантской (б) в Оренбургской обл. Нумерация точек соот-
ветствует нумерации точек в табл. 1.
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Рис. 7. Места находок вечерницы рыжей в Оренбургской обл. Нумерация точек соответствует нумерации точек в табл. 1.
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Вечерница гигантская (Nyctalus lasiopterus
(Schreber 1780)). Первые сведения об обитании
вида в Оренбургской обл. получены в июне 1903 г.
В.Н. Бостанжогло и 27.07.1950 г. С.А. Крассовой.
В Бузулукском бору были добыты 2 экз. (Огнев,
1928; Кузякин, 1980) (рис. 6). Современное состо-
яние вида в области неизвестно. В Оренбургской
обл. N. lasiopterus очень редкий вид, распростра-
нен локально. Местообитания связаны с широко-
лиственными, дубовыми и дубово-грабовыми ле-
сами. По относительному обилию и встречаемо-
сти вид вместе с M. nattereri на последнем месте.
Летние убежища размещаются в дуплах деревьев.
Зимует за пределами Оренбургской обл. Направ-
ление и дальность сезонных перемещений к ме-
стам зимовки не установлены. Вид считается ми-
грирующим (Strelkov, 1969), но данных, подтвер-
ждающих эту точку зрения, пока нет (Hutterer
et al., 2005). Ближайшие известные места спари-
вания и зимовки N. lasiopterus находятся за преде-
лами России в Греции и северной Италии (Estók,
2011). В России очень редкий вид (Стрелков,
Ильин, 1990; Красная книга РФ, 2001). На сопре-
дельной территории Южного Урала известны две
находки N. lasiopterus: в национальном парке
“Башкирия” в Мелеузовском р-не Башкортоста-
на и в Ашинском р-не Челябинской обл. (Снить-
ко, Снитько, 2020, 2020а, 2021). В Поволжье оби-
тает в Жигулевском заповеднике (Смирнов,
Вехник, 2014). Вид внесен в Красные книги
Оренбургской (2019), Самарской (2019) и Сара-
товской (2021) областей и Республики Татарстан
(2016).

Нетопырь малый (Pipistrellus pygmaeus (Leach
1825)) в Оренбургской обл. впервые отловлен в
2003 г. в Тоцком р-не (Курмаева и др., 2005). В на-
стоящее время встречается в лесостепной зоне и
пойменных лесах степной зоны. Отмечен в че-
тырех административных районах Оренбург-
ской обл. Известно шесть мест находок вида, из
которых два места – по литературным данным и
четыре места – собственные находки (рис. 8).
В Оренбургской обл. P. pygmaeus очень редкий
вид, распространен локально. По относительно-
му обилию вместе с M. mystacinus на предпо-
следнем 13-м месте, а по встречаемости – делит
11-е место с E. serotinus. На территории области
обнаружены только взрослые самки и сеголетки.
В летний период P. pygmaeus предпочитает синан-
тропные убежища, часто живет в поселениях че-
ловека. Зимует за пределами Оренбургской обл.
В связи с тем, что P. pygmaeus относительно недав-
но был выделен из считавшегося единым вида
P. pipistrellus, достоверных сведений, подтвержда-
ющих принадлежность P. pygmaeus к мигрирующим
видам, еще нет, но их появления следует ожидать.
Некоторые сведения о миграциях P. pipistrellus
в Европе (до признания P. pygmaeus) могут отно-
ситься к P. pygmaeus (Hutterer et al., 2005).

На сопредельной территории Южного Урала –
редкий вид, распространен локально и только
на западном макросклоне Уральского хребта
(Снитько, Снитько, 2015, 2017а). В Поволжье
P. pygmaeus обитает в Самарской Луке и также яв-
ляется редким видом (Красная книга Самар-
ской обл., 2019).

На территории России вопрос о распростране-
нии и статусе Pipistrellus pipistrellus/pygmaeus до
конца не выяснен, в большинстве работ они про-
должают фигурировать как синонимы (Крускоп,
2007). Вид внесен в Красную книгу Самарской
обл. (2019), а в Красные книги Республик Баш-
кортостан (2014) и Татарстан (2016) внесен под
названием P. pipistrellus.

Нетопырь лесной (Pipistrellus nathusii (Keyserling
et Blasius 1839)). Сведения об обитании P. nathusii
на территории, к которой относится Оренбург-
ская обл., впервые были получены Эверсманном.
По данным Эверсманна (1850), вид встречается в
южном Урале, на р. Сакмаре, около Оренбурга, в
предгорьях Урала и в южных степях Оренбург-
ской губернии, а по данным Зарудного (1897) –
под Оренбургом и Орском. В настоящее время
отмечен в 18 административных районах Орен-
бургской обл., где встречается в лесостепной и
степной зонах, предпочитая пойменные леса. Из-
вестно 42 места находок вида, из которых 10 мест –
по литературным данным, 30 мест – собственные
данные и два места – по литературным и соб-
ственным данным (рис. 9). В Оренбургской обл.
широко распространенный и многочисленный
вид. По относительному обилию на втором месте
после V. murinus, а по встречаемости на третьем –
после V. murinus и M. daubentonii. На территории
области обнаружены все возрастно-половые
группы, причем среди взрослых животных преоб-
ладали самки в соотношении 1 : 11. В качестве
летних убежищ использует дупла деревьев, ино-
гда селится в постройках человека. Зимует за пре-
делами Оренбургской обл. Места зимовок и на-
правления сезонных перемещений не установле-
ны. Согласно литературным данным (Hutterer
et al., 2005), в Европе – мигрирующий вид, для
которого типичны дальние регулярные осенние
перелеты с северо-востока на юго-запад. В раз-
ных частях ареала средняя дальность сезонных
миграций лесных нетопырей существенно разли-
чается. В Восточной Европе дальность перемеще-
ний чаще более 1000 км, а в Центральной Европе –
менее 1000 км. Рекордная максимальная даль-
ность перелета P. nathusii в Европе (из Латвии в
Хорватию) 1905 км, а в условиях юго-восточной
Европы (Армения) отмечены сезонные переме-
щения на малые расстояния (максимум 22 км)
(Hutterer et al., 2005).

На сопредельных территориях Южного Урала
(Снитько, Снитько, 2015, 2017а) и в Поволжье
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Рис. 8. Места находок нетопыря малого (а) и нетопыря Куля (б – в летний период, в – на зимовке) в Оренбургской
обл. Нумерация точек соответствует нумерации точек в табл. 1.
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Рис. 9. Места находок нетопыря лесного в Оренбургской обл. Нумерация точек соответствует нумерации точек в табл. 1.
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(Стрелков, Ильин, 1990; Ильин и др., 2002) – ши-
роко распространенный и многочисленный вид.
Обычен на северо-западе Казахстана и в среднем
течении р. Урал (Млекопитающие Казахстана,
1985). Внесен в Красные книги Челябинской обл.
(2017), Республик Башкортостан (2016) и Татар-
стан (2014).

Нетопырь Куля (Pipistrellus kuhlii (Kuhl 1817)) на
территории Оренбургской обл. впервые обнару-
жен в 2008 г. в Переволоцком р-не (Давыгора
и др., 2009). В настоящее время обитает в степной
зоне, а по поймам рек может заходить и в лесо-
степную зону. Вид отмечен в шести администра-
тивных районах Оренбургской обл. Известно де-
вять мест находок, из которых одно – по литера-
турным сведениям, а восемь мест – собственные
данные (рис. 8). Места регистрации расположены
вблизи населенных пунктов в поймах рек Самара,
Урал, Сакмара и Песчанка. В Оренбургской обл.
редкий, локально распространенный вид. По от-
носительному обилию на девятом месте вместе с
N. leisleri, и на девятом месте по встречаемости.
На территории области обнаружены все возраст-
но-половые группы. Летние убежища в построй-
ках человека. Зимовки в местах летнего обитания
в постройках в населенных пунктах (Давыгора
и др., 2009). На сопредельной территории Южного
Урала вид отмечен на зимовке в г. Магнитогорск
Челябинской обл. (Снитько, Снитько, 2017а,
2019а). В Поволжье P. kuhlii широко распростра-
ненный, а на юге региона и многочисленный вид
(Стрелков, Ильин, 1990). Обитает на северо-запа-
де Казахстана и в среднем течении р. Урал (Мле-
копитающие Казахстана, 1985).

Кожанок северный (Eptesicus nilssonii (Keyserling
et Blasius 1839)). Эверсманн (1850) находил север-
ного кожанка в южных предгорьях Урала и в
Волжско-Уральских степях. По данным Сабанее-
ва (1874), это одна из самых многочисленных и
обыкновенных летучих мышей по всему Уралу.
В настоящее время E. nilssonii отмечен в девяти
административных районах Оренбургской обл.,
где встречается в лесостепной зоне, а по поймам
рек заходит и в степную зону. Известно 16 мест
находок вида, из которых два – по литературным
данным, 12 – собственные находки и два – по ли-
тературным и собственным данным (рис. 10).
В Оренбургской обл. E. nilssonii редкий локально
распространенный вид. По относительному оби-
лию на 10-м месте, а по встречаемости – на восьмом.
На территории области обнаружены все возрастно-
половые группы. Летние убежища преимуществен-
но в постройках человека, зимние – в пещерах и
подземельях техногенного происхождения. Зи-
мовки обнаружены в Беляевском р-не в пещере
“Подарок” (данные авторов). На сопредельных
территориях Южного Урала в лесной и лесостеп-
ной зонах E. nilssonii широко распространенный и
многочисленный вид (Снитько, Снитько, 2015,

2017а), а в Поволжье встречается только в лесо-
степной зоне, где имеет ограниченное распро-
странение (Стрелков, Ильин, 1990; Ильин и др.,
2002). В Казахстане обитает в среднем течении
р. Урал (Млекопитающие Казахстана, 1985). Вне-
сен в Красные книги Самарской обл. (2019), Рес-
публик Башкортостан (2014) и Татарстан (2016).

Кожан поздний (Eptesicus serotinus (Schreber
1774)). Ранг европейской E. s. serotinus и азиатской
E. s. turcomanus форм позднего кожана был пред-
метом дискуссий. Недавно было показано, что
эти формы представляют собой сравнительно хо-
рошо обособленные генетические линии, разли-
чия и степень изоляции между которыми при
этом определенно не достигают межвидовых раз-
личий; соответственно, предложено сохранить за
ними статус подвидов: E. s. serotinus и E. s. turcoma-
nus (Artyushin et al., 2012). В Оренбургской губер-
нии E. s. turcomanus был обнаружен Эверсманном
и Брандтом (Эверсманн, 1850; Брандт, 1856). За-
рудный (1897) добывал этот подвид под Оренбур-
гом. В настоящее время в Оренбургской обл.
E. s. turcomanus отмечен в трех административных
районах, где встречается только в степной зоне.
Известно шесть мест находок подвида, из кото-
рых две – по литературным данным и четыре –
собственные данные (рис. 10). В Оренбургской обл.
многочислен и, вероятно, широко распространен
на юго-востоке и вдоль южной границы. По отно-
сительному обилию на пятом месте, а по встреча-
емости – делит 11-е место с P. pygmaeus. На терри-
тории области обнаружены все возрастно-поло-
вые группы, причем среди взрослых животных в
соотношении 1 : 4.7 преобладали самки. Летние
убежища обычно в постройках человека, иногда в
трещинах скал, а зимние убежища в утепленных
частях зданий, реже – в подземных сооружениях.
Места зимовки в Оренбургской обл. не выявле-
ны, а ближайшие известные места зимовки рас-
положены в Казахстане (Млекопитающие Казах-
стана, 1985).

В районе Поволжья обитают два подвида.
E. s. turcomanus встречается на юге Нижнего По-
волжья в полупустынной и пустынной зонах, где
обычен (Стрелков, Ильин, 1990), а E. s. serotinus
встречается в Саратовской обл. на Жигулевском
побережье Самарской Луки (Красная книга Са-
марской обл., 2019). В Казахстане E. s. turcomanus
широко распространенный и многочисленный
подвид, заселяющий пустыни, полупустыни, сте-
пи, предгорные зоны до высоты 1000 м над ур. м.,
поймы крупных рек (Млекопитающие Казахста-
на, 1985).

Кожан двухцветный (Vespertilio murinus Linnaeus
1758). Эверсманн добывал этот вид в Оренбурге, в
южных предгорьях Урала, по рекам Сакмаре и
Ику (Эверсманн, 1850). Зарудный сообщает, что
двухцветный кожан обычен между Орском и
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Рис. 10. Места находок кожанка северного (а – в летний период, б – на зимовке) и кожана позднего (в) в Оренбургской
обл. Нумерация точек соответствует нумерации точек в табл. 1.
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Уральском, встречается на р. Илек (Зарудный,
1897). Отмечен на западе Оренбургской обл. (Ог-
нев, 1928; Бажанов, 1930; Положенцев, 1935).
В настоящее время в Оренбургской обл. отмечен
в 21 административном районе, где встречается в
лесостепной и степной зонах. Известно 60 мест
находок вида, из которых 23 – по литературным
данным, 33 – собственные находки и четыре ме-
ста – по литературным и собственным данным
(рис. 11). В Оренбургской обл. широко распро-
страненный и многочисленный вид. По относи-
тельному обилию и встречаемости V. murinus на
первом месте. На территории области выявлены
все возрастно-половые группы, причем среди
взрослых животных преобладали самки в соотно-
шении 1 : 9.4. Дневные убежища в постройках че-
ловека, иногда в дуплах деревьев или в трещинах
скальных пород. Зимует за пределами Оренбург-
ской обл., места зимовок не установлены. Со-
гласно литературным данным (Hutterer et al.,
2005), в Европе относится к мигрирующим видам
летучих мышей. Дальность сезонных перелетов
варьирует от 18 до 1780 км, а наиболее обычны пе-
ремещения в диапазоне 132–846 км. Преобладаю-
щее направление миграций V. murinus в Централь-
ной Европе – с северо-востока на юго-запад
(Hutterer et al., 2005), в Восточной Европе мигра-

ции имеют юго-восточное азиатское направление
(Стрелков, Ильин, 1990; Стрелков, 2001; Ильин
и др., 2002б).

На сопредельных территориях Южного Урала
(Снитько, Снитько, 2015, 2017а), в Поволжье
(Стрелков, Ильин, 1990; Ильин и др., 2002) и
Казахстане (Млекопитающие Казахстана, 1985)
V. murinus широко распространенный и много-
численный вид. Внесен в Красную книгу Респуб-
лики Татарстан (2016).

Ушан бурый (Plecotus auritus (Linnaeus 1758)).
Эверсманн добывал ушанов в Оренбургской гу-
бернии и предгорьях Урала (Эверсманн, 1850), а
Зарудный (1897) – в нижнем течении р. Илек и
считал вид довольно обыкновенным в нижнем
течении Сакмары и под Оренбургом. По сообще-
нию П.П. Стрелкова, в коллекции ЗИН АН СССР
хранятся ушаны, добытые в г. Орске и в с. Спас-
ском на р. Большой Ик (Млекопитающие Казах-
стана, 1985). В настоящее время в Оренбург-
ской обл. вид отмечен в девяти административ-
ных районах, где встречается в лесостепной зоне,
а по поймам рек заходит и в степную зону. Из-
вестно 21 место находок вида, из которых четы-
ре – по литературным данным, 15 – собственные
находки и два места – по литературным и соб-
ственным данным (рис. 12). В Оренбургской обл.
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Рис. 11. Места находок кожана двухцветного в Оренбургской обл. Нумерация точек соответствует нумерации точек в табл. 1.
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Рис. 12. Места находок ушана бурого (а – в летний период, б – на зимовке) в Оренбургской обл. Нумерация точек со-
ответствует нумерации точек в табл. 1.
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широко распространенный, но немногочислен-
ный вид. По относительному обилию на восьмом
месте, а по встречаемости – на седьмом. На тер-
ритории области выявлены все возрастно-поло-
вые группы. Летние убежища устраивает в дуплах
деревьев, иногда в постройках человека. Зимует в
пещерах и подземельях техногенного происхож-
дения. Зимовки Pl. auritus отмечены в Беляевском
и Кувандыкском районах в пещерах “Подарок” и
“Конфетка” (Скрипальщикова, 2015; данные ав-
торов). На сопредельных территориях Южного
Урала Pl. auritus широко распространенный и
многочисленный вид (Снитько, Снитько, 2015,
2017а), а в лесостепной части Поволжья считается
немногочисленным, но широко распространен-
ным видом (Стрелков, Ильин, 1990; Ильин и др.,
2002). В Казахстане встречается в среднем тече-
нии р. Урал (Млекопитающие Казахстана, 1985).
Внесен в Красные книги Челябинской обл.
(2017), Республики Башкортостан (2014) и Татар-
стан (2016).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, в Оренбургской обл. подтвер-
ждено обитание 15 видов рукокрылых, относя-
щихся к шести родам семейства Гладконосые
(Vespertilionidae): M. dasycneme, M. daubentonii,
M. brandtii, M. mystacinus, M. davidii, M. nattereri,
N. leisleri, N. noctula, P. pygmaeus, P. nathusii, P. kuh-
lii, E. nilssonii, E. serotinus, V. murinus и Pl. auritus, а
присутствие N. lasiopterus современными данны-
ми подтвердить не удалось. Кроме того, в южных
частях Оренбургской обл. возможно обитание ко-
жанка гобийского (Eptesicus gobiensis Bobrinskoy
1926), встречающегося в Актюбинской и Запад-
но-Казахстанской областях (Млекопитающие
Казахстана, 1985; Давыгора и др., 1998; Artyushin
et al., 2012).

По характеру пребывания в регионе, согласно
европейской классификации (Hutterer et al.,
2005), выделены следующие группы рукокрылых:
дальние мигранты (long distance migrants), регио-
нальные мигранты (regional migrants) и оседлые
виды (sdentary species). К группе дальних мигран-
тов отнесены виды, которые на большей части

Таблица 4. Видовой состав рукокрылых Оренбургской обл. и сопредельных административных территорий
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Myotis daubentonii + + + + + + + + +
Myotis dasycneme + + + + + + + + +
Myotis brandtii + + + + + + + + +
Myotis mystacinus + + + + + + – – –
Myotis davidii + – + + – + + + –?
Myotis nattereri + + – + + + – – –
Nyctalus leisleri + + + + + –? + – –
Nyctalus noctula + + + + + + + + +
Nyctalus lasiopterus + + + + + + – – –
Pipistrellus pygmaeus + + + + + –? – – –
Pipistrellus nathusii + + + + + + + + –
Pipistrellus kuhlii + + + –? –? + + + –?
Eptesicus gobiensis –? – – – – – + + –
Eptesicus nilssonii + + – + + + – + –
Eptesicus serotinus + + + – – – + + +
Vespertilio murinus + + + + + + + + +
Plecotus auritus + + + + + + + + +

Всего 16 15 14 14 13 13 12 12 7



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 101  № 8  2022

РУКОКРЫЛЫЕ (CHIROPTERA, VESPERTILIONIDAE) 951

ареала совершают дальние (более 300–400 км) се-
зонные перелеты из районов летнего обитания и
выведения потомства к местам зимовки и обрат-
но. P. pygmaeus и N. lasiopterus, хотя данные о даль-
ности их перемещений в Европе отсутствуют,
также относят к дальним мигрантам. В некоторых
частях ареала представители этой группы могут
весь год держаться вблизи своих летних убежищ
или совершать перемещения на небольшие рас-
стояния. К региональным мигрантам отнесены
виды, совершающие сезонные перелеты на
дальность от нескольких десятков до нескольких
сотен километров, а к группе оседлых – виды, пе-
ремещающиеся между летними и зимними убе-
жищами на дистанцию в несколько десятков ки-
лометров или мигрирующие не более чем на 100 км
(Hutterer et al., 2005).

Придерживаясь европейской классификации
(Hutterer et al., 2005), к дальним мигрантам мы от-
носим представителей родов Vespertilio (V. muri-
nus), Nyctalus (N. leisleri, N. noctula, N. lasiopterus) и
два вида рода Pipistrellus (P. pygmaeus и P. nathusii),
встречающихся в Оренбургской обл. только в ве-
сенне-осенний период. Исходя из имеющихся
сведений (Стрелков, Ильин, 1990; Стрелков,
2001; Ильин и др., 2002б), миграции кожана двух-
цветного из Волжско-Южноуральской области
имеют юго-восточное азиатское направление, а
направление миграций вечерниц и нетопырей из
этой же области до сих пор не выяснены (Паню-
тин, 1980; Стрелков, Ильин 1990; Рахматулина,
2010). Согласно литературным данным, основное
направление перелетов мигрирующих рукокры-
лых в Европе – с северо-востока на юго-запад
(Hutterer et al., 2005); в российской части – на
Балканы, север Малой Азии, в Крым и Предкав-
казье (Панютин, 1980). К региональным мигран-
там в Оренбургской обл. отнесены M. mystacinus,
M. brandtii и M. nattereri, ближайшие известные
места зимовки которых расположены в лесной
зоне на юге Башкортостана в пещерах вдоль рек
Белая, Нугуш, Большой и Малый Ик (Снитько,
2011; Снитько, Снитько, 2015, 2019). В категорию
оседлых видов входят E. nilssonii, M. dasycneme,
M. daubentonii, Pl. auritus, M. davidii и P. kuhlii, зи-
мовки которых обнаружены в пределах области
летнего обитания (Руди, 1996; Давыгора и др.,
2009; Скрипальщикова, 2015; Снитько, Снитько,
2018; данные авторов), и, возможно, E. s. turcomanus.

Все виды летучих мышей, обитающие на тер-
ритории области, широко распространены в Ев-
ропе и, отчасти, в пределах всей северной и сред-
ней полосы Палеарктики (Стрелков, Ильин,
1990; Смирнов, 2013). Для сравнения показателей
относительного обилия и встречаемости руко-
крылых в Оренбургской обл. были выделены три
группы видов. К первой отнесены широко рас-
пространенные и многочисленные виды (с пока-
зателями встречаемости 9.7–18.8% и относитель-

ным обилием 5.7–30.6%): V. murinus, P. nathusii,
N. noctula, M. dasycneme, M. daubentonii и, вероят-
но, E. serotinus (92.1% всех отловленных рукокры-
лых) (табл. 2). Группу широко распространенных
(обычных), но немногочисленных (встречае-
мость 6.6–7.2%, относительное обилие 1.5–2.1%)
образуют: Pl. auritus и M. brandtii (3.6% всех отлов-
ленных рукокрылых). В третью группу включены
редкие виды, распространенные локально (встре-
чаемость 2.2–5.0%, относительное обилие 0.5–
1.1%): M. davidii, E. nilssonii, N. leisleri и P. kuhlii
(в совокупности 3.7%) и очень редкие виды
(встречаемость 0.6–1.9%, относительное обилие
0.1–0.2%): N. lasiopterus, M. nattereri, P. pygmaeus
и M. mystacinus (в совокупности 0.6%).

