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Аннотация. Исследованы особенности распределения рукокрылых на зимовках в искусственных подзе-
мельях Самарской Луки (Самарская область). Получены данные о микроклиматических предпочтениях зиму-
ющих рукокрылых семи видов и границах их выносливости в отношении температуры и влажности воздуха 
укрытий; составлены математические модели зависимости распределения рукокрылых от указанных факто-
ров. Выявлено, что относительно широкой толерантностью по отношению к температуре убежища обладают 
виды Plecotus auritus (Linnaeus, 1758), Eptesicus (Cnephaeus) nilssonii (Keyserling & Blasius, 1839), Myotis 
daubentonii (Kuhl, 1817) и M. mystacinus (Kuhl, 1817), относительная стенотермность выявлена для M. dasycneme 
(Boie, 1825) и M. nattereri (Kuhl, 1817). Температурный оптимум для большинства видов рукокрылых составляет 
+2…+4 °С. Виды, склонные к образованию скоплений или занимающие внутренние микроукрытия, способны 
переносить гибернацию в более прохладных участках подземелья. Всем исследуемым видам рукокрылых 
свойственна высокая толерантность к значениям влажности воздуха в убежищах. 
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Abstract. This paper explores the features of bat distribution during hibernating in artificial caves of the Samara 
Bend (in the Samara Region). Data on microclimatic preferences of 7 species of hibernating bats and their tolerance 
limits in relation to air temperature and humidity in shelters were obtained, mathematical models of the depend-
ence of bat distribution on the above factors were compiled. The study found that the species Plecotus auritus 
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(Linnaeus, 1758), Eptesicus (Cnephaeus) nilssonii (Keyserling & Blasius, 1839), Myotis daubentonii (Kuhl, 1817)  
and M. mystacinus (Kuhl, 1817) have a relatively wide tolerance to the temperature of the shelter, relative steno-
thermy was found for M. dasycneme (Boie, 1825) and slightly less for M. nattereri (Kuhl, 1817). The temperature op-
timum for most bat species is +2…+4 °C. Species that tend to form clusters or occupy internal microshelters are able  
to endure hibernation in cooler parts of the caves. All the studied bat species are characterized by high tolerance  
to air humidity values in shelters.  
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Введение 

 
Современные исследования показывают, что 

сокращение численности рукокрылых в биотопах 
приводит к серьезным негативным последствиям 
для демографической структуры населения и эко-
номики регионов: лимитируя численность вре-
дителей сельского хозяйства, эти животные  
позволяют использовать гораздо меньше пести-
цидов для борьбы с насекомыми и таким обра-
зом оказывают колоссальное положительное 
влияние на экологическое состояние территории 
[1, 2]. Кроме того, уменьшение числа особей  
в колониях летучих мышей вызывает у них 
стресс и, как следствие, падение иммунитета, что 
способствует усиленной циркуляции вирусов  
в популяциях и повышению риска передачи опас-
ных зоонозных агентов другим животным [3–5]. 
Ввиду перечисленных причин вопрос охраны 
природных популяций рукокрылых и поиска 
факторов, оказывающих наибольшее влияние на 
их численность, особенно актуален. 

Очевидно, что летний облик хироптерофау- 
ны региона напрямую зависит от выживаемости 
оседлых видов рукокрылых в холодное время 
года. При этом наиболее значительное влияние 
на рукокрылых в состоянии гибернации оказы-
вают климатические условия зимних убежищ, 
наличие в них микроукрытий и тип окружаю-
щего подземелье ландшафта [6–10]. Территория 
проведения работ выбрана не случайно:  
из года в год штольни Самарской Луки стано-
вятся зимним убежищем для тысяч рукокрылых. 
По данным наших последних учетов 2023 г., об-
щая численность зимующих здесь рукокрылых 
составляет около 30 тыс. особей, принадлежа-
щих к 8 видам: Myotis daubentonii (Kuhl, 1817), 
M. dasycneme (Boie, 1825), M. nattereri (Kuhl, 
1817), M. mystacinus (Kuhl, 1817), M. brandtii 
(Eversmann, 1845), Eptesicus (Cnephaeus) nils-
sonii (Keyserling & Blasius, 1839), E. (Cnephaeus) 
serotinus (Schreber, 1774) и Plecotus auritus 

(Linnaeus, 1758). Кроме того, штольня Попова 
отличается широким диапазоном температур  
(от –13,2 до 6,6 °С), что позволяет наиболее 
полно проанализировать зависимость плотности 
рукокрылых от микроклиматических характери-
стик убежища. Учеты численности зимующих 
рукокрылых последние несколько лет осуществ-
ляли с применением новых технических средств 
и подходов в обработке данных, что позволило 
внести уточнения в ранее выявленных законо-
мерностях, отражающих предпочтения видов  
к местам зимовок. Целью данной работы было 
построение математических моделей, отражаю-
щих оптимальные значения температуры  
и влажности воздуха для рукокрылых 7 видов 
(указаны выше, данные по E. serotinus исклю-
чены из анализа, так как находка единична),  
а также установление границ выносливости зи-
мующих животных в отношении исследуемых 
абиотических факторов. Полученные данные  
в дальнейшем планируется использовать при 
оценке укрытий, гипотетически пригодных для 
перенесения рукокрылыми периода зимней 
спячки, и уточнения сведений о численности 
животных в регионах, где проведение зимних 
учетов животных затруднительно или невоз-
можно. 

 
Материалы и методы 

 
Исследования проводили в ноябре-декабре 

2023 г. в штольне Попова, являющейся местом 
массового скопления зимующих рукокрылых 
(по данным учетов 2023 г. численность их  
в штольне Попова составила 21 519 особей). 
Гора, в которой располагается штольня, нахо-
дится в окр. с. Ширяево. Входы в подземелье до-
статочно обширны и открываются на северную 
экспозицию (рис. 1). 

Перед началом работ были подготовлены 
схемы подземелья, с разделением внутреннего 
пространства штольни на отдельные залы.  



Vol. 10 (1), 2025  

 Page 3 from 12 

За один «зал» принимали место пересечения га-
лерей, которое, как правило, ограничено с четы-
рех углов крепежными колоннами [8]. Макси-
мальное количество зверьков, найденных  
за один полный обход убежища, принимали  
за показатель численности. В соответствии  
со схемами (рис. 2) осуществляли обход и тща-
тельный осмотр всех частей подземелья с целью 
обнаружения рукокрылых. Всего за указанный 
период обследовано 368 залов общей протяжен-
ностью ходов чуть более 11 км. Отдельно  
подсчитаны особи, занимающие различные микро- 
укрытия (трещины, углубления, ниши) и сидя-
щие «открыто»; а также животные, отмеченные 

на потолке, нижнем, среднем и верхнем ярусах 
стен. Результаты учета фиксировали в предвари-
тельно подготовленные бланки. Видовую при-
надлежность рукокрылых устанавливали ди-
станционно по характерным внешним 
признакам [11]. Для двух видов – M. mystacinus  
и M. brandtii – были выявлены уникальные при-
знаки, позволяющие идентифицировать их на 
расстоянии. Точность этих признаков была про-
верена рандомным снятием части особей из раз-
ных частей подземелья и определением их из 
рук. В данном сообщении мы не приводим эти 
признаки, так как предполагаем посвятить этому 
вопросу отдельную публикацию. 

 

 
Рис. 1. Штольни в окрестностях с. Ширяево (входы и залы подземелья) 

Fig. 1. Artificial caves near Shiryaevo (entrances and halls of the dungeon) 
 
Для получения годовых трендов изменений 

микроклиматических характеристик на входе  
в подземелье и в залах с наибольшей плотно-
стью рукокрылых (ос./зал) были установлены 
логеры-термографы (DS1922L-F5) и термогиг-
рографы (DL1923-F5), позволяющие бескон-
тактно фиксировать значения температуры  
и влажности воздуха в течение длительного вре-
мени. Для определения влажности и темпера-
туры в средних слоях воздуха использовали гиг-
рометр Center 310 (Тайвань) (погрешность 
измерений: ±0,7 °С / ±2,5 %, время экспозиции – 
2 мин). Прибор устанавливали в центре каждого 
зала на высоте примерно 2 м над уровнем пола. 
После стабилизации показателей на приборе  
их значения заносили в электронные таблицы, 
на основе которых были построены карто-схемы 
распределения температуры и влажности в про-
странстве исследуемого подземелья (рис. 2).  

Для установления зависимости численности 
особей разных видов рукокрылых от микрокли-
матических характеристик был применен ре-
грессионный анализ. При построении регресси-
онных моделей за критериальную переменную 

принято среднее количество особей каждого 
вида в залах с определенными значениями тем-
пературы и влажности воздуха, учитываемыми 
в качестве предикторов. Залы периметра подзе-
мелья, характеризующиеся большей площадью 
поверхности, исключены из регрессионного 
анализа с целью повышения репрезентативно-
сти выборочных данных. Уровень соответствия 
модели реальному распределению данных 
определяли с помощью коэффициента детер-
минации (R2) и информационного критерия 
Акаике (AIC). Поскольку выбранные предик-
торы являются коллинеарными (т.е. взаимосвя-
занными), регрессионный анализ для выявления 
закономерностей распределения рукокрылых 
от влажности и температуры воздуха укрытий 
производили отдельно (рис. 3, 4). Корреляция 
между годовыми трендами значений темпера-
туры и влажности воздуха на входе в подземе-
лье и в зале с максимальной численностью  
рукокрылых рассчитана по Пирсону. Статисти-
ческую обработку результатов проводили с по-
мощью аналитического программного обеспе-
чения PAST (4.03).  
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Рис. 2. Значения температуры и влажности в разных залах штольни Попова 

(красные тона – градиент температур, синие тона – градиент влажности,  
значки – залы с наибольшей плотностью рукокрылых; объяснения см. в тексте) 

Fig. 2. Temperature and humidity values in different halls of the Popova Cave  
(red tones – temperature gradient, blue tones – humidity gradient,  

marks – halls with the highest density of bats) 
 

Результаты и обсуждение 
 
Микроклиматические характеристики ис-

кусственного подземелья. Исследуемое подзе-
мелье образовано в результате объединения 
двух отдельных штолен (условно восточной  
и западной), в настоящее время ограниченных 
друг от друга несбойками по уровню, поэтому 
микроклиматические характеристики этих ча-
стей пещеры заметно различаются (см. рис. 2). 
Температура воздуха в убежище варьирует от  
–13,2 до +6,6 °С, влажность – от 51,6 до 100 %. 
Наибольшие значения температуры и влажно-
сти воздуха (t > 4 °С, RH > 90 %) зафиксированы 
в тупиковой зоне восточной половины подземе-
лья, что обусловлено малой площадью, низкими 
потолками и неправильной геометрической 
формой залов, способствующей низкой цирку-
ляции воздушных масс. Привходовая часть  
подземелья открывается на северо-восточной экс-
позиции горного склона. Входы широкие и высо-
кие, на одном уровне с дном пещеры, поэтому 
основная часть расположенных в непосред-
ственной близости от них залов сильно промер-
зает (t < 0 °С, RH < 60 %) (рис. 5,А)  

и характеризуется низкой плотностью рукокры-
лых (в среднем 5–9 ос./зал). Западная часть под-
земелья является относительно изолированной 
(немногочисленные входы, расположенные с се-
верной стороны, завалены; главные галереи, 
идущие вглубь, расположены перпендикулярно 
галереям юго-западной части, а высота потолков 
в некоторых частях составляет до 7 м), поэтому 
показатели температуры и влажности воздуха  
(t ~ +1,5…+4 °С, RH > 90 %) здесь в течение года 
практически не изменяются (рис. 3,Б). В даль-
них залах этой части штольни отмечены рекорд-
ные значения численности рукокрылых (300–
2000 ос./зал) (см. рис. 2). Минимальные и мак-
симальные значения температуры и влажности 
воздуха для разных видов летучих мышей пред-
ставлены в табл. 1. 
Зависимость пространственного распреде-

ления рукокрылых от влажности воздуха.  
В ходе работы выявлены оптимальные значения 
влажности воздуха убежищ рукокрылых, кото-
рые для разных видов варьируют от 90 до 100 % 
(см. рис. 2), что дополняет имеющиеся сведения  
о предпочитаемых зимующими животными 
микроклиматических условиях [9, 10]. Согласно 
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регрессионным моделям, практически все ис-
следуемые виды обладают широкой нормой ре-
акции на изменения показателей абсолютной 
влажности воздуха. Из общей закономерности 
выделяются виды группы «mystacinus/brandtii», 
графики зависимости численности которых  

от влажности воздуха характеризуются более уз-
ким размахом. Примечательно, что для M. brandtii 
также выявлена относительная стенотермность 
(температурный оптимум составляет +1,5… 
+2,5 °С).  

 

 
Рис. 3. Результаты анализа соответствия реального распределения рукокрылых  

по залам штольни Попова в зависимости от влажности воздуха  

Fig. 3. Results of analyzing the correspondence of the real distribution of bats  
in the halls of the Popova Cave depending on air humidity 
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Рис. 4. Результаты анализа соответствия реального распределения рукокрылых  

по залам штольни Попова в зависимости от температуры воздуха  

Fig. 4. Results of the analyzing the correspondence of the real distribution of bats  
in the halls of the Popova Cave depending on air temperature 
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Рис. 5. Годовые тренды значений температуры и влажности воздуха в искусственном подземелье:  
А – у входа в штольню Попова; Б – в зале с наибольшей плотностью рукокрылых) (R = 0,64, p < 0,05) 

Fig. 5. Annual trends in air temperature and humidity in an artificial cave:  
A – at the entrance to the Popova Cave; Б – in the hall with the highest bat density (R = 0.64, p < 0.05) 

Таблица 1 

Минимальные и максимальные значения температуры (t, °С) и влажности воздуха (RH, %)  
для рукокрылых, переживающих состояние гибернации 

Table 1 

Minimum and maximum values of temperature (t, °C) and humidity (RH, %)  
for bats undergoing hibernation 

Виды E. nilssonii Pl. auritus M. daubentonii M. brandtii M. mystacinus M. dasycneme M. nattereri 
tmin –11,5 –12,1 –9,7 –6,4 –5,2 –5,1 –7,3 
tmax +3,8 +6,6 +6,3 +5,7 +6,3 +6,2 +6,6 
RHmin 56,9 51,6 51,6 71,2 51,6 53,2 53,3 
RHmax 100 100 100 100 100 100 100 

 

П р и м е ч а н и е: максимальная зарегистрированная температура гибернации не отражает верхних гра-
ниц выносливости, поскольку в подземелье нет участков теплее +6,6 °С. 

 
Полученные нами результаты показывают 

отсутствие явной зависимости встречаемости 
исследованных видов рукокрылых от влажности 
и свидетельствуют о высокой их толерантности 
к этому фактору. Кроме того, значения темпера-
туры и влажности воздуха положительно корре-
лируют между собой (см. рис. 5), что не позво-
ляет рассматривать влажность воздуха как 
фактор, значимо влияющий на пространствен-
ное распределение особей в подземелье, в от-
рыве от значений температуры. Такой вывод 
подтверждают результаты исследований других 
авторов, которые характеризуют зависимость 
испарения воды с поверхности тела рукокрылых  
как непостоянную криволинейную функцию  
и утверждают, что влажность воздуха значи-
тельно влияет на жизнеспособность рукокрылых 
лишь при определенных значениях температуры 
воздуха в убежище и температуры тела живот-
ного [12, 13].  

Наибольшие значения влажности воздуха от-
мечены нами в галереях западной половины 
штольни Попова, где локализуется до 79 % всех 
рукокрылых [8]. Однако мы не исключаем, что 

такая высокая плотность особей в залах запад-
ной половины подземелья может быть вызвана 
большей площадью поверхности залов и высо-
той их потолков, более благоприятными значе-
ниями температуры воздуха, а также обилием 
доступных микроукрытий (доля рукокрылых, 
сидящих «открыто» в этих залах, составила 
всего 44 % от всех учтенных особей). Подобный 
случай повышенной численности рукокрылых  
в так называемой «комнате Велифера» (или  
«маленькой комнате летучих мышей»), коррели-
рующий с высокой влажностью воздуха, был не-
однократно отмечен при исследованиях зимую-
щих рукокрылых в пещере Торгока в Нью-
Мексико [14, 15]. Авторы связывают такой вы-
сокий уровень влажности с расположением зала 
в «тупиковой зоне» и подчеркивают наличие по-
ложительной корреляции между колебаниями 
температуры и влажности воздуха в подземельях 
подобного типа. 
Зависимость пространственного распределе-

ния рукокрылых от температуры воздуха. Со-
гласно регрессионным моделям, оптимальные 
значения температуры воздуха убежищ для 
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разных видов рукокрылых заметно различаются 
(см. рис. 4). Так, теоретически рассчитанный 
температурный оптимум двух видов группы 
«mystacinus/brandtii» и M. nattereri включает 
диапазон значений от +1,5 до +2,5 °C. При этом 
массовые скопления M. brandtii и M. mystacinus 
(300–500 ос.) локализуются в основном в пер-
вых залах западной половины подземелья, кото-
рые отделены от восточной части несбойками по 
уровню высоты до 2,5 м. Наличие такой пре-
грады, по всей видимости, снижает интенсив-
ность циркуляции воздуха и способствует скоп-
лению водяных паров в галереях, что затрудняет 
испарение влаги с поверхности тел зимующих 
рукокрылых и препятствует теплоотдаче. Кроме 
того, склонность M. brandtii к образованию 
крупных скоплений и предрасположенность  
M. nattereri и M. mystacinus к гибернации в изо-
лированных микротрещинах и углублениях [8] 
также затрудняют теплообмен между телами 
животных и воздушными массами. Возможно, 
описанные поведенческие особенности обу-
словливают предпочитаемые микроклиматиче-
ские характеристики занимаемого убежища, или 
напротив, являются адаптациями рукокрылых  
к зимовке в более прохладных участках подзе-
мелья.  

Склонность к обитанию в более теплых залах 
с температурой +2…+4 °C демонстрируют  
M. daubentonii и M. dasycneme. Примечательно, 
что поведенческие аспекты зимовки этих видов 
кардинально отличаются: чаще одиночно сидя-
щие особи M. daubentonii обычно размещаются 
«открыто» на потолке и в верхнем ярусе стен 
подземелья, а M. dasycneme предпочитает соби-
раться большими группами и занимает глубокие 
и узкие трещины потолка в локальных участках 
подземелья [8]. Виды, склонные к использова-
нию разнообразных трещин, ниш и углублений 
оказываются в некоторой степени защищен-
ными от неблагоприятного воздействия отрица-
тельных температур. Таким образом, из всех ис-
следуемых видов рукокрылых термофильность 
в наибольшей степени свойственна M. dasycneme, 
что согласуется с результатами других авторов, 
которые отмечают зимовки этой ночницы при 
температурах от +2 до +12 °C [16–20]. Тем не 
менее при отсутствии убежища с более подходя-
щими микроклиматическими характеристиками 
организм M. dasycneme способен успешно адап-
тироваться к перенесению более низких темпе-
ратур (от 0 до +2 °C) [21], однако это требует 
усиленных энергозатрат на преодоление холо-
дового шока. Так, в условиях низких положи-
тельных температур (до +2 °C) в плазме крови 
M. dasycneme, зимующих в подземельях Челя-
бинской и Свердловской обл. (восточная гра-
ница европейской части ареала [22]), наблюдали 

полное исчезновение незаменимой АК трипто-
фана. Это позволяет сделать предположение о 
высокой востребованности в синтезе серото-
нина, как одного из триггеров, активно участву-
ющего в поддержании гипотермии и гипомета-
болизма рукокрылых [23].  

Особого внимания заслуживают многочис-
ленные находки Pl. auritus и E. nilssonii в залах  
с отрицательными значениями температуры  
и низкой влажностью воздуха, находящимися 
неподалеку от входов в подземелье. Такие слу-
чаи описаны в ряде других исследований [8, 20, 
24, 25], что подчеркивает высокую толерант-
ность перечисленных выше видов к изменениям 
значений температуры воздуха убежищ, демон-
стрируемую регрессионными моделями. При 
этом наибольшую приспособленность к перене-
сению низких температур проявляет E. nilssonii, 
что обусловлено физиологическими и биохими-
ческими особенностями вида. Так, в перифери-
ческой крови зимующего северного кожанка  
выявлено более высокое относительное и абсо-
лютное содержание эозинофилов, базофилов  
и лимфоцитов [26, 27], а для гомогенатов тканей 
отмечены видоспецифичные механизмы функ-
ционирования ферментных и антиоксидантных 
систем организма [28]. Перечисленные адапта-
ции позволяют E. nilssonii сохранять активность 
до поздней осени, зимовать в малозащищенных 
от мороза пещерах, располагаться преимуще-
ственно открыто на поверхностях потолка  
и стен и практически не использовать в пещерах 
микроукрытия, а также переживать длительные 
бауты оцепенения [28–30], что приводит к доми-
нированию вида в средней и северной тайге [31]. 
Однако в условиях более мягкого климата  
Самарской Луки (южная граница ареала) чис-
ленность вида составляет менее 1 % от общей 
численности зимующих рукокрылых, а ком-
плекс доминант среди оседлых летучих мышей 
представлен здесь видами группы «mystacinus/  
brandtii» (82,6 % всех учтенных особей). Таким 
образом, адаптивные физиолого-биохимиче-
ские особенности E. nilssonii имеют относи-
тельный характер и, возможно, даже лимити-
руют численность вида на исследуемой 
территории, однако выявление конкретных 
причин этой проблемы требует дополнитель-
ного изучения. 

Находки Pl. auritus в залах с отрицательной 
температурой воздуха неоднозначны. Учитывая 
мелкие размеры тела и значительную площадь 
теплоотдачи (достигаемую за счет больших разме-
ров ушей, пронизанных кровеносными сосудами), 
можно предположить, что бурый ушан является 
одним из самых теплолюбивых видов из всех ис-
следуемых, однако регрессионная модель, напро-
тив, показывает высокую приспособленность 
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животного к гибернации при температурах  
от –4 °C, а северная граница ареала вида прохо-
дит по 60–62 °С.ш. (что является свидетель-
ством более успешного перенесения низких тем-
ператур Pl. auritus, нежели видами рода Myotis, 
северные границы ареалов которых располо-
жены южнее). Кроме того, Pl. auritus предпочи-
тает занимать верхний и средний ярусы стен 
убежища, а иногда встречается даже на нижнем 
ярусе, в отличие от других видов, демонстриру-
ющих склонность к зимовке на потолках искус-
ственных подземелий [32], где температура  
существенно выше. Другие авторы также отме-
чают способность Pl. auritus зимовать при более 
низких температурах относительно видов рода 
Myotis, при этом гибернация Pl. auritus характе-
ризуется наиболее короткими баутами оцепене-
ния по сравнению с другими видами, что может 
свидетельствовать о некомфортных условиях 
зимовки (в том числе слишком высокой темпе-
ратуре воздуха убежища) [33, 34]. Таким обра-
зом, Pl. auritus, по-видимому, также обладает 
уникальным комплексом физиологических адап-
таций для перенесения пониженных температур, 
однако на данный момент в изученных источни-
ках литературы найдена только информация  
о схожем составе изоферментов лактатдегидроге-
назы в тканях зимующих E. nilssonii и Pl. auritus 
[35]. Находки M. mystacinus и M. daubentonii в за-
лах с отрицательными значениями температуры 
воздуха единичны и противоречат общей законо-
мерности, поэтому были приняты случайными  
и исключены из регрессионного анализа. 

Заключение 
 
Согласно регрессионным моделям, оптималь-

ные значения температуры воздуха убежищ  
и границы выносливости в отношении этого фак-
тора для разных видов рукокрылых заметно раз-
личаются. Так, E. nilssonii и Pl. auritus отнесены 
к группе относительно криофильных видов – эти 
животные обладают комплексом биохимических 
и физиологических адаптаций к зимовкам в усло-
виях северных широт и часто встречаются в залах 
с отрицательными значениями температур.  

Представители рода Myotis предпочитают зи-
мовать в более теплых залах, температура  
в которых колеблется от +2 до +4 °С, причем 
наибольшую термофильность проявляет M. dasy- 
cneme. Оптимальные значения влажности воз-
духа убежищ рукокрылых для разных видов ва-
рьируют от 90 до 100 %. Тем не менее влажность 
и температура воздуха являются взаимозависи-
мыми переменными, поэтому выявление кон-
кретных значений влажности воздуха, при кото-
рых жизнедеятельность рукокрылых угнетается, 
затруднено.  

Выбор места зимовки рукокрылыми обуслов-
лен не только влиянием микроклиматических 
факторов, во многом он определяется особенно-
стями рельефа укрытия и поведенческими ас-
пектами жизнедеятельности животных. Так, для 
видов, предпочитающих сидеть одиночно  
и (или) «открыто», как правило, отмечается не-
значительное смещение графика в сторону бо-
лее высоких температур.  
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