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1 
Аннотация. Актуальность и цели. В российской части Восточного Кавказа встреча-
ется три вида подковоносов: Rhinolophus hipposideros, R. mehelyi и R. ferrumequinum. 
Их эхолокационные характеристики в этой части ареала практически не изучены. 
При этом основные параметры сигналов этих видов, полученные из других частей 
ареалов, не могут быть использованы для идентификации, что обусловлено геогра-
фической изменчивостью. Целью нашей работы было описание основных характе-
ристик эхолокационных сигналов у трех видов подковоносов, обитающих на терри-
тории Дагестана, и выявление основных признаков, по которым их можно иденти-
фицировать. Материалы и методы. Работы проводили в теплое время года в 2019–
2022 гг. Записи делали с помощью детектора BATLOGGER M и анализировали в 
программе BatSound 3.31. Всего для трех видов подковоносов собрано около  
80 минут записей. Общее количество проанализированных эхолокационных им-
пульсов составило 146. Временные и частотные параметры измеряли на второй 
гармонике: длину импульса, начальную, конечную, пиковую частоты и расстояние 
между импульсами. У первой гармоники измеряли пиковую частоту. Статистиче-
скую обработку проводили в программе Statistica®6.0. Результаты и выводы.  
У трех видов подковоносов, обитающих на территории Дагестана, сигналы обла-
дают комплексом специфических признаков, которые можно легко использовать в 
идентификации. Для определения R. ferrumequinum не требуется специального ана-
лиза, так как основные частотные показатели сигналов минимальны и не перекры-
ваются с таковыми у других видов. У R. hipposideros и R. mehelyi существуют сов-
падения в частотах. Значение пиковых частот второй гармоники у видов имеет ми-
нимальное перекрытие, поэтому этот показатель удобен для идентификации. Эти 
виды легко распознаются по средним значениям длины импульсов и интервала 
между ними. Кроме того, хорошим признаком R. mehelyi может быть наличие в 
сигнале коротких тандемных импульсов. 
Ключевые слова: рукокрылые, подковоносы, Rhinolophus ferrumequinum, R. hippo-
sideros, R. megelyi, эхолокационные сигналы, Дагестан 
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Abstract. Background. In the Eastern Caucasus there are three species of horseshoe bats: 
Rhinolophus hipposideros, R. mehelyi and R. ferrumequinum. Their echolocation character-
istics in this part of the range have not been adequately studied. At the same time, the main 
signal parameters of these species obtained from other parts of the range cannot be used for 
identification, which is caused by geographical variability. The purpose of the study is to 
describe the main characteristics of the echolocation signals in three species of horseshoe 
bats inhabiting the territory of Dagestan and to identify the main features by which they can 
be identified. Materials and methods. The work was performed during warm periods from 
2019 to 2022. Recordings were made with a BATLOGGER M detector and analyzed in the 
BatSound 3.31 program. In total, about 80 minutes of recordings were collected for three 
species of horseshoe bats. The total number of echolocation pulses analyzed was 146. Time 
and hour-ton parameters were measured at the second harmonic: pulse length, initial, final, 
peak frequencies, and distance between pulses. The peak frequency of the first harmonic 
was measured. Statistical processing was performed using Statistica®6.0 software. Results 
and conclusions. In the three species of horseshoe bats inhabiting the territory of Dagestan, 
the signals possess a complex of specific characters that can be easily used in identification. 
No special analysis is required to identify R. ferrumequinum does not require special analy-
sis because the main frequency values of the signals are minimal and do not overlap with 
those of other species. In R. hipposideros and R. mehelyi there are coincidences in frequen-
cies. The values of the peak frequencies of the second harmonic in the species have mini-
mal overlap, so this indicator is convenient for identification. These species are easily rec-
ognized by average values of pulse length and interval between them. In addition, a good 
sign of R. mehelyi can be the presence of sequences of short tandem pulses in the signal. 
Keywords: bats, horseshoe bats, Rhinolophus ferrumequinum, R. hipposideros, R. megelyi, 
echolocation signals, Dagestan 
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Полевые записи и последующий анализ эхолокационных сигналов ру-

кокрылых могут предоставить ценную информацию о видовой идентичности, 
уровне активности, биотопической приуроченности, особенностях распро-
странения, о разнообразии и т.д. Однако при всей очевидности подобной ра-
боты идентификация видов по эхолокационным сигналам значительно чаще 
бывает крайне затруднительной или даже невозможной из-за внутривидовых 
вариаций звука и межвидового перекрытия диапазона частот [1–5]. По этим 
причинам применение уже широко распространенных программных автома-
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тических классификаторов, основанных на работе с «жесткими» параметрами 
сигналов видов, в отношении конечных результатов неоднозначно и в боль-
шинстве случаев спорно [5]. Выходом из положения может быть проведение 
тщательного анализа эхолокационных сигналов в ручном режиме с использо-
ванием «ваучерных» записей в качестве сравнительного материала и обра-
ботки их методами стандартной и многомерной статистики. 

Из четырех видов подковоносов, известных на территории России [6],  
в российской части Восточного Кавказа (Дагестан) встречается три: 
Rhinolophus hipposideros (Borkhausen 1797), R. mehelyi Matschie 1901 и R. fer-
rumequinum (Schreber 1774) [7]. Все они крайне уязвимы и занесены в Крас-
ную книгу Дагестана [8] и Российской Федерации [9]. 

Подковоносы издают высокочастотные эхолокационные импульсы, 
включающие длинную основную CF-компоненту постоянной частоты, за ко-
торой следуют и часто предшествуют короткие частотно-модулированные 
FM-компоненты [10]. Как правило, такие сигналы квалифицируют как  
FM-CF-FM. Частота с максимальной энергией соответствует второй гармо-
нике, издаваемой через нос. Первая гармоника, издаваемая гортанью, намно-
го слабее – это основной звук [11]. 

Частотные характеристики сигналов у R. ferrumequinum видоспецифич-
ны [1, 12], поэтому в полевых условиях проводить его акустическую иденти-
фикацию не вызывает сложности даже с помощью гетеродинного детектора. 
Наоборот, у R. hipposideros и R. mehelyi диапазоны частот сильно перекрыва-
ются [1, 12–15], что серьезно осложняет их определение.  

Эхолокационные сигналы всех трех видов с территории Дагестана 
практически не изучены. При этом временны́е и сонограммные параметры 
сигналов R. hipposideros, R. mehelyi и R. ferrumequinum, полученные из других 
частей ареалов, не могут быть полностью адекватными для идентификации 
подковоносов из российской части Восточного Кавказа. Это обусловлено су-
ществующими отличиями основных эхолокационных характеристик у особей 
одного вида из различных географических регионов, что было уже ранее 
установлено [16–18]. Поэтому целью нашей работы было описание основных 
характеристик эхолокационных сигналов у трех видов подковоносов, обита-
ющих на территории Дагестана, и выявление основных признаков, по кото-
рым их можно идентифицировать. 

Материал и методы 
Район исследования. Записи эхолокационных сигналов проводили в теп-

лое время года в 2019–2022 гг. на территории Республики Дагестан. Исследо-
ваниями были охвачены административные районы, находящиеся в пределах 
Кумской и Присулакской равнин, северо-западных, центральных и юго-
восточных предгорий Внешнегорного Дагестана, а также дельты р. Самур. 

Сбор материала. Акустическую запись сигналов проводили в различ-
ных местах обитания, начиная с получаса после захода солнца и в течение не 
менее трех последующих часов. Эхолокационные сигналы записывали с по-
мощью BATLOGGER M (Elekon AG, Switzerland) в режиме time-expansion с 
фактором 10, частотой дискретизации 312,5 кГц и разрядностью 16 bit. 
Оцифрованные в формате «wav» записи анализировали с помощью про-
граммного обеспечения BatSound 3.31 (Pettersson Elektronik AB, Sweden). 
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Всего для трех видов подковоносов собрано около 80 минут записей, которые 
состояли из 78 аудиофайлов ультразвуковых сигналов. Для анализа отбирали 
только четкие импульсы из поисковых серий, не включающих фазы прибли-
жения, а также с интенсивностью не менее –30 dB. Общее количество про-
анализированных эхолокационных импульсов составило 146. 

Основные измерения в BatSound проводили на осциллограммах, спек-
трограммах (окно Хэннинга) и в окне спектра мощности с FFT размером 
1024. Разрешение по времени было улучшено перекрытием FFT 97%. Вре-
менны́е и частотные параметры измеряли на второй гармонике, содержащей 
наибольшее количество энергии: длину импульса (DUR), начальную (Fst), 
конечную (Fend), пиковую (Fpeak) частоты и расстояние между импульсами 
(IPI). У первой гармоники измеряли только пиковую частоту (Fh1). Для того 
чтобы избежать эффекта Доплера, использовали только самые высокочастот-
ные импульсы длинных последовательностей. Сопоставление и классифика-
цию проводили по видовым характеристикам сигналов, описанных в ряде 
источниках [1, 13, 15, 19, 20].  

Статистика. Для статистического описания временны́х и частотных 
показателей эхолокационных сигналов использовали средние значения 
(Mean), стандартное отклонение (SD) и показатели min-max. Для анализа раз-
личий показателей и сравнения их средних значений применяли непарамет-
рический U-тест Mann – Whitney, с пороговым уровнем значимости p ≤ 0,05. 
Анализ главных компонент был использован для определения ключевых па-
раметров сигналов в дифференциации видов и демонстрации степени их аку-
стической неоднородности. Расчеты осуществляли с помощью программы 
Statistica®6.0. 

Результаты 
Мы наблюдали подковоносов, летающих низко над травянистой и ку-

старниковой растительностью на высоте до 3 м. В большинстве случаев их 
полет был относительно медленным, однако у R. hipposideros он отличался 
большим количеством резких поворотов, чем у более крупных R. ferrumequi-
num и R. mehelyi. Все подковоносы издавали серии FM-CF-FM-сигналов  
с выраженной по интенсивности CF-компонентой (рис. 1–3), которая являет-
ся определяющей для идентификации видов.  

Эхолокационные сигналы R. ferrumequinum имеют пиковую частоту 
второй гармоники, не превышающую 85 kHz, первой гармоники – не более  
45 kHz (табл. 1). Внутривидовая вариация этих показателей не превышала 5 и 
3 kHz соответственно. Небольшая изменчивость также у показателей Fst и 
Fend, которые специфичны для этого вида и не имеют перекрытий с двумя 
другими. Ширина пропускания FM-компоненты колеблется от 7,8 до  
19,4 kHz. 

У R. hipposideros и R. mehelyi пиковые частоты второй гармоники име-
ют небольшое перекрытие и их значения хорошо различаются (U-тест = 3,  
p < 0,001). Разброс пиковых частот по первой гармонике, а также начальной и 
конечной частот, наоборот, довольно большой, однако их средние значения 
также отличаются статистически (U-тест = 0, p < 0,001). Ширина пропуска-
ния фланкирующий FM-компоненты больше, чем у R. ferrumequinum, и нахо-
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дится в пределах от 14,3 до 26,9 kHz у R. hipposideros и от 15,4 до 24,6 kHz  
у R. mehelyi. 

 

 
Рис. 1. Фрагмент записи сигналов Rhinolophus ferrumequinum. Импульсы сигналов  

представлены в виде осциллограммы, спектрограммы с амплитудной формой волны  
(линейное масштабирование) и диаграммы мощности спектра 

 

 
Рис. 2. Фрагмент записи сигналов Rhinolophus hipposideros. Импульсы сигналов  

представлены в виде осциллограммы, спектрограммы с амплитудной формой волны  
(линейное масштабирование) и диаграммы мощности спектра 

 
Наибольшую изменчивость у подковоносов имеют длина импульсов и 

расстояние между ними. По первому показателю хорошо отличается R. me-
helyi, который издает последовательности из двух, трех или четырех корот-
ких импульсов, реже из пяти или шести. Первый импульс в каждой последо-
вательности часто немного короче последующих. У сигналов R. ferrumequi-
num и R. hipposideros мы не обнаружили таких серий. Все их импульсы по 
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сравнению с R. mehelyi среднестатистически отличаются большей длительно-
стью и интервалом (p < 0,001). 

 

 
Рис. 3. Фрагмент записи сигналов Rhinolophus megelyi. Импульсы сигналов  

представлены в виде осциллограммы, спектрограммы с амплитудной формой волны  
(линейное масштабирование) и диаграммы мощности спектра 

 
Таблица 1 

Характеристики эхолокационных сигналов трех видов подковоносов 

Виды (число  
записей/ число 

импульсов) 

DUR, ms 
Mean ± SD 
(min–max) 

Fst, kHz 
Mean ± SD 
(min–max) 

Fend, kHz 
Mean ± SD 
(min–max) 

Fpeak, kHz 
Mean ± SD 
(min–max) 

IPI, ms 
Mean ± SD 
(min–max) 

Fh1, kHz 
Mean ± SD 
(min–max) 

Rhinolophus  
ferrumequinum 

(5/56) 

59,7 ± 9,7 
(35,1–89,0) 

67,8 ± 1,5 
(64,9–70,1) 

66,8 ± 2,6 
(62,9–72,9) 

81,4 ± 1,1 
(78,6–82,8) 

95,4 ± 13,5 
(66,0–
122,1) 

40,8 ± 0,6 
(39,1–41,7) 