Все обнаруженные виды рукокрылых размно-
жаются на территории области. В наших отловах
взрослые животные составили 34.0%, молодые
(сеголетки) – 66.0%. У трех видов (N. noctula,
V. murinus, P. nathusii), совершающих дальние ми-
грации, в соотношении полов взрослых живот-
ных отмечено значительное преобладание самок
(соответственно 82, 90.3, 91.7%), а у двух других
(P. pygmaeus и N. leisleri) самцы в отловах нам
не попались. У региональных мигрантов и осед-
лых видов (M. brandtii, M. daubentonii, P. kuhlii,
M. dasycneme, E. nilssonii, E. serotinus) среди взрос-
лых животных доля самок составила 56.5–82.5%,
у M. mystacinus и M. nattereri самцы не обнаружены
и только у M. davidii и Pl. auritus доля самок оказа-
лось меньше, чем доля самцов (42.8 и 44.1%), что
объясняется отловами этих двух видов вблизи
зимовочных убежищ, где в летний период преоб-
ладают самцы (Снитько, 2007). В целом, среди
15 видов взрослых рукокрылых, самок было в 3.8 раз
больше, чем самцов. Такое соотношение полов
характерно для области вывода самками потом-
ства. Соотношение полов у сеголетков суще-
ственно различается и отклоняется от нормаль-
ного распределения – 1 : 1. Так у M. mystacinus,
P. pygmaeus и M. nattereri были обнаружены жи-
вотные только одного пола. Среди сеголетков
N. noctula, P. kuhlii и Pl. auritus преобладали самцы
(1 : 2.7, 1 : 2.3 и 1 : 2 соответственно), у остальных
девяти видов в разной степени (от 1.1 до 7 раз)
преобладали самки.

Для сравнения видового состава рукокрылых
Оренбургской обл. и сопредельных территорий
(табл. 4) использованы сведения из литературных
источников (Млекопитающие Казахстана, 1985;
Стрелков, Ильин, 1990; Ильин и др., 2002; Смир-
нов и др., 2004; Большаков и др., 2005; Крускоп,
2007; Брагина, Ильяшенко, 2008; Кожурина, 2009;
Ильяшенко, 2011, 2012; Снитько, Снитько, 2015,
2017, 2017а, 2018; Zhigalin, 2019). Фауна рукокры-
лых Оренбургской обл. по видовому составу име-
ет наибольшее сходство с фауной Самарской обл.
(KS = 96.7%), Республики Башкортостан и Сара-



952

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 101  № 8  2022

В. П. СНИТЬКО, Л. В. СНИТЬКО

товской обл. (KS = 93.3%), а наименьшее сходство
(KS = 60.8%) с фауной территории Костанай-
ской обл. Казахстана. По сравнению с другими
уральскими регионами в Оренбургской обл. на-
блюдается большее разнообразие рукокрылых
(табл. 4), что в первую очередь связано с бóльшим
разнообразием природных и ландшафтных усло-
вий и более южным расположением. Полученные
данные свидетельствуют о том, что на территории
Оренбургской обл. проходят границы ареалов де-
вяти видов рукокрылых. Южные пределы распро-
странения выявлены для M. nattereri, M. mystacinus,
E. nilssonii, обитающих в лесной и лесостепной зо-
нах (Стрелков, Ильин, 1990; Снитько, 2011;
Снитько, Снитько, 2015, 2017), северные пределы –
для P. kuhlii, E. serotinus, M. davidii, обитающих в
зоне пустынь и полупустынь (Млекопитающие
Казахстана, 1985; Стрелков, Ильин, 1990; Смир-
нов и др., 2004; Кожурина, 2009; Снитько, Снить-
ко, 2017, 2018, 2019а), и восточные пределы – для
N. lasiopterus, N. leisleri и P. pygmaeus, находки ко-
торых за Уралом неизвестны (Кузякин, 1980;
Стрелков, Ильин, 1990; Крускоп, 2007; Снитько,
Снитько, 2017а, 2020, 2021, 2022 в печати). Таким
образом, по составу фауна рукокрылых Орен-
бургской обл. также как и фауна Поволжья,
Предуралья и Урала является трансграничным
евро-азиатским вариантом восточно-европей-
ского комплекса рукокрылых, включающего, по-
мимо европейских, и центральноазиатские виды.
До Уральского хребта уже не доходят широко рас-
пространенные европейские виды Pipistrellus
pipistrellus и Eptesicus serotinus, а на восточном мак-
росклоне Уральских гор фауна становится еще
беднее за счет выпадения N. lasiopterus, N. leisleri и
P. pygmaeus. Дальнейшее сокращение происходит
в Зауралье, где из состава фауны выпадают
P. nathusii, N. noctula, M. mystacinus, M. nattereri
(Снитько, Снитько, 2015а) и M. daubentonii (Mat-
veev et al., 2005). Вместе с тем на фоне сокращения
европейских видов, появляются новые, свой-
ственные центральноазиатской фауне (P. kuhlii,
E. serotinus и M. davidii).

Поддержание биологического разнообразия в
целях обеспечения устойчивости биоценозов и
биосферы в целом является глобальной задачей
современности. Для сохранения популяций руко-
крылых на территории Оренбургской обл. целе-
сообразно принятие практических мер, направ-
ленных на охрану естественных мест обитания, и
проведение регулярных мониторинговых наблю-
дений за популяциями в рамках ведения Красной
книги, с целью выявления наиболее уязвимых ви-
дов. В настоящее время в Красную книгу Орен-
бургской обл. (2019) внесены три вида летучих
мышей: N. lasiopterus, N. leisleri и M. dasycneme. Мы
считаем, что два вида – N. lasiopterus и N. leisleri –
охраняются обоснованно, а состояние популяций
M. dasycneme в Оренбургской обл. не вызывает

опасений – вид является обычным и широко рас-
пространенным. В будущем региональный список
охраняемых рукокрылых желательно дополнить
шестью обитающими на границе ареала редкими
видами M. nattereri, P. pygmaeus, M. mystacinus,
M. davidii, E. nilssonii и P. kuhlii, а M. dasycneme вне-
сти в “Перечень объектов животного мира, под-
лежащих государственному мониторингу”.
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Information, both new and old, is summarized concerning all 16 species of bats recorded from the Orenburg
Region, southern Urals, Russia, including the places and dates of records, the bat relative abundances and
occurrences, the age and sex compositions, the ways of the stay, the distribution, and the environmental sta-
tus. The species Vespertilio murinus, Pipistrellus nathusii, Nyctalus noctula, Myotis dasycneme, M. daubentonii
and probably Eptesicus serotinus are especially widespread and abundant in the Orenburg Region, amounting
to 92.1% of all bats trapped. Further two species, Plecotus auritus and Myotis brandtii, are widespread, but un-
common (3.6% of all captures). Four species, Myotis davidii, Eptesicus nilssonii, Nyctalus leisleri and Pipist-
rellus kuhlii (3.7%), are rare, distributed locally, whereas Nyctalus lasiopterus, Myotis nattereri, Pipistrellus pyg-
maeus and Myotis mystacinus (0.6%), are very rare. Compared to other Ural regions, the Orenburg Region
supports a greater diversity of bats, which is primarily associated with a large variety of natural and landscape
conditions and a more southerly location. The bat fauna of the Orenburg Region, as well as the faunas of the
Volga region, cis-Urals and Urals, is a transboundary Eurasian version of the East European bat complex
which includes, in addition to European species, Central Asian ones as well. The data obtained indicate that
the territory of the Orenburg Region encompasses range limits of nine bat species. The southern distribution
limits are being identified for Myotis nattereri, M. mystacinus and Eptesicus nilssonii, the northern ones for
Pipistrellus kuhlii, Eptesicus serotinus and Myotis davidii, the eastern ones for Nyctalus lasiopterus, N. leisleri
and Pipistrellus pygmaeus. All species living at the range borders are rare in the Orenburg Region and are rec-
ommended for inclusion in a regional Red Data Book.

Keywords: fauna, distribution, relative abundance, occurrence, South Urals
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На территории Кемеровской области в трех пещерах и одной штольне впервые проведены учеты ру-
кокрылых, обнаружено пять видов летучих мышей. Район исследования находится на стыке Алтай-
ского края, Новосибирской и Кемеровской областей. Этот участок Салаирского кряжа недостаточ-
но хорошо изучен и при этом, возможно, играет большую роль в жизни рукокрылых региона как в
период зимовки, так и в период летнего размножения. Приведена информация о видовом составе
летучих мышей с указанием пола (в тех случаях, когда он был определен).

Ключевые слова: Vespertilionidae, распространение, Западная Сибирь, новая находка
DOI: 10.31857/S0044513422080086

Изучение рукокрылых сопряжено с рядом
трудностей в планировании, организации и про-
ведении работ. Скрытная зимовка в подземных
полостях затрудняет зимние учеты летучих мы-
шей. Многие пещеры и шахты сложно посещать в
зимнее время года ввиду удаленности от прочи-
щенных дорог. Кроме того, внутри подземных
полостей зверьки могут располагаться в узостях
или на значительной высоте, что затрудняет
определение вида и подсчет количества особей.
Кроме того, вероятен систематический зимний
недоучет зверьков, связанный с малоизученно-
стью спелеологических участков и существовани-
ем некоторого количества неизвестных, неоткры-
тых пещер.

Район исследования находится в Кемеровской
обл. вблизи границы с Новосибирской обл. (за-
пад Промышленновского и Гурьевского районов
Кузбасса) и является своеобразным “белым пят-
ном” на карте фаунистических исследований юга
Западной Сибири. Район расположен в пределах
Салаирского кряжа, сведения о хироптерофауне
которого к 2008 г. характеризовались как отры-
вочные и крайне неполные (Васеньков и др., 2008).

В последние 10–15 лет пещеры Салаирского
кряжа были хорошо обследованы со стороны Но-

восибирской обл. (Васеньков, 2009), однако севе-
ро-восточный склон кряжа оставался неизучен-
ным. Также известно о находках рукокрылых в
центральной части Кемеровской обл. и на Куз-
нецком нагорье, вблизи с границей с республи-
кой Хакасия (Орлова и др., 1963; Шубин, 1971;
Стуканова, 1976). В основном это обусловлено
тем, что в этом регионе проводятся работы по
изучению фауны млекопитающих. В районе на-
шего исследования по данным Красной книги
Кемеровской обл. известны лишь единичные
встречи рукокрылых в окрестностях оз. Танай
(Ильяшенко, Лучникова, 2012; Скалон, Илья-
шенко, 2012). Несмотря на то, что здесь имеются
пещеры и действующие ООПТ, у нас нет инфор-
мации о проведении на данной территории зим-
них учетов или летних отловов.

Цель данной работы – изучить население ру-
кокрылых в пещерах северо-восточного склона
Салаирского кряжа. Работа является частью про-
екта по изучению коронавирусов, циркулирую-
щих в природных резервуарах на территории Си-
бири, их разнообразия и патогенного потенциала.
Такие исследования сложно проводить, не имея
данных о структуре и динамике популяций носи-
телей этих вирусов, маршрутах их сезонных пере-
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мещений и, в случае рукокрылых, местах массо-
вых зимовок.

Мы проводили исследования в Гурьевском и
Промышленовском районах Кемеровской обл.
в трех точках – пещера Гавриловская (18.11.2020 и
2.05.2021), пещера Гавриловская-2 (однократный
учет 2.05.2021), штольня Копненского месторож-
дения (18.11.2020, 5.01.2021 и 2.05.2021 г., причем
учет проводился только в январе и мае) и безы-
мянная пещера каньона р. Исток в окрестностях
с. Ваганово (однократный учет 17.11.2020).

Схема района работ представлена на рис. 1.
Пещера Гавриловская – небольшая естествен-

ная полость глубиной около 15 м и протяженно-
стью около 280 м, заложенная в известняках на
расстоянии 2 км от д. Гавриловка Гурьевского р-на
Кемеровской обл. Пещера Гавриловская-2 нахо-
дится в 600 м к северо-востоку от Гавриловской
(первой) пещеры и представляет собой узкую го-
ризонтальную щель, переходящую в грот. Протя-
женность пещеры около 30 м, глубина – около

пяти. Здесь и далее под протяженностью пещеры
имеется в виду суммарная длина ее ходов, а под
глубиной–разница между высотой входа в пеще-
ру и самой глубокой ее точкой.

Штольня в горе Копна, она же штольня Коп-
ненского месторождения, – горизонтальная ис-
кусственная полость протяженностью порядка
100 м, заложенная в наклонно падающих сланцах
в 4 км от пос. Урск Гурьевского р-на Кемеровской
обл. Это практически прямая геологоразведочная
штольня сечением приблизительно 2.5 × 2.5 м
с полузаваленным овальным входом размерами
0.5 × 1 м.

Безымянная пещера в каньоне р. Исток в не-
которых источниках упоминается как Ваганов-
ская и расположена приблизительно в 2.5 км от
с. Ваганово Промышленновского р-на Кемеров-
ской обл. Пещера представляет собой небольшую
(не более 20 м длиной) горизонтальную щель,
слегка приподнимающуюся вверх и сужающуюся
в конце.

Рис. 1. Схема района работ.

Новосибирская
обл.

Штольня
в горе Копна*

Алтайский край *пещеры
Гавриловские 1 и 2

Кемеровская
обл.*пещера Вагановская
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В осенне-зимнее время в п. Гавриловская,
штольне горы Копна и пещере в каньоне р. Исток
мы проводили визуальные учеты численности ру-
кокрылых, некоторых зверьков снимали со стен
пещеры для кольцевания и измерения и парал-
лельно определяли пол животного. В остальных
случаях пол не определяли. В весеннее время ви-
зуальные учеты рукокрылых проводили в п. Гав-
риловская, п. Гавриловская-2 и в штольне горы
Копна. Пол не определяли, со стен пещеры для
повторных измерений снимали только ранее
окольцованных зверьков. Температуру воздуха
измеряли только в ходе весенних учетов цифро-
вым термометром WS-1500 с отдельно располо-
женным дополнительным датчиком. Измерения
проводили на расстоянии не менее 30 м от входа в
пещеру, при этом корпус термометра с встроен-
ным датчиком располагали на уровне пола, а до-
полнительный датчик – на уровне крупных скоп-
лений летучих мышей.

За время работ в трех пещерах и одной штоль-
не Кемеровской обл. учли не менее 370 летучих
мышей пяти видов: ночница восточная (Myotis
petax (Hollister 1912)), ночница сибирская (M. si-
biricus (Kastschenko 1905)), ночница прудовая
(M. dasycneme (Boie 1825)), трубконос сибирский
(Murina hilgendorfi (Peters 1880)) и ушан сибирский
(Plecotus ognevi (Kishida 1927)). Насколько извест-
но авторам, в этих естественных и искусственных
полостях учеты рукокрылых проводятся впервые.
Мы окольцевали 34 зверька, у 35 особей опреде-
лили пол. Результаты зимних и весенних учетов
представлены в табл. 1. В пещере Гавриловская
мы также обнаружили гуано в боковом ответвле-
нии привходовой части пещеры, при этом ни осе-

нью, ни весной летучие мыши не были отмечены
в этой части пещеры.

При повторных учетах в этих полостях мы об-
наружили ранее окольцованных зверьков: одну
восточную ночницу и двух сибирских ночниц в
пещере Гавриловская и трех сибирских трубконо-
сов в штольне горы Копна. В пещере Гаврилов-
ская 2.05.2021 на входе обнаружили один труп
прудовой ночницы, в остальных учетах трупы ру-
кокрылых не встречали. Температура воздуха на
уровне пола 2.05.2021 в пещере Гавриловская
4.5°C, в штольне горы Копна 5.5°C. Температура
воздуха на уровне крупных скоплений летучих
мышей (0.7–2.0 м от пола в пещере Гавриловская
и 1.5–2.1 м в штольне в г. Копна) колебалась от
4.4–4.6 до 5.3–5.6°C соответственно, т.е. суще-
ственно не отличалась от температуры на уровне
пола. Вероятно, в этих полостях температура
остается положительной в течение всей зимы и в
дальнейшем можно проверить это с помощью ав-
тономных логгеров температуры. Согласно этим
данным зимовки мышей в пещерах Гавриловская
и Гавриловская-2, а также в штольне горы Копна
следует считать успешными.

Роль этих полостей в летнем размножении и
осеннем роении рукокрылых, особенности фор-
мирования зимовочных колоний только предсто-
ит изучить. Так, пещера Гавриловская по размеру
и строению сравнима с пещерой Барсуковская.
В Барсуковской пещере располагается самая
многочисленная за Уралом зимовочная колония
летучих мышей, насчитывающая не менее двух
тысяч зверьков (Васеньков, 2009). При этом в
Гавриловской пещере учтено чуть более двух со-
тен рукокрылых. Комплексное сравнение данных

Таблица 1. Результаты зимних и весенних учетов рукокрылых

Примечания. Для каждого вида указано общее количество учтенных зверьков, в скобках приведено количество самцов (M)
и самок (F) в тех случаях, когда пол зверьков был определен.

Название полости
и дата учета Myotis petax Myotis sibiricus Myotis dasycneme Murina hilgendorfi Plecotus ognevi

Штольня в горе Копна 
(5.01.2021) 1 (M-, F-) 2 (M 2, F 0) 0 150+ (M 1, F 5) 1 (M 1, F 0)

Штольня в горе Копна 
(2.05.2021) 1 0 0 150 (M 0, F 1) 0

Пещера Гавриловская
(18.11.2020) 61 (M 13, F 6) 10 (M 4, F 2) 1 (M 0, F 1) 0 2 (M 0, F 1)

Пещера Гавриловская
(2.05.2021) 60 (M 1, F 0) 30 (M 2, F 0) 50 70 0

Пещера Гавриловская-2 
(2.05.2021) 1 0 0 12 0

Пещера в каньоне р. Исток
(17.11.2020) 0 0 1 (M 0, F 1) 0 0
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пещер может стать хорошей моделью для сравне-
ния населения рукокрылых северо-западной ча-
сти (Новосибирская обл.) и северо-восточного
склона (Кемеровская обл.) Салаирского хребта,
южная часть которого доходит до Алтайского
края. Характер расположения гуано позволяет
предположить также формирование летней вы-
водковой колонии в этой пещере, хотя без специ-
альных исследований нельзя исключать роль лет-
не-осеннего роения колонии рукокрылых в на-
коплении обнаруженного гуано. Стоит отметить,
что при повторном весеннем учете в пещере Гав-
риловская мы обнаружили больше рукокрылых,
чем осенью. Количество учтенных сибирских
трубконосов и прудовых ночниц увеличилось на
70 и 49 зверьков соответственно. Количество
учтенных сибирских ночниц отличается меньше,
а восточных — практически не отличается. По-
скольку мы проводили осенний учет 18.11.2020
после установления снежного покрова, следует
объяснить изменение численности учтенных
зверьков перемещениями летучих мышей внутри
пещеры в ходе зимовки. Следует отметить, что
данные зимнего и весеннего учетов в штольне в
горе Копна практически совпадают. Это можно
объяснить тем, что данная полость представляет
собой практически прямую горную выработку.
В штольне не так много недоступных взгляду
учетчика щелей и скрытых полостей, которыми
обычно богаты природные пещеры.

Наоборот, сибирский ушан в обоих дважды
исследованных полостях был встречен только
осенью или зимой. Вероятно, это связано с ран-
ним пробуждением зверьков этого вида, однако
для проверки этой гипотезы необходимы допол-
нительные исследования.

Полученные данные также важны для разра-
ботки и проведения природоохранных мероприя-
тий, так как три из пяти встреченных видов руко-
крылых внесены в Красную книгу Кемеровской
области (прудовая ночница, сибирский ушан, си-
бирский трубконос). Для сибирского трубконоса
это самая северная точка обнаружения на терри-
тории Кемеровской обл. Согласно Красной книге
Кемеровской области, на зимовке сибирский
трубконос может встречаться в количестве не-
скольких десятков особей (Оводов, 1972; Скалон,
Ильяшенко, 2012). Обнаруженная нами зимовоч-
ная колония в штольне горы Копна насчитывает
не менее 150 особей, таким образом ее можно
считать крупнейшей известной зимовочной ко-
лонией этого вида на территории Кемеровской
области. Примечательно, что эта колония распо-
ложена в искусственной полости. Это говорит о
важности изучения рукокрылых в заброшенных и
действующих горных выработках.

Таким образом, в Кемеровской обл. впервые
проведены учеты рукокрылых в четырех подзем-
ных полостях. Обследованные нами пещеры и
штольня представляют большой интерес и допол-
няют наши представления о распространении,
сезонных перемещениях, местах летнего размно-
жения и зимовки летучих мышей Западной Сиби-
ри, включая редкие виды. Данный район являет-
ся неизученной частью Салаирского кряжа. Здесь
необходимо проводить дополнительные исследо-
вания с целью мониторинга известных и обнару-
жения новых мест зимовок и летнего размноже-
ния рукокрылых.

БЛАГОДАРНОСТИ

Авторы признательны членам экспедиционного
клуба “Образ жизни” Всеволоду Ефременко и Антону
Васильеву за работу в экспедициях и ценные замеча-
ния по тексту.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ (проект 20-04-60010 Вирусы).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Васеньков Д.А., 2009. Рукокрылые (Сhiroptera, Мam-
malia) низкогорий юго-востока Западной Сибири.
Автореф. дис. … канд. биол. наук. Новосибирск. 22 с.

Васеньков Д.А., Томиленко А.А., Потапов М.А., 2008.
Находки рукокрылых (Chiroptera, Mammalia) на
Салаирском кряже // Зоологические исследования.
Сборник трудов зоологического музея МГУ. Т. 49.
С. 256–264.

Ильяшенко В.Б., Лучникова Е.М., 2012. Красная книга
Кемеровской области. Т. 2. Редкие и находящиеся
под угрозой исчезновения виды животных. 2-е изд.,
перераб. и дополн. Кемерово: “Азия принт”. С. 164.

Оводов Н.Д., 1972. Пещерные зимовки летучих мышей
в южных районах Сибири. Новосибирск: Наука.
С. 439–440.

Орлова Н.Г., Дмитриев В.Е., Рыбаков С.А., 1963. Усло-
вия зимовок рукокрылых на восточном склоне
Кузнецкого Алатау. Экология наземных позвоноч-
ных Сибири. Томск: Изд-во ТГУ. С. 53–59.

Скалон Н.В., Ильяшенко В.Б., 2012. Красная книга Ке-
меровской области. Т. 2. Редкие и находящиеся под
угрозой исчезновения виды животных. 2-е изд., пе-
рераб. и дополн. Кемерово: “Азия принт”. С. 171–
172.

Стуканова Т.Е., 1976. К экологии рукокрылых юго-во-
стока Западной Сибири // Проблемы экологии.
Томск: Изд-во ТГУ. Т. 4. С. 183–189.

Шубин Н.Г., 1971. О рукокрылых Западной Сибири //
Зоологический журнал. Т. 50. Вып. 8. С. 1262–1264.



960

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 101  № 8  2022

МАСЛОВ, КОМОЛОВА

WINTER AND SPRING RECORDS OF BATS FROM THE KEMEROVO REGION
A. A. Maslov1, 2, 3, *, A. V. Komolova3

1Federal State Budgetary Scientific Institution “Federal Research Center for Fundamental and Translational Medicine”, 
Novosibirsk, 630060 Russia

2Institute of the Systematics and Ecology of Animals, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences,
Novosibirsk, 630091 Russia

3“Lifestyle” Expeditionary Club, Novosibirsk, 630073 Russia
*e-mail: a.maslov.nsc@gmail.com

Bat surveys in three caves and one adit in the Kemerovo Region, Western Siberia, reveal five species. The
study area covers a part of the Salair Mountain Ridge located at the junction of the Altai Territory, and the
Novosibirsk and Kemerovo regions, still being insufficiently well studied for bats. At the same time, this area
may be important for bats in the study region, both during the wintering period and during the summer breed-
ing season. Information on the bat species composition is provided, sexed when determined.
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