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В 2016–2020 гг. изучали видовой состав и распространение рукокрылых в Республике Карелия и Ар-
хангельской области, особенности использования летучими мышами водных объектов различных
категорий. Апробирован метод точечного учета с использованием пассивного ультразвукового де-
тектора на 90 озерах и 192 реках при проведении ночных автомобильных маршрутных учетов (5810 км).
В подзоне средней тайги Карелии выполнены 14 учетов рукокрылых на берегах озер и рек с исполь-
зованием паутинных сетей и ультразвукового детектора, а также 15 водных учетов с детектором на
модельном водоеме с моторной лодки. На стоячих водоемах и водотоках зарегистрировано 234 слу-
чая идентификации летучих мышей, на модельном водоеме – 88 случаев, паутинными сетями от-
ловлено 90 летучих мышей. На озерно-речных системах зарегистрирован весь перечень рукокры-
лых региона, определены самые северные точки их регистрации: M. nattereri и M. brandtii/mystacinus
64.120° N, M. daubentonii и M. dasycneme – 64.870° N, E. nilssonii – 66.275° N. В широтном направле-
нии на озерно-речных системах Карелии отмечены ультразвуковые сигналы P. auritus и N. noctula до
66.275° N, а сигналы V. murinus – до 65.218° N, что значительно севернее видовых ареалов, показан-
ных на картах МСОП (IUCN Red List). Относительное обилие рукокрылых на озерно-речных систе-
мах севера европейской части России определяется фактором “видовая принадлежность” (η = 89.7%,
F = 8.73, p < 0.01). На всех категориях водных объектов в регионе и его частях прослеживается общая
закономерность – преобладание в сообществах рукокрылых E. nilssonii. Встречаемость летучих
мышей на озерно-речных системах Севера составляет 56.4% и определяется факторами “видовая
принадлежность” (η = 47.0%, F = 15.57, p < 0.0001), географическое расположение частей региона
(η = 22.9%, F = 52.54, p = 0.001), а также совместным влиянием этих факторов (η = 16.9%, F = 5.54,
p < 0.05). Показана зависимость показателей встречаемости и относительного обилия рукокры-
лых (%) от ряда природных факторов, выявлены некоторые региональные и зональные особенно-
сти в системе “водные объекты–рукокрылые”.

Ключевые слова: летучие мыши, видовой состав, распространение, относительное обилие, встреча-
емость
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Озерно-речные системы Европейского Севера
России – важнейший элемент ландшафта, кото-
рый используется для нагула и водопоя всеми ви-
дами рукокрылых региона. Стоячие водоемы и
водотоки, наряду с прибрежными местообитани-
ями (водоохранные леса), имеют исключитель-
ную значимость как экологические русла рассе-
ления видов (Громцев и др., 2009). В отличие от
более южных регионов России и западной Евро-
пы, север России обладает обширной гидрологи-
ческой сетью и, как следствие, большей доступ-
ностью для рукокрылых.

На территории, расположенной в пределах
Балтийского кристаллического щита (Республи-
ка Карелия, РК) и Русской равнины (Архангель-
ская обл.), эта систематическая группа животных
оказалась наименее изученной в фаунистическом
и зоогеографическом отношении (Богдарина,
Стрелков, 2003). Заполнению такого пробела
способствуют широкие возможности использо-
вания акустических наблюдений в экологических
исследованиях (Jones et al., 2013), в том числе и на
северных пределах распространения видов (Бел-
кин и др., 2018; Michaelsen, 2016; Tidenberg et al.,
2019; Rydell et al., 2020). Они позволяют более
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оперативно фиксировать происходящие динами-
ческие процессы в видовом составе и распростра-
нении отдельных видов рукокрылых, выявлять
некоторые общие и региональные особенности
их экологии.

Цель работы – изучение пространственных
закономерностей состояния сообществ летучих
мышей на озерно-речных системах севера евро-
пейской части России. Нами были поставлены
задачи: изучение с использованием статического
ультразвукового детектора видового состава, рас-
пространения, встречаемости и относительного
обилия рукокрылых на озерах и реках региона и
его частей; изучение видовых особенностей ис-
пользования рукокрылыми стоячих водоемов и
водотоков; изучение влияния размерных характе-
ристик водных объектов на показатели использо-
вания их летучими мышами. В работе проверена
гипотеза о возможности и эффективности крат-
ковременной акустической съемки летучих мы-
шей на озерно-речных системах в процессе авто-
мобильных маршрутных учетов для решения зоо-
географических и экологических задач. Среди
них – сохранение стабильности высоких показа-
телей встречаемости и относительного обилия
доминирующего вида – северного кожанка (Epte-
sicus nilssonii (Keyserling Blasius 1839)), а также уве-
личение этих показателей у водяной ночницы
(Myotis daubentonii (Kuhl 1817)) и прудовой ночни-
цы (Myotis dasycneme (Boie 1825)) в характерной
для них среде обитания.

Отечественными исследователями рукокры-
лых подобные задачи не ставились и не решались.
Как правило, работы сводились к изучению лету-
чих мышей с использованием паутинных сетей
или их комбинации с ультразвуковой регистраци-
ей рукокрылых на отдельных водоемах и водото-
ках заповедников и национальных парков подзо-
ны южной тайги, подтаежных и широколиствен-
ных лесов (Vlaschenko et al., 2016; Belkin et al.,
2021). Большинство зарубежных исследований,
так же как и в России, базировались на сборе ма-
териалов на отдельных водных объектах, на ло-
кальных территориях и посвящены одному или
нескольким видам рукокрылых, чаще всего
M. daubentonii (Salvarina, 2016). Результаты таких
работ зачастую не позволяют использовать их для
экстраполяции на другие водные объекты и более
обширные территории.

Автомобильные маршрутные учеты с ультра-
звуковым детектором летучих мышей апробиро-
ваны в западной Европе и в центральной России
достаточно давно (Jones et al., 2013), но лишь в
Словакии (Cel’uch et al., 2016) одновременно с
маршрутным проведен учет летучих мышей на
водных объектах, а в северной Финляндии (Sii-
vonen, Wermundsen, 2008) – специальный учет ру-
кокрылых на серии водоемов и водотоков. При

этом результаты работ в Финляндии отражают
регистрацию видов на 26 озерах и реках в широт-
ном градиенте, а в Словакии – относительное
обилие летучих мышей в целом на 1040 км марш-
рутов. В этом исследовании мы сконцентрирова-
ли внимание на интегрированном анализе ре-
зультатов точечной регистрации рукокрылых на
широкой выборке стоячих водоемов и водотоков.
Такой подход, наряду с масштабом охваченных
учетом территорий, можно считать новаторским
как для российских, так и для зарубежных иссле-
дований летучих мышей.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Полевые работы проведены в различающихся
по геологическому строению и рельефу Респуб-
лике Карелия (Балтийский кристаллический
щит) и Архангельской обл. (Русская равнина).
На территории Карелии и Архангельской обл. за-
регистрировано 61.1 и 59.4 тыс. озер, 23.6 и
71.8 тыс. рек соответственно. Озерность Карелии
(суммарная площадь поверхности озер, % от об-
щей площади республики) составляет 11.4%, Ар-
хангельской обл. – на порядок ниже (1.0%).
В обеих частях региона преобладают малые озера
площадью до 10 км2 (Карелия 99.8%, Архангель-
ская обл. 93.0%). Густота речной сети на обеих
территориях одинакова – 0.5–0.6 км/км2. В Каре-
лии реки мелкие и порожистые, в Архангель-
ской обл. – равномерного типа с плавным про-
дольным профилем (Назарова и др., 2003; Гром-
цев и др., 2019; Попов и др., 2020).

Протяженность ночных автомобильных марш-
рутов по учету рукокрылых в конце июля–в авгу-
сте 2016–2019 гг. составила 5810 км (рис. 1).
Маршруты проходили вдоль 90 стоячих водоемов
(озера), среди которых 30 ламб (мелких озер диа-
метром от 100 до 300 м без видимого стока воды),
и через 192 водотока (ручьи и реки с шириной
русла от 3 до 120 м). В Карелии учет проведен на
77 стоячих водоемах и 134 водотоках, в Архан-
гельской обл. – на 13 и 58 водных объектах, соот-
ветственно.

Автомобильные учеты предусматривали оста-
новки на всех мостах через пересекавшие марш-
рут водотоки и на берегу водоемов, находившихся
в непосредственной близости (5–20 м). Продол-
жительность учета 5 мин (Cel’uch et al., 2016). При
большой ширине русла водотока и для регистра-
ции видов со слабым ультразвуковым сигналом
учеты проводились на двух концах моста по 5 мин
на каждый учет. Аналогичные по продолжитель-
ности точечные учеты рукокрылых на автомо-
бильных маршрутах ранее апробировались на
остановках вне водных объектов (Fisher-Phelps
et al., 2017).
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В подзоне средней тайги Карелии в 2018–
2020 гг. с конца июля по середину августа прове-
дено 14 учетов рукокрылых на 6 стоячих водоемах
и 4 водотоках с использованием паутинных сетей.
Эти учеты начинали за 1 час до захода солнца и за-
канчивали в 3 часа ночи. Отловлено 90 экз. лету-
чих мышей. В 2016–2018 гг. с мая по октябрь
выполнено 15 учетов рукокрылых на модельном
водоеме с использованием ультразвукового де-
тектора в сочетании с визуальными наблюдения-
ми. Ночные учеты с моторной лодки, как и на ав-
томобильных маршрутах, начинали через 45 мин
после захода солнца. На озере продолжитель-
ность каждого учета составила 1.5–2 ч. На авто-
мобильных маршрутах учеты заканчивали за
30 мин до восхода солнца. Учет на модельном во-

доеме проводили на удалении 20–30 м от изрезан-
ной береговой линии длиной 12.6 км. Скорость
движения около 10 км/ч – была обусловлена ха-
рактером береговой линии, малой глубиной озера
и изобилием зарослей макрофитов. Для опреде-
ления видового состава и относительного обилия
рукокрылых сопоставляли несколько показате-
лей: видовую идентификацию, время регистра-
ции летучих мышей и время прохождения берего-
вых контрольных точек, время и расстояние
между смежными регистрациями одного вида,
характер полета и размеры рукокрылых. За три
летних сезона на модельном водоеме зарегистри-
ровано 88 случаев идентификации летучих мы-
шей, что, вероятно, можно оценивать как мини-
мальный показатель.

Рис. 1. Распределение учетных маршрутов на севере европейской части России: I – учетные маршруты, II – граница
подзон средней и северной тайги, III – самые северные точки регистрации (1–16) рукокрылых на озерно-речных си-
стемах, IV – модельный водоем оз. Каскеснаволокское, V – места отлова рукокрылых паутинными сетями.

1

1

3
4

5
6

8

9

10

11
12

13 14
15

16

7

2

I
II

III

IV

V

БЕЛОЕ МОРЕ

Республика
Карелия

Ф
ин

ля
нд

ия

Ладожское
озеро

Онежское
озеро

Ленинградская область

Архангельская
область



1308

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 101  № 11  2022

БЕЛКИН и др.

Для проверки объективности регистрации ры-
жей вечерницы (Nyctalus noctula (Schreber 1774)) и
характеристик ее эхолокационных сигналов на
севере европейской части России мы использова-
ли наши учеты в конце июля 2020–2021 гг. в Ле-
нинградской обл. (окрестности г. Старый Петер-
гоф – 59.896° N, 29.839° E). Учет летучих мышей
проводили на берегу небольшого пруда с ис-
пользованием паутинных сетей и ультразвуково-
го детектора. Отловлено 112 экз., среди которых
9 N. noctula.

На учетах применяли статический ультразву-
ковой детектор Song Meter SM2 Bat+ (США) с
всенаправленным выносным микрофоном. Ис-
пользовалась система прямой записи, которая с
высокой скоростью дискретизации оцифровыва-
ет звук полного спектра на носитель. Диапазон
записываемых сигналов 8–120 кГц. Определение
видов осуществлялось в автоматическом режиме
с помощью программного обеспечения Kaleido-
scope Pro ver. 3.1.1., которое идентифицирует и
удаляет шумовые файлы, выделяет файлы с ми-
нимальным количеством импульсов (менее двух),
предоставляет для каждой серии импульсов ряд
частотно-временных характеристик. Использо-
вали классификатор для Финляндии, что при
низком разнообразии летучих мышей в нашем
регионе повышает точность идентификации ви-
дов, которая, по мнению ряда специалистов, пока
еще недостаточно надежна и результаты которой
следует принимать с осторожностью, особенно в
регионах с высоким разнообразием летучих мы-
шей (Russo, Voigt, 2016; Rydell et al., 2017). При об-
работке материалов учетов ночница Брандта (My-
otis brandtii (Eversmann 1845)) и усатая ночница
(Myotis mystacinus (Kuhl 1817)) объединены в
условную группу M. brandtii/mystacinus.

При автоматической идентификации в каж-
дом файле использовалось общее количество об-
наруженных импульсов (N) и выдавались средние
значения переменных. Применялись 12 парамет-
ров, которые апробированы достаточно давно
(Russo, Jones, 2002; Redwell et al., 2009; Armitage,
Ober, 2010): Fc – средняя характеристическая ча-
стота (кГц), “тело” вызова – это часть вызова, со-
стоящая из наиболее плоского наклона, где ха-
рактеристическая частота обычно представляет
собой частоту в самой последней части тела вызо-
ва; Sc – средняя характеристическая крутизна
(октав в секунду) – это крутизна тела вызова. По-
ложительные значения соответствуют уменьше-
нию частоты, а отрицательные значения – увели-
чению частоты; Dur – средняя продолжитель-
ность (мс) – это продолжительность вызова;
Fmax – средняя максимальная частота (кГц) –
максимальная обнаруженная частота вызова;
Fmin – средняя минимальная частота (кГц) – ми-
нимальная обнаруженная частота вызова; Fmean –

средневзвешенная частота (кГц) – взвешенная по
времени частота вызова; TBC – среднее время
между вызовами (мс) – если “N” выше единицы,
это средний период от начала одного вызова до
начала следующего; Fk – средняя частота колена
(кГц) – частота в начале вызова; Tk – среднее вре-
мя до колена (мс) – время от начала вызова до на-
чала тела вызова; Sl – cредний начальный наклон
(октавы в секунду) – начальный наклон вызова;
Tc – среднее время характеристики (мс) – время
от начала вызова до окончания тела вызова; Qual –
среднее качество вызова (%) – показатель гладко-
сти вызова, где меньшие значения указывают на
более плавный вызов. Часть параметров пред-
ставлена в табл. 1. Для точной идентификации
видов наиболее важными были признаны частот-
ные характеристики (Fmax, Fmin, Fk, Fc), а также Sc и
Dur. Среди них Fc в среднем была самой важной
переменной для всех поставленных задач класси-
фикации (Armitage, Ober, 2010). При этом отказ от
наименее эффективных временных характери-
стик (Tk, Tc, TBC) может привести к неприемле-
мой потере точности идентификации.

Авторы не ставили своей задачей дать оценку
эффективности работы и надежности использо-
вания оборудования и программного обеспече-
ния. Результаты, полученные при автоматиче-
ской обработке широкого перечня анализируе-
мых показателей, приняты как данность, реально
отражающая уровень идентификации при низ-
ком видовом составе фауны рукокрылых региона.
Вместе с тем, следует отметить, что приведенные
в табл. 1 характеристики не всегда соответствуют
истинным показателям эхолокационных сигна-
лов у рассматриваемых видов рукокрылых.

На каждой точке за единицу учета (один слу-
чай идентификации вида) принимали только од-
ну серию импульсов (от 7 до нескольких десят-
ков) каждого регистрируемого вида. Такая серия
импульсов записывалась в один файл. Чаще всего
определение было безальтернативным. Таким об-
разом, общее количество случаев идентификации
летучих мышей на водных объектах складывается
из количества случаев идентификации отдельных
видов, зарегистрированных на каждой точке
учета. На водоемах Карелии зарегистрировано
89 случаев идентификации летучих мышей, Ар-
хангельской обл. – 13; на водотоках Карелии –
112, Архангельской обл. – 20 случаев идентифи-
кации рукокрылых.

Показатель относительного обилия вида (%)
определяли как долю от общего количества случа-
ев идентификации летучих мышей, встречаемость
(%) – как долю водных объектов с регистрацией
рукокрылых от общего количества обследован-
ных объектов, а многовидовой нагул (%) – как
долю случаев одновременной идентификации ре-
гистрации 2–4 видов на точке учета от общего ко-
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личества водных объектов с регистрацией руко-
крылых.

Полученный цифровой материал обрабатыва-
ли общепринятыми статистическими методами,
используя пакеты программ MS Excel и Statgraph-
ics Plus 5.0. Сравнение выборок проводили с при-
менением параметрического (t-критерий Стью-
дента) или непараметрических (U-критерий
Вилкоксона-Манна–Уитни, χ2-критерий согла-
сия Пирсона) критериев. Статистически значи-
мыми считали различия при p < 0.05. Степень
влияния различных факторов на изучаемые пока-
затели оценивали с использованием многофак-
торного дисперсионного анализа (MANOVA).

РЕЗУЛЬТАТЫ
На озерно-речных системах севера европей-

ской части России зарегистрирован весь перечень
летучих мышей региона: ночница Наттерера (My-
otis nattereri (Kuhl 1817)), M. brandtii/mystacinus,
M. daubentonii, M. dasycneme, бурый ушан (Plecotus
auritus (L. 1758)), N. noctula, E. nilssonii, двуцвет-
ный кожан (Vespertilio murinus (L. 1758)). В Каре-
лии и на стоячих водоемах, и на водотоках зареги-
стрированы все девять видов рукокрылых, тогда
как в Архангельской обл. в точечные учеты не по-
пали M. nattereri и M. brandtii/mystacinus.

В широтном направлении регистрация ультра-
звуковых сигналов P. auritus и N. noctula на озерно-
речных системах Карелии отмечена до 66.275° N,
а V. murinus – до 65.218° N, что значительно север-

нее видовых ареалов, показанных на картах
МСОП (IUCN Red List). Самые северные точки
регистрации других видов также относятся к под-
зоне северной тайги: M. nattereri и M. brand-
tii/mystacinus – 64.120° N, M. daubentonii и
M. dasycneme – 64.870° N, E. nilssonii – 66.275° N.
В Архангельской обл. зарегистрированные виды,
кроме E. nilssonii и V. murinus, отмечены значи-
тельно южнее – в подзоне средней тайги.

Относительное обилие рукокрылых на озерно-
речных системах севера европейской части Рос-
сии определяется фактором “видовая принад-
лежность” (η = 89.7%, F = 8.73, p < 0.01). На всех
категориях водных объектов в регионе и его ча-
стях (Республика Карелия и Архангельская обл.)
прослеживается общая закономерность – преоб-
ладание в сообществах рукокрылых E. nilssonii
(табл. 2).

Среднее количество видов, зарегистрирован-
ное на одном водном объекте севера европейской
части России, составляет 0.83 и достоверно (р <
< 0.01) выше на водоемах, чем на водотоках. В Ка-
релии и Архангельской обл. различия этого пока-
зателя на водоемах не достоверны (1.16 и 1.00,
соответственно), а на водотоках существенно
различаются (0.84 и 0.35, p < 0.001).

На относительное обилие рукокрылых на сто-
ячих водоемах Европейского севера России (табл. 3)
оказывает влияние ряд факторов: географическое
расположение частей региона (η = 38.1%, F = 75.4,
p = 0.0001), видовая принадлежность (η = 27.4%,
F = 9.28, p < 0.01), размер водоема (η = 11.5%, F =

Таблица 1. Характеристика эхолокационных сигналов рукокрылых на севере европейской части России, M ±
± mean (min–max)

Виды
Количество 

проанализированных 
импульсов

Dur Fc Fmax Fmin Fmean

M. nattereri 253 2.45 ± 0.24
(2.17–2.94)

49.45 ± 0.40
(42.14–56.32)

74.76 ± 0.90
(64.85–98.42)

35.68 ± 0.30
(31.85–37.70)

51.96 ± 0.40
(46.39–58.22)

M. brandtii/ 
mystacinus

782 2.67 ± 0.15
(2.24–3.30)

46.70 ± 0.24
(40.47–52.43)

71.92 ± 0.55
(54.48–86.04)

36.78 ± 0.18
(32.00–41.28)

51.17 ± 0.25
(44.32–58.75)

M. daubentonii 1254 2.89 ± 0.13
(2.32–4.21)

45.06 ± 0.22
(40.45–49.88)

64.87 ± 0.50
(50.05–74.87)

36.13 ± 0.17
(32.35–39.86)

48.25 ± 0.23
(41.57–52.15)

M. dasycneme 403 2.97 ± 0.21
(2.27–4.40)

37.26 ± 0.35
(33.32–39.71)

46.62 ± 0.80
(38.07–58.77)

33.31 ± 0.27
(30.73–36.38)

39.07 ± 0.36
(34.33–43.15)

P. auritus 321 4.45 ± 0.30
(2.31–6.05)

11.76 ± 0.50
(10.25–12.71)

11.93 ± 1.14
(10.40–12.84)

11.61 ± 0.38
(10.04–12.51)

11.75 ± 0.51
(10.25–12.67)

N. noctula 941 5.56 ± 0.21
(2.04–12.37)

17.85 ± 0.34
(14.85–21.15)

18.17 ± 0.78
(15.01–21.62)

17.57 ± 0.26
(14.65–20.69)

17.86 ± 0.35
(14.84–21.10)

E. nilssonii 1288 5.54 ± 0.15
(3.48–12.36)

29.72 ± 0.25
(27.87–31.15)

35.11 ± 0.57
(30.82–42.42)

29.06 ± 0.19
(27.27–30.56)

31.01 ± 0.26
(29.39–33.35)

V. murinus 312 5.06 ± 0.23
(3.14–7.72)

25.93 ± 0.39
(23.08–27.89)

27.32 ± 0.88
(23.40–32.96)

25.41 ± 0.29
(22.65–27.21)

26.18 ± 0.40
(23.05–28.98)
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= 27.14, p < 0.01), а также совместное влияние двух
факторов – расположение частей региона и раз-
мер водоема (η = 6.3%, F = 14.89, p < 0,01) и видо-
вая принадлежность и расположение частей реги-
она (η = 14.6%, F = 4.95, p < 0.05).

Эти же факторы, но в другой последовательно-
сти по силе влияния, отмечены для водотоков
(табл. 4): видовая принадлежность (η = 41.9%, F =
= 11.79, p = 0.0001), географическое расположе-
ние частей региона (η = 12.6%, F = 24.84, p <
< 0.001), ширина водотока (η = 7.95%, F = 7.83,
p < 0.01). Значимое совместное влияние двух
факторов отмечено для ширины водотока и ча-
стей региона (η = 7.9%, F = 7.77, p < 0.01), а также
для видовой принадлежности и частей региона
(η = 13.2%, F = 3.72, p < 0.05).

Встречаемость летучих мышей на озерно-реч-
ных системах севера европейской части России
составляет 56.4% и определяется факторами
“видовая принадлежность” (η = 47.0%, F = 15.57,
p < 0.0001), географическое расположение частей
региона (η = 22.9%, F = 52.54, p = 0.001), а также
совместным влиянием этих факторов (η = 16.9%,
F = 5.54, p < 0.05). Карелия и Архангельская обл.
различаются по этому показателю и на стоячих
водоемах (p < 0.05), и на водотоках (p < 0.001).

Многовидовой нагул рукокрылых на озерно-
речных системах определяется размером водоема
(η = 23.1%, F = 6.29, p < 0.05) и шириной русла во-
дотока (η = 32.0%, F = 4.05, p < 0.05). Для региона
этот показатель составил 28.3% и в Карелии был
значительно выше, чем в Архангельской обл. (31.8
и 11.1%, соответственно, p < 0.05).

Таблица 2. Видовой состав, относительное обилие и встречаемость рукокрылых на стоячих водоемах (1) и водо-
токах (2) севера европейской части России

Примечания. * – различия между водоемами и водотоками достоверны (критерий χ2, p < 0.05).

Виды, показатели
Относительное обилие, % Встречаемость, %

1 2 в целом 1 2 в целом

M. nattereri 1.0 3.8* 2.6 1.1 2.6* 2.1
M. brandtii/mystacinus 2.0 3.0* 2.6 2.2 2.1 2.1
M. daubentonii 8.8 9.1 9.0 10.0 6.3* 7.5
M. dasycneme 6.9 3.8* 5.1 7.8 2.6* 4.3
P. auritus 14.7 5.3* 9.4 16.7 3.7* 7.8
N. noctula 19.6 16.7 17.9 22.2 11.5* 14.9
E. nilssonii 33.3 53.0* 44.4 37.8 36.5 36.9
V. murinus 13.7 5.3* 9.0 15.6 3.7* 7.5
Среднее количество видов на один 
обследованный водный объект

1.13 0.69* 0.83

Встречаемость рукокрылых, % 68.9 50.5 56.4

Таблица 3. Относительное обилие рукокрылых на стоячих водоемах Карелии и Архангельской обл. по результатам
ультразвуковой регистрации, %

Виды, показатель
Республика Карелия Архангельская область

озера ламбы всего озера ламбы всего

M. nattereri 1.6 0 1.1 0 0 0
M. brandtii/mystacinus 3.2 0 2.2 0 0 0
M. daubentonii 9.7 0 6.8 30.0 0 23.1
M. dasycneme 9.7 3.7 7.9 0 0 0
P. auritus 16.1 14.8 15.7 10.0 0 7.7
N. noctula 16.1 25.9 19.1 30.0 0 23.1
E. nilssonii 32.3 33.4 32.6 30.0 66.7 38.4
V. murinus 11.3 22.2 14.6 0 33.3 7.7
Среднее количество видов 
на один обследованный водоем

1.22 1.04 1.16 1.11 0.75 1.00
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Результаты дискриминантного анализа пока-
зали, что на основе указанных в табл. 1 парамет-
ров можно однозначно идентифицировать P. auri-
tus, N. noctula и E. nilssonii в 100% случаев, а
M. dasycneme и V. murinus – в 96.7 и 96.0% случа-
ев правильной классификации, соответственно
(рис. 2). Для остальных трех видов существует
значительная область перекрытия, однако при
попарном анализе по характеристикам ультразву-
ковых сигналов правильность их определения
составляет более 80%. При этом первая дискри-
минантная функция охватывает 93.89% общей

дисперсии (лямбда Уилкса – 0.003, р < 0.001),
а основной вклад в нее вносят Fmax и Fmean, в то
время как вторая – только 5.27% (лямбда Уилкса –
0.17, р < 0.001), а основными предикторами явля-
ются Fmin и Fmean, но последний уже с отрицатель-
ным знаком.

ОБСУЖДЕНИЕ

В Европе и Северной Америке акустическая
съемка является наиболее распространенным ме-
тодом для оценки использования летучими мы-

Таблица 4. Относительное обилие рукокрылых на водотоках разной ширины Карелии и Архангельской обл.
по результатам ультразвуковой регистрации, %

Примечания. * – различия достоверны по сравнению с водотоками с шириной русла менее 10 м (критерий χ2, p < 0.05);
** – различия достоверны по сравнению с аналогичными водотоками Карелии (критерий χ2, p < 0.05).

Виды, показатель
Республика Карелия Архангельская обл.

<10 м 11–50 м >50 м всего <10 м 11–50 м >50 м всего

M. nattereri 0 7.1 0 4.5 0 0 0 0
M. brandtii/mystacinus 6.7 2.9 0 3.6 0 0 0 0
M. daubentonii 10.0 11.4 8.3 10.7 0 0 0 0
M. dasycneme 0 5.7 0 3.6 0 0 20.0 5.0
P. auritus 3.3 5.7 8.3 5.3 0 16.7 0 5.0
N. noctula 23.3 17.2 8.3 17.9 11.1 0 20.0 10.0
E. nilssonii 50.0 45.7 66.8 49.1 88.9 83.3 40.0 75.0
V. murinus 6.7 4.3 8.3 5.3 0 0 20.0 5.0
Среднее количество 
видов на один 
обследованный водоток

0.48 1.21* 0.92* 0.84 0.26 0.35** 0.83 0.35**

Рис. 2. Распределение изученных видов летучих мышей в области дискриминантных функций, построенных на основе
параметров эхолокационных сигналов: 1 – M. nattereri, 2 – M. brandtii/ mystacinus, 3 – M. daubentonii, 4 – M. dasycneme,
5 – P. auritus, 6 – N. noctula, 7 – E. nilssonii, 8 – V. murinus.

–5

–3

–1

1

3

5

–17 –12 –7 –2 3 8 13
Функция 1

Ф
ун

кц
ия

 2

1

2

3

4

5

6

7

8



1312

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 101  № 11  2022

БЕЛКИН и др.

шами среды обитания (Salvarina, 2016). Огром-
ный массив данных по региональным особенно-
стям экологии рукокрылых на водных объектах
можно свести к одному основному обобщению:
эти биотопы играют важную роль в жизнедея-
тельности всех летучих мышей как места нагула,
водопоя и как экологические русла расселения
видов (Mysłajek et al., 2007; Siivonen, Wermundsen,
2008; Hagen, Sabo, 2011; Krüger et al., 2012; Burns
et al., 2015; Ciechanowski, 2015; Bruckner, 2016;
Ciechanowski et al., 2017; Todd, Waters, 2017), но
лишь для M. daubentonii и M. dasycneme выступают
как основные видоспецифичные местообитания.

Полученные нами характеристики эхолокаци-
онных сигналов летучих мышей, в том числе по
низкочастотным сигналам P. auritus и N. noctula
(табл. 1), укладываются в лимиты, приводимые
для европейских видов (Дзенаевич, 1997; Anděra,
Gausler, 2012; Jones et al., 2013; Dietz, Kiefer, 2016;
Brabant et al., 2016; Limits …, 2022). Характеристи-
ки эхолокационных сигналов N. noctula, получен-
ные нами в Ленинградской обл. при одновремен-
ном отлове и регистрации детектором летучих
мышей, совпадают с полученными в Карелии и
Архангельской обл.

Результаты наших учетов показывают, что ви-
довой состав рукокрылых на озерно-речных си-
стемах аналогичен наблюдаемому на автомобиль-
ных маршрутах в лесных биотопах. Однако реги-
страция 88.8% M. daubentonii и 90.9% M. dasycneme
на автомобильных маршрутах приурочена имен-
но к водным объектам. В Финляндии и Велико-
британии для M. daubentonii получены сходные
данные (Vaughan et al., 1997; Wermundsen, Sii-
vonen, 2008). Известно (Bruckner, 2016), что высо-
кое видовое разнообразие на водоемах может
быть результатом краткосрочных посещений их
рукокрылыми закрытых местообитаний.

Регистрация видов в широтном направлении
наблюдается значительно дальше к северу, чем
предполагалось до начала работ (рис. 1). Самые
северные точки регистрации M. nattereri отмече-
ны на р. Нурдас (точка № 9 на рис. 1) и на р. Бола
(№ 10); ночниц условной группы M. brand-
tii/mystacinus – на безымянном озере (№ 9);
M. daubentonii – на р. Сельвана (№ 8), р. Нурдас и
на безымянном озере (№ 9), р. Бола (№ 10);
M. dasycneme – на р. Кюреля (№ 8), р. Понноки
(№ 9); P. auritus – на оз. Паанаярви, р. Оланга (№ 1),
оз. Петроярви (№ 3); N. noctula – на оз. Паанаяр-
ви, р. Оланга (№ 1), р. Китис, р. Нурис (№ 2);
E. nilssonii – на р. Оланга (№ 1), р. Мюгра (№ 4),
р. Понча (№ 5), на Белом море (№ 11), р. Корода
(№ 12), р. Юра (№ 13), р. Гбач, р. Чуса, р. Чуплега
(№ 14), р. Карьела, р. Белая (№ 15); V. murinus –
на р. Ухта (№ 6), на безымянной ламбе (№ 7),
р. Нурдас (№ 9) и на безымянной ламбе (точка
№ 16 на рис. 1).

M. nattereri встречается в Финляндии выше
61° N (Siivonen, Wermundsen, 2008), в Швеции –
до 63° N (Mitchell-Jones et al., 1999). В Архангель-
ской обл. M. brandtii была отловлена А.Н. Ляпуно-
вым в 2018 г. в паутинные сети на р. Северная
Двина ниже г. Котлас (61.130° N, 46.599° E) и нами
в 2019 – 2020 гг. в Карелии на оз. Водлозеро
(62.413° N, 37.100° E), оз. Келкозеро (62.468° N,
36.684° E), оз. Каскеснаволокское (61.598° N,
33.366° E) и на ручьях Навдручей (62.138° N,
36.752° E) и Тервоярви (61.388° N, 30.031° E)
(Белкин и др., 2020). M. mystacinus обнаружена
А.П. Кутенковым на берегу р. Суна в Карелии
(62.276° N, 33.980° E), что, наряду с нашими отло-
вами (Belkin et al., 2021), является одной из самых
северных точек встреч вида на севере европей-
ской части России. Финские исследователи
(Siivonen, Wermundsen, 2008) зарегистрировали
M. brandtii/mystacinus на р. Оуланкайоки, впадаю-
щей в оз. Паанаярви (66.218° N, 29.200° E), а
M. daubentonii – даже севернее Полярного круга.
Визуально и одновременно с использованием де-
тектора мы зарегистрировали M. daubentonii на
оз. Каскеснаволокское, на р. Суоёки (62.231° N,
32.464° E) и р. Сельвана (64.818° N, 30.713° E),
M. dasycneme – на оз. Каскеснаволокское, N. noct-
ula – на двух безымянных озерах у д. Суднозеро
(65.029° N, 30.393° E). В Финляндии N. noctula ре-
гистрируется до 64° N (Tidenberg et al., 2019). Ис-
следования с использованием метода стабильных
изотопов (Lehnert et al., 2014; Voigt et al., 2016)
предсказывали происхождение части N. noctula
значительно севернее, чем нынешний ареал этого
вида в базе IUCN. Наши самые северные визуаль-
ные встречи и одновременная регистрация детек-
тором E. nilssonii отмечены на р. Суоёки, ламбе у
д. Суднозеро, на р. Понча (65.772° N, 31.057° E).
В Мурманской обл. E. nilssonii встречен на р. Пат-
сойоки на границе с Норвегией – 69.016° N,
29.077° E (Катаев, 2018). Экземпляр V. murinus был
получен в Архангельской обл. с р. Емцá – 63° N
(Богдарина, Стрелков, 2003). В Карелии вид был
пойман нами в 2021 г. в количестве 2 экз.: на бере-
гу оз. Каскеснаволокское и в здании на набереж-
ной Онежского озера в г. Петрозаводск (61.791° N,
34.379° E). Один экземпляр V. murinus в августе
2020 г. попал в орнитологические сети в окрест-
ностях д. Гумбарицы (Нижне-Свирский заповед-
ник) на границе Карелии и Ленинградской обл.
(60.693° N, 32.940° E). В южной Финляндии, так
же как в Норвегии, V. murinus отмечен до широты
63° N (Tidenberg et al., 2019).

Показатели относительного обилия и встреча-
емости рукокрылых на озерах и реках определя-
ются биотопическими и поведенческими особен-
ностями нагула отдельных видов летучих мышей
(Ekman, Jong, 1996; Haupt, Schmidt, 2007; Mysłajek
et al., 2007; Siivonen, Wermundsen, 2008; Wermund-
sen, Siivonen, 2008; Krüger et al., 2012; Ciechanows-
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ki, 2015; Ciechanowski et al., 2017), силой ультра-
звуковых сигналов и дальностью их регистрации
(Skiba, 2003; Barataud, 2015), на севере – белыми
ночами и продолжительностью темного времени
суток в течение летнего периода (Frafjord, 2013),
ночными температурами (Todd, Waters, 2017), а
также наличием и близостью водных объектов к
убежищам и колониям рукокрылых (Ciechanows-
ki et al., 2017).

Высокая встречаемость рукокрылых на водое-
мах обеих частей региона (68.8 и 69.2%) и на водо-
токах Карелии (59.0%) говорят о благоприятных
качественных характеристиках этих водных объ-
ектов для летучих мышей, что способствует отно-
сительной равномерности распределения руко-
крылых (табл. 5). Низкая встречаемость летучих
мышей на реках Архангельской обл. (31.0%),
возможно, связана с обширными сельскохозяй-
ственными полями, расположенными по берегам
архангельских рек, особенно в подзоне средней
тайги.

При точечных учетах на водных объектах об-
следованного нами региона встречаемость и от-
носительное обилие E. nilssonii характеризовались
самыми высокими и стабильными показателями.
У M. daubentonii и M. dasycneme, так же как в Сло-
вакии (Ceľuch et al., 2016), эти показатели не от-
личались от показателей других рукокрылых. Это
обстоятельство позволяет говорить лишь о ча-
стичном (в отношении E. nilssonii) подтвержде-
нии выдвинутой нами гипотезы о возможном до-
минировании отдельных видов в таких учетах на
севере европейской части России.

Более показательными методами, характери-
зующими реальное использование M. daubentonii
и M. dasycneme водных объектов, выступают уче-

ты паутинными сетями на берегах озер и рек и
водные учеты с ультразвуковым детектором на
модельном водоеме. Они показали, что при отло-
вах доля M. daubentonii составила 34.4%, а при
водных учетах – 40.9%. M. dasycneme в паутинные
сети не поймана, но на модельном водоеме ее от-
носительное обилие составило 25.0%. Наблю-
даются достоверные различия между видами
M. daubentonii и M. dasycneme (табл. 5) по встреча-
емости на разных типах водных объектов Каре-
лии, Архангельской обл. и в целом по региону
(критерий χ2, р < 0.05). Известно (Ciechanowski,
2015), что в северной Польше M. daubentonii от-
носят к стенотопным видам, а встречаемость
M. dasycneme в Бельгии максимальна над широ-
кими реками, каналами и над городскими рвами,
но не над большими прудами (Van de Sijpe et al.,
2004). Относительное обилие E. nilssonii при отло-
ве составило 25.6%, а при учете на модельном во-
доеме – 22.7%. В странах Западной Европы с низ-
кой численностью вида его встречаемость на во-
доемах минимальна (Haupt et al., 2006; Bruckner,
2016).

Многовидовой нагул рукокрылых на стоячих
водоемах Карелии значительно выше, чем в Ар-
хангельской обл. (41.5 и 22.2%, соответственно,
p < 0.05). На водотоках наблюдается та же законо-
мерность – 25.3 и 5.6%, соответственно (табл. 6).
Одной из причин такого соотношения показате-
лей многовидового нагула на водных объектах
может быть более высокая относительная чис-
ленность рукокрылых в РК (0.340 случаев иденти-
фикации на 1 км), чем в Архангельской обл. –
0.131 случаев идентификации на 1 км маршрута
(Белкин и др., 2020). В южной Финляндии пока-

Таблица 5. Встречаемость рукокрылых на озерно-речных системах севера европейской части России по резуль-
татам ультразвуковой регистрации, %

Примечания. * – различия достоверны при сравнении водоемов и водотоков в одном регионе (критерий χ2, p < 0.05); ** – раз-
личия достоверны при сравнении показателей по Карелии и Архангельской обл. (критерий χ2, p < 0.05).

Виды, показатель
Республика Карелия Архангельская обл.

стоячие 
водоемы водотоки всего стоячие 

водоемы водотоки всего

M. nattereri 1.3 3.7* 2.8 0** 0** 0**
M. brandtii/mystacinus 2.6 3.0 2.8 0** 0** 0**
M. daubentonii 7.8 9.0 8.5 23.1** 0*, ** 4.2**
M. dasycneme 9.1 3.0* 5.2 0** 1.7*, ** 1.4**
P. auritus 18.2 4.5* 9.5 7.7 1.7*, ** 2.8**
N. noctula 22.1 14.9 17.5 23.1 3.5*, ** 7.0**
E. nilssonii 37.7 41.0 39.8 38.5 25.9** 28.2**
V. murinus 16.9 4.5* 9.0 7.7 1.7*, ** 2.8**
Встречаемость 
рукокрылых, %

68.8 59.0 62.6 69.2 31.0 38.0**
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затель многовидового нагула составил 18% на озе-
рах и 19% на реках (Wermundsen, Siivonen, 2008).

Многовидовой нагул рукокрылых в подзоне
северной тайги Карелии характеризуется схожи-
ми показателями на стоячих водоемах и водото-
ках различных категорий (25.0–35.7%). В подзоне
средней тайги Карелии наблюдается преоблада-
ние многовидового нагула на озерах (58.8%), то-
гда как на всех других водных объектах он ниже
и сопоставим по своей величине (16.7–23.5%).
В целом многовидовой нагул на водотоках преоб-
ладает в подзоне северной тайги (28.9%) по срав-
нению со средней (20.6%, p < 0.05), а на стоячих
водоемах – в подзоне средней тайги РК (50.0 и
35.5% соответственно, p < 0.05).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изобилие озерно-речных систем на севере ев-
ропейской части России, особенно в Республике
Карелия, обусловливает их высокую доступность
и разнообразие условий жизнедеятельности ру-
кокрылых. Использование метода точечных уче-
тов на водных объектах при маршрутных автомо-
бильных учетах можно рассматривать как один из
вариантов мониторинга рукокрылых. Такой мето-
дический подход позволяет охватить исследова-
ниями больш�е выборки водоемов и водотоков,
что дает возможность получить общую характе-
ристику населения летучих мышей обширных
территорий. Выдвинутая нами гипотеза о ста-
бильности высоких показателей встречаемости и
относительного обилия некоторых видов на водных
объектах региона подтвердилась лишь в отноше-
нии доминирующего вида – E. nilssonii. Густая
сеть водных объектов способствует поддержанию
относительной равномерности распределения
рукокрылых и, наряду с полосой водоохранных
лесов, выступает как экологические русла рассе-
ления летучих мышей в регионе.
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CHIROPTERANS (CHIROPTERA) AT LAKE-RIVER SYSTEMS
OF EUROPEAN RUSSIA’S NORTH

V. V. Belkin1, V. A. Ilyukha1, E. A. Khizhkin1, *, A. N. Lyapunov2, A. O. Tostoguzov1

1Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, 185910 Russia
2Distance Education Center for Children, Kirov, 610044 Russia

*e-mail: hizhkin84@mail.ru

In 2016–2020, we studied the species composition and distribution of chiropterans in the Republic of Karelia
and the Arkhangelsk Region, as well as patterns in the use of different categories of water-bodies by bats. The
method of fixed point sampling using a passive ultrasonic detector was tested at 90 lakes and 192 rivers during
nighttime car transect surveys (5810 km). Fourteen bat censuses were carried out on lake shores and at river
banks by mist netting and ultrasonic detection, and 15 censuses with a detector were performed on a model
water-body from aboard a motorboat. Surveys of standing lakes and streams yielded records of 234 cases of
bat identification, surveys of the model water-body produced records of 88 cases of the identification of bats,
and 90 bats were captured in mist nets. All bat species known for the region were recorded at the lake-river
systems, and their northernmost occurrences were recorded: Myotis nattereri and M. brandtii/mystacinus –
64.120° N, M. daubentonii and M. dasycneme – 64.870° N, Eptesicus nilssonii – 66.275° N. Ultrasound signals
of Plecotus auritus and Nyctalus noctula were recorded at Karelia’s lake-river systems up to 66.275° N, and Ves-
pertilio murinus signals up to 65.218° N, which is much farther north than the species’ distributions indicated
on IUCN maps (IUCN Red List). The factor determining the relative abundance of chiropterans at lake-river
systems of European Russia’s North is the “species affiliation” (η = 89.7%, F = 8.73, p < 0.01). A common
pattern for all categories of water-bodies in the region and its parts is the prevalence of E. nilssonii in bat com-
munities. The frequency of occurrence of bats at the northern lake-river systems is 56.4%, being determined
by the “species affiliation” factors (η = 47.0%, F = 15.57, p < 0.0001), the geographic locations of the region’s
parts (η = 22.9%, F = 52.54, p = 0.001), and a combined effect of these factors (η = 16.9%, F = 5.54, p <
0.05). We demonstrate how the occurrence and relative abundance of bats (%) depend on certain environ-
mental factors and highlight some regional and zonal features of the “water-bodies–bats” system.

Keywords: bats, species composition, distribution, relative abundance, occurrence
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