Rhinolophus  
hipposideros 

(7/51) 

47,8 ± 10,6 
(21,8–68,0) 

96,0 ± 1,7 
(90,2–98,9) 

91,8 ± 2,4 
(86,0–96,6) 

113,7 ± 1,6 
(109,6–
115,2) 

78,8 ± 10,8 
(39,2–94,0) 

56,9 ± 0,8 
(54,9–57,8) 

Rhinolophus  
mehelyi 
(4/39) 

19,6 ± 4,4 
(13,9–29,9) 

98,3 ± 5,6 
(88,6–
104,6) 

85,0 ± 1,4 
(82,2–87,8) 

106,4 ± 1,2 
(103,2–
109,9) 

27,4 ± 9,4 
(17,0–49,0) 

53,4 ± 0,5 
(52,4–54,8) 

 
Наиболее наглядную степень эхолокационной дифференциации видов 

представляет анализ главных компонент. Параметры сигналов подковоносов 
сравнительно хорошо факторизуются (первые две латентные переменные 
описывают 97,0 % общей вариации), что свидетельствует о существующих 
различиях эхолокационных сигналов между видами. В пространстве первых 
двух главных компонент исследованные выборки подковоносов делятся на 
три хорошо обособленные группы, четко соответствующие R. ferrumequinum, 
R. hipposideros и R. mehelyi (рис. 4). Их дифференциация происходит исклю-
чительно за счет первой главной компоненты, которая положительно сильно 
скоррелирована с частотными параметрами звука (Fpeak, Fst, Fend, Fh1) 
(табл. 2). По этой переменной хорошо расходятся, с одной стороны, R. fer-
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rumequinum, с другой – R. hipposideros и R. mehelyi. Последние два вида обла-
дают сходными частотными характеристиками, поэтому их облака рассеяния 
на проекции переменной образуют широкую трансгрессию. Вторая главная 
компонента относительно хорошо отрицательно скоррелирована с времен-
ными показателями сигналов (DUR и IPI) и дифференцирует R. hipposideros и 
R. mehelyi. 

 

 
Рис. 4. Распределение 146 сигнальных импульсов трех видов  

подковоносов (Rhinolophus megelyi, R. hipposideros, R. ferrumequinum)  
в пространстве первых двух главных компонент (PC1 и РС2),  

вычисленное на основе шести параметров эхолокационных сигналов 
 

Таблица 2 
Факторные нагрузки параметров эхолокационных  
сигналов трех видов подковоносов, рассчитанные  
для первых двух главных компонент (PC1 и РС2) 

Параметры PC1 PC2 
DUR –0,727 –0,652 
Fst 0,980 –0,070 
Fend 0,920 –0,364 
Fpeak 0,953 –0,290 
IPI –0,718 –0,664 
Fh1 0,953 –0,285 

Показатели статистики 
Собственные числа 4,669 1,168 
Объясненная дисперсия, % 77,81 19,47 

Обсуждение 
Полученные данные по эхолокационным сигналам трех видов подко-

воносов Дагестана можно успешно использовать для их идентификации. Од-
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нако следует учитывать, что частотные и временны́е характеристики, в зави-
симости от ряда причин могут отличаться от приведенных выше интерваль-
ных значений. Отклонения, например, могут быть обусловлены доплеров-
ским эффектом. В исследованиях показано, что основная частота эхолокаци-
онных сигналов может измениться на 2 % в сторону уменьшения или увели-
чения в зависимости от того, куда направлено движение полета животного по 
отношению к записывающему устройству [21]. Скорость полета также влияет 
на пиковую частоту эхолокационных сигналов: разница между частотой сиг-
нала у сидящих на субстрате и летящих при скорости 5 м/с летучих мышей 
составляет около 3 % [12], а при 7 м/с – до 6 % [21]. 

У подковоносов прослеживается возрастная, половая и географическая 
изменчивость. Выявлено, что молодые животные воспроизводят эхолокаци-
онные сигналы на более низких частотах и часто более короткие, чем у 
взрослых [20, 22–24]. Не исключено, что такая разница в воспроизведении 
звуков может иметь адаптивное значение при коммуникации, позволяющее 
молодым и взрослым особям узнавать друг друга, а также играть определен-
ную роль в социальных взаимодействиях [24]. Половые различия были выяв-
лены у R. hipposideros, самки которого издают более высокие сигналы, чем 
самцы [22, 25–27]. Были предложены три гипотезы для объяснения таких 
различий у этого вида: коммуникация при взаимном узнавании особей про-
тивоположного пола, разделение ниши [22] и расширение спектра потенци-
альной добычи у самок [26]. В то же время у R. mehelyi различия по полу об-
наружены не были [21, 24, 25]. 

Показатели сигналов могут изменяться в зависимости от окружающего 
пространства места охоты. Например, в загроможденной среде межимпульс-
ный интервал и длительность уменьшаются, а полоса пропускания FM-
компонентов может увеличиться [20]. Такие сигналы подходят для обнару-
жения движущейся добычи на неподвижном фоне, а эхо от FM-компонент 
предоставляет летучей мыши информацию о расстоянии до цели, а также ме-
стоположении и характере препятствий [28, 29]. В исследованиях R. fer-
rumequinum, проведенных в китайской провинции Цзилинь, показано, что 
такие факторы, как растительность, климат и топография местности, могут 
легко повлиять на структуру эхолокационных сигналов [30]. 

Выявленная в ряде исследований у подковоносов географическая из-
менчивость эхолокационных сигналов ставит под сомнение ранее предлагав-
шиеся акустические методы идентификации, которые были основаны на 
опубликованных данных из других географических областей [1, 12]. На это 
следует обращать внимание в первую очередь, особенно в тех регионах, где 
исследования эхолокационных сигналов видов не проводили.  

В Дагестане особи R. ferrumequinum издают эхолокационные сигналы 
со средней пиковой частотой 81,4 kHz. В юго-восточной Европе этот показа-
тель у вида ниже и варьирует от 77 до 81 kHz [13], в Британии он составляет 
82,3 kHz [31], а в Китае – около 68 kHz [30]. 

В пределах ареала подвержены большой изменчивости сигналы у  
R. hipposideros. В Дагестане они имеют пиковую частоту 113,7 kHz. Дтиц  
с соавторами [12] описали частотный интервал вида между 108–114 kHz.  
Однако, по данным Баратауд [1], интервал R. hipposideros составляет 102,5–
113 kHz. В то же время на материковой Европе средние значения частоты  
с максимальной энергией у вида могут опускаться до 105 kHz [20]. Например, 
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в Венгрии для самок пиковая частота CF-компоненты составляет 106,8 kHz, 
тогда как для самцов 104 kHz [26]. На Крите частота поднимается до макси-
мально известных значений – 115 kHz [20].  

Не менее изменчивы в пределах ареала эхолокационные сигналы и  
у R. mehelyi. В Дагестане их средняя пиковая частота составляет 106,4 kHz. 
Примерно такие значения получены из Испании (106,8 kHz) [16] и из Южно-
го Ирана (106,2 kHz) [32]. На севере Ирана зарегистрированы сигналы с бо-
лее низкой частотой (104,9 kHz), однако их значения от таковых с Южного 
Ирана не являются значимыми [32]. В целом эхолокационные сигналы  
R. mehelyi из Ирана соответствуют единой эхолокационной последовательно-
сти с максимальной энергией 105 kHz, которые были описаны ранее для вида 
из Синая [33]. Согласно данным, полученным от европейских популяций,  
R. mehelyi издает звуки в диапазоне от 104 до 112 kHz [15, 16, 21, 24]. Напри-
мер, в Сардинии средняя пиковая частота составляет 107 kHz [25], в Болгарии – 
108,5 kHz [21], в Южной Италии – 107,5–108,1 kHz [24], а максимальные зна-
чения для вида зарегистрированы в Сицилии – 112,2 kHz [20]. 

Заключение 
Таким образом, наши исследования показали, что эхолокационные сиг-

налы у R. ferrumequinum, R. hipposideros и R. mehelyi, обитающих на террито-
рии Республики Дагестан, могут отличаться от их сигналов из других частей 
ареала. В Дагестане у этих трех видов сигналы обладают комплексом специ-
фических признаков, которые можно легко использовать в идентификации. 
Для определения R. ferrumequinum не требуется специального анализа, так 
как основные частотные показатели сигналов минимальны для подковоносов 
Дагестана, не перекрываются с таковыми других видов и легко распознаются 
даже с помощью гетеродинного детектора. У R. hipposideros и R. mehelyi су-
ществуют совпадения в частотах. Значения пиковых частот второй гармоники 
у видов имеют минимальное перекрытие (109,6–109,9 kHz), поэтому этот по-
казатель удобен для идентификации. Также эти виды легко распознаются по 
средним значениям длины импульсов и интервала между ними. Кроме того, 
хорошим признаком R. mehelyi может быть наличие в сигнале коротких тан-
демных импульсов. 
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