
ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2012, том 91, № 5, с. 592–604

592

В настоящее время имеется целый ряд работ,
посвященных исследованию общественного по�
ведения животных различных таксонов, в том
числе и млекопитающих, но в отношении руко�
крылых такие работы очень немногочисленны.
Наиболее полные данные получены для видов,
образующих относительно крупные колонии, до�
ступные для наблюдения в естественных поселе�
ниях (Nelson, 1965; Van der Merwe, 1973; McCrack�
en, Bradbury, 1981 и др.). Изучение поведения
большинства других рукокрылых в природе, осо�
бенно в сезон активности вне пещер, затруднено.
Поэтому приоритетными в этой области были и
остаются до сих пор наблюдения в условиях во�
льеры, которые позволяют детально выявить вза�
имоотношения особей друг с другом (Каменева,
1976; Кожурина, Морозов, 2001; Britton, Jones,
1999 и др.).

Одним из видов летучих мышей, практически
не изученным в отношении социального поведе�
ния, является широко распространенная в лесной
зоне Палеарктики водяная ночница (Myotis
daubentonii). Структура населения этого вида, как и
у большинства других рукокрылых умеренных ши�
рот, определяется сменой в течение года периода
активности и периода зимовки (гибернации) (Ку�
зякин, 1950). Поэтому несомненный интерес для
нас представляли исследования пространственно�
этологической структуры населения этого вида в
период активности вне пещер. Необходимым их
этапом стали наблюдения за формированием со�
циальных взаимоотношений в эксперименталь�

ных группах в условиях вольерного содержания.
Изложению результатов, полученных на этом этапе
нашего исследования, посвящена данная статья. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Наблюдения за поведением животных прово�
дили летом и в начале осени 2004–2006 гг. в усло�
виях уличной вольеры размером 3.4 × 3.4 × 2.6 м,
расположенной на территории биологической
станции Уральского государственного универси�
тета им. А.М. Горького (Сысертский р�н Сверд�
ловской обл.). Вольера была оснащена “кормо�
вым столиком”, на котором размещались кор�
мушки и чашки с водой. На стенах вольеры были
развешаны убежища – узкие деревянные скво�
речники высотой 70 см с различным внутренним
строением, съемной крышкой и летком в нижней
части. Число скворечников соответствовало мак�
симальному количеству особей в группе. В неволе
летучих мышей кормили естественным кормом �
слегка обездвиженными ночными насекомыми,
отловленными в светоловушку без анестезатора.
Изредка животные охотились на насекомых, за�
летавших в вольеру. Дополнительно в пищевой
рацион были включены личинки мучных хрущей.
При содержании животных учитывали рекомен�
дации Е.И. Кожуриной и ранее разработанные
методики (Гусева, 1974). 

Животных для экспериментов по поведению
отлавливали в окрестностях биостанции на тер�
ритории площадью около 16 км2. Отловы прово�
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дили в теплое время года с помощью паутинных
сетей и мобильной ловушки (Борисенко, 1999) по
возможности в разных местах обитания (расстоя�
ние между точками 1.5–2.0 км). Более подробно
методика отлова описана нами ранее (Первуши�
на, 2006).

В ходе исследований применяли методику
группового ссаживания, используемую в экспе�
риментах с грызунами (Осипова, Сербенюк,
1992), с некоторыми изменениями для рукокры�
лых. Перед ссаживанием в вольере ночниц передер�
живали поодиночке в небольших клетках размером
50 × 50 × 60(90) см в течение 2–10 дней в зависимо�
сти от времени, необходимого для адаптации жи�
вотного к условиям неволи. Адаптацию в этом
случае рассматривали как привыкание летучих
мышей самостоятельно питаться из кормушек.
После адаптации животных одновременно поме�
щали в вольеру, формируя тем самым экспери�
ментальную группу. Наблюдения в вольере были
проведены в 4 экспериментальных группах, в со�
ставе которых были особи, различные по полу,
возрасту и функциональному состоянию (табл. 1).
По возрасту ночниц делили на взрослых особей и
молодых первого года жизни, способных к само�
стоятельному полету. У последних сохраняются
хрящевые прослойки в местах сочленения мета�
карпальных костей и фаланг передних конечно�
стей. 

За первой группой наблюдали 5 сут, за 2�й и
4�й – 25 сут, за 3�й – 26 сут. Эксперименты в 1, 3,
4 группах проводили во второй половине лета –
начале осени, когда у водяных ночниц на Сред�
нем Урале происходит расформирование вывод�
ковых колоний и начинаются миграции в места
спаривания и зимовки (Первушина, 2006). Для
сравнения наблюдения за 2 группой проведены в
другую фазу генеративного цикла – в период
формирования выводковых колоний. В ходе экс�
перимента из�за отказа от пищи были изъяты са�
мец № 9 (группа 2) на 22�е сут, и самец № 15
(группа 3) на 19�е сут. 

Наблюдения в вольере и съемку на видеокаме�
ру осуществляли в целом через день – на 1�, 3�, 5�,
7�, 9�, 11�, 13�, 15�, 21�, 23�, 25�е сут, в сумеречно�
ночные часы активности летучих мышей. Время

наблюдений за одни сутки составило 3.2–5 ч для
2 группы, и 5–8.3 ч для 1, 3, 4 групп; продолжи�
тельность съемок увеличивалась к 25 сут. Отличия
в продолжительности наблюдений разных групп,
а также разных суток у каждой отдельной группы
обусловлены увеличением длины темного време�
ни суток и, соответственно, увеличением време�
ни активности животных. На характер активно�
сти ночниц оказывали влияние и условия неволи.
Так, в ряде случаев ночницы начинали вылетать
из убежищ задолго до наступления сумерек. 

Наблюдатель с видеокамерой находился непо�
средственно в вольере и оставался почти непо�
движным. Вольера освещалась лампами красного
света. На камеру снимали по возможности все
взаимодействия особей, происходящие как на
поверхности сетки вольеры, так и в полете. Отме�
ченные контакты, но не попавшие в поле зрения
объектива, записывали голосовым сообщением
на камеру. Для характеристики общей социаль�
ной поведенческой активности особей использо�
вали показатель “число взаимодействий”, под ко�
торым подразумевали число элементарных непо�
средственных контактов особей (Олейниченко и
др., 2002). Контактом считали действия, происхо�
дящие на расстоянии не более двух длин расправ�
ленного крыла (20 см). При оценке звуковой сиг�
нализации учитывали сигналы только слышимо�
го диапазона. Контакты животных в убежищах не
фиксировали, оценивали только характер разме�
щения на дневке. 

В экспериментах по поведению использовали
20 водяных ночниц. Всего было затрачено 221.3 ч,
отмечено 3729 контактов. Математическую обра�
ботку полученных данных проводили с использо�
ванием пакета программ Statistica for Windows 6.0.
Для оценки значимости полученных различий
использовали критерий χ2 Пирсона; для измере�
ния степени зависимости между частотами раз�
ных элементов поведения использовали коэффи�
циент корреляции Спирмена и Кендэлла, а для
нормального распределения – коэффициент
Пирсона (Лакин, 1990). Частоту элементов пове�
дения особей рассчитывали с учетом различий
между группами по количеству часов, затрачен�
ных на наблюдение.

Таблица 1. Состав экспериментальных групп водяных ночниц

№ группы Период эксперимента
Взрослые Молодые

самки самцы самки самцы

1 Август–сентябрь 2004 г. 1 – – 3

2 Май–июнь 2005 г. 2 3 – –

3 Август–сентябрь 2005 г. 2 2 1 1

4 Август–сентябрь 2006 г. 2 3 – –

Всего 7 8 1 4

6
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ПЕРВУШИНА и др.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Типология элементов социального поведения
в вольере

При описании социального поведения водя�
ных ночниц в вольере мы подробно рассматрива�
ем взаимодействия животных, не связанные с пи�
щевым поведением в кормушках и репродуктив�
ным (спаривание) поведением (Панов, 1983).
Они составили 88.6% от общего числа зареги�
стрированных контактов (n = 3729). Кормовое
поведение ночниц в условиях неволи (11.3% кон�
тактов) и репродуктивное поведение (0.1%) крат�
ко описано нами отдельно.

Элементы непосредственно социального пове�
дения были объединены нами в 4 основные типа
по аналогии с таковыми у грызунов и насекомояд�
ных (Осипова, Сербенюк, 1992; Олейниченко и др.,
2002), частота их демонстрации ночницами приве�
дена в табл. 2. Это агрессивные, интеграционные
дружелюбные (направленные на объединение осо�
бей), опознавательные контакты, а также избега�
ние взаимодействий. 

Агрессивные взаимодействия представляют со�
бой поведение в конфликтных ситуациях (Зорина
и др., 2002). В поведении ночниц элементы этого
типа составили 4.6% от общего числа социальных
контактов и значительно уступали по частоте
проявления дружелюбным интеграционным и
опознавательным действиям (см. табл. 2). Прак�
тически все агрессивные действия отмечены за
пределами кормового столика.

Наибольшее значение имели формы непрямой
агрессии – демонстрация угрозы, которая пред�
ставляла собой агрессивный писк или/и резкий
бросок в сторону партнера (рис. 1а). Агрессивный
писк представляет собой резкий и громкий аку�
стический сигнал слышимого диапазона, с помо�
щью которого ночницы обычно демонстрируют
недовольство, будучи потревоженными другими
членами группы. Эти сигналы отмечены практи�
чески во всех конфликтных ситуациях. Частоты
проявления элементов непрямой агрессии поло�
жительно коррелируют между собой (r = 0.64, p <
< 0.05).

Элементы прямой агрессии – нападение с уку�
сами и погоня (табл. 2, рис. 1б). Нападение обыч�
но сопровождалось быстрым бегством нарушите�
ля и редко заканчивалось продолжительной дра�
кой животных. Мы выделили две формы погони.
Это погоня на поверхности сетки вольеры и пого�
ня в полете, в процессе которой одно животное
старается на лету сбить другое. В этом случае пре�
следование обычно продолжалось после призем�
ления ночниц на сетку вольеры; пострадавшее
животное спасалось бегством или затаивалось.
По частоте проявления элементы прямой агрес�
сии положительно коррелируют между собой (r =

= 1.0, p < < 0.05). Наибольшее их число отмечено
в 4�й группе.

Избегание контактов или отказ от взаимодей�
ствий с сородичами нередко относят к комплексу
реакций агонистического поведения (Зорина
и др., 2002). Элементы этого типа мы рассматри�
ваем отдельно, поскольку нежелание вступать в
контакт с сородичами не всегда имеет агрессив�
ный характер. Как показали эксперименты, в по�
ведении водяных ночниц избегание контактов
составило 13.3% от общего числа социальных
контактов. Чтобы избежать нежелательного кон�
такта, ночницы чаще улетали или отползали на
безопасное расстояние от партнера. В редких слу�
чаях они спасались бегством, а затем взлетали.
Изредка наблюдали реакцию затаивания, кото�
рой часто завершались опознавательные контак�
ты. Частота проявления этого элемента положи�
тельно коррелирует с элементами поведения,
предполагающими между животными расстояние
10–20 см (0.52 < r < 0.7, p < 0.05).

Интеграционные дружелюбные контакты, на�
правленные на сближение особей, занимали ос�
новное положение во взаимодействиях рукокры�
лых (табл. 2, рис. 1) и составляли 61.6% от общего
числа социальных контактов. Они наиболее раз�
нообразны, что свидетельствует о важной роли
интеграционного “позитивного” поведения в
жизни рукокрылых. 

Наиболее часто отмечались контакты, осу�
ществлявшиеся между животными на расстоянии
10–20 см – это равно приблизительно одной или
двум длинам расправленного крыла ночниц.
Можно предполагать, что именно такое расстоя�
ние соответствует индивидуальной дистанции
каждой особи (Панов, 1983). К этим элементам
мы отнесли фиксированное расположение инди�
видов на расстоянии 10–20 см и следование за
партнером (табл. 2, рис. 1е). Из них первый эле�
мент имеет максимальную частоту проявления и
положительно коррелирует с интеграционными
контактами, предполагающими тактильное взаи�
модействие и движение животных (0.53 < r < 0.54,
p < 0.05).

Остальные элементы дружелюбного поведе�
ния проявлялись на меньшей дистанции между
партнерами. Самые распространенные среди них –
нахождение рядом, касаясь только боковой (дор�
сальной) части тела партнера, и нависание над
партнером (рис. 1в, 1и). Они определяются распо�
ложением особей относительно друг друга и со�
провождаются тактильными контактами. Первый
элемент отмечался чаще, чем остальные элементы в
этой группе (табл. 2). Сюда же включены – под�
ставление под обнюхивание, наползание сверху
на партнера, переползание, при котором имеет
место обтирание крыла о ниже расположенную
особь (рис. 1д), касание, подлезание под партнера
(рис. 1з), а также чистка – вылизывание одной
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Таблица 2. Частота элементов социального поведения водяных ночниц в вольере (с учетом различий времени
наблюдения за группами)

Элементы поведения М ±  m max Число контактов

Агрессивные контакты 2.12

нападение с укусами 0.1 ± 0.06 1.0 11

резкий бросок в сторону партнера 0.2 ± 0.09 1.8 15

погоня 0.02 ± 0.02 0.3 2

погоня в полете 0.3 ± 0.32 6.4 41

агрессивный писк 1.5 ± 0.38 7.0 86

Отказ от контактов   6.9

затаивание 0.3 ± 0.12 2.2 33

избегание�отползание 2.4 ± 0.49 7.0 152

быстрое бегство 0.1 ± 0.05 1.0 5

улетает 4.1 ± 1.03 20.6 247

Интеграционные дружелюбные контакты 27.08

следование 1.8 ± 0.36 6.0 111

подставление под обнюхивание 0.3 ± 0.12 1.6 16

находятся рядом* 4.4 ± 0.72 11.9 356

находятся на расстоянии 10–20 см* 9.8 ± 1.62 21.4 866

присаживание перед партнером 2.5 ± 0.42 16.9 111

присаживание на партнера 0.4 ± 0.14 2.1 30

присаживание рядом 2.9 ± 0.85 15.7 187

подползание навстречу друг другу* 1.3 ± 0.39 5.8 74

подползание одного к другому 1.3 ± 0.23 3.3 102

 переползание через партнера 0.2 ± 0.07 1.0 9

касание 1.0 ± 0.31 5.4 83

проползание рядом 0.2 ± 0.08 0.9 21

нависание над партнером 0.6 ± 0.26 4.1 36

подлезание под партнера 0.3 ± 0.13 2.1 23

наползание поверх партнера 0.1 ± 0.05 0.8 5

вылизывание партнера 0.01 ± 0.01 0.2 1

Опознавательные контакты    7.9

назо�назальные контакты* 4.1 ± 0.63 10.2 334

назо�анальные контакты 1.8 ± 0.42 6.0 101

назо�медиальные контакты 1.6 ± 0.31 5.8 125

обнюхивание без касания партнера 0.4 ± 0.15 2.8 48

Другие элементы поведения 

другие звуковые сигналы 0.6 ± 0.14 2.1 44

неагрессивные столкновения в полете* 0.2 ± 0.07 0.9 24

ползание вокруг партнера – “кружение” 0.04 ± 0.03 0.4 5

* Примечание. M ± m – среднее арифметическое и его ошибка; max – максимальное значение для одной особи; 
элемент всегда отмечался двусторонне, т.е. для каждой участвующей в контакте особи. Общее число контактов 
n = 3303.

особи другой. Интересно заметить, что чистка на�
блюдается при подлезании под партнера, между
этими элементами выявлена положительная кор�
реляция (r = 0.69, p < 0.05). Следовательно, де�
монстрация последних двух элементов может
быть обусловлена той или иной социальной ро�
лью особи в группе. В целом тактильные элемен�

ты положительно коррелируют между собой (0.55
< r < 0.72, p < 0.05), а также с интеграционными
действиями, предполагающими индивидуальную
дистанцию 10–20 см (0.53 < r < 0.66, p < 0.05) и
движение особей (0.47 < r < 0.77, p < 0.05). 

Следующая серия элементов связана с движе�
нием ночниц относительно друг друга. Сюда от�

6*
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Рис. 1. Элементы поведения водяных ночниц: агрессия (а – резкий бросок в сторону партнера, б – нападение с укуса�
ми); интеграционные дружелюбные (направленные на сближение) контакты (в – находятся рядом, г – присаживание
перед партнером, д – переползание, е – следование, ж � подползание навстречу, з – подлезание под партнера, и – на�
висание друг над другом); опознавательные контакты (к – назо�назальный, л – медиальное обнюхивание, м – назо�
анальный). Автор рисунков А.А. Первушин.
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носятся присаживание перед партнером или под�
летание навстречу (рис. 1г), присаживание на
партнера, присаживание рядом, подползание
партнеров навстречу друг другу (рис. 1ж), под�
ползание одного из партнеров, проползание ря�
дом. В ряде случаев эти элементы сопровождают�
ся демонстрацией опознавательных контактов и
положительно коррелируют с ними (0.49 < r <
< 0.54, p < 0.05).

Опознавательные контакты, связанные с оль�
факторной сигнализацией (хемокоммуникацией),
играют важную роль при взаимодействии ночниц.
Большое значение запаха в группировках руко�
крылых отмечено для некоторых тропических ви�
дов (Nelson, 1965; Bouchard, 2001). Последний ав�
тор установил, что рукокрылые способны разли�
чать пол и принадлежность особей к колонии по
запаху внутриушного вещества и содержимого
сальных желез на лицевой части головы. 

Мы отнесли к этой группе элементы поведе�
ния, предполагающие обнюхивание животных
друг другом (табл. 2); они составили 18.4% от об�
щего числа социальных контактов. Опознава�
тельные контакты определяются расположением
специфических кожных желез на теле животных.
У представителей рода ночниц (Myotis) имеются
параназальные, подмышечные, а также железы
зоны анального канала (Кожурина, 1990), что в
целом соответствует области обнюхивания водя�
ными ночницами друг друга в условиях экспери�
мента. Опознавательные взаимоотношения пред�
ставлены назо�назальными, назо�анальными и
назо�медиальными контактами (рис. 1к, 1л, 1м), а
также обнюхиванием на расстоянии без прикос�
новения. Наиболее часто отмечался первый эле�
мент (табл. 2). В целом опознавательные контак�
ты в вольере обычно сопровождались дружелюб�
ными интеграционными действиями (0.49 < r <
< 0.83, p < 0.05).

Отдельно от выделенных 4 типов мы рассмот�
рели элементы социального поведения, мотива7
ция которых остается до конца неясной. Частота
проявления этих элементов незначительна (табл. 2).
Это тихое “цвирканье” – звуковая реакция, кото�
рая довольно часто отмечалась при демонстрации
тактильных контактов: нахождение рядом, нави�
сание друг над другом (0.45 < r < 0.57, p < 0.05), и
опознавательных действий (r = 0.53, p < 0.05). По
всей вероятности, данная реакция не связана с
агрессией. 

В эту же категорию элементов можно отнести
столкновения в полете, которые не имеют явного
агонистического характера, а скорее напоминают
игру. Частота данного элемента положительно
коррелирует с интеграционными взаимодействи�
ями (r = 0.51, p < 0.05). Отдельно был выделен эле�
мент – “кружение” вокруг партнера при переме�
щении по сетке. Он положительно коррелирует с
некоторыми интеграционными тактильными и

двигательными контактами (0.50 < r < 0.58, p <
< 0.05), и, по�видимому, является формой друже�
любного поведения.

Отдельно мы приводим краткое описание пи7
щевого (отношения в кормушках) и репродуктив7
ного (непосредственно спаривание) поведения. 

Контакты в кормушках в целом имели друже�
любный характер. Ночницы стремились исполь�
зовать кормушки, уже занятые другими членами
группы, оставляя без внимания свободные пол�
ные корма. Следует отметить, что в кормушках
ранее агрессивно настроенные особи не обращали
внимания друг на друга. Возможно, в этом случае
агрессия отсутствовала в связи с обилием пищи. 

Репродуктивное поведение водяных ночниц за
все время наблюдений было отмечено только
один раз в 3�й группе у единственной пары
(взрослые самец № 11 и самка № 16) на 25�е сут.
Непосредственно спариванию животных пред�
шествовала обоюдная чистка (груминг), которая
сопровождалась вылизыванием анальной зоны.
Ночницы спаривались, повиснув вниз головой и
цепляясь задними конечностями за сетку потол�
ка. Длительность акта составила около 3 ч. Боль�
шую часть этого времени животные были непо�
движны. До спаривания взаимодействия самца и
самки особенно не отличались от взаимодей�
ствий других членов группы. Не было отмечено
связанных с репродуктивным поведением реак�
ций (территориальное поведение самца и привле�
чение самки с использованием акустических ме�
ток, запаха и т.д.), известных для представителей
родов Nyctalus, Pipistrellus. В то же время самец де�
монстрировал по отношению к самке большое
число интеграционных и опознавательных кон�
тактов, что свидетельствует об инициативе самца
при выборе полового партнера. 

Структура и динамика взаимоотношений
в экспериментальных группах

Ночницы наиболее интенсивно контактировали
в первые сутки существования групп (рис. 2). В
среднем за первые сутки было отмечено до 58%
контактов от их общего числа за весь период на�
блюдений. Так, в первой группе частота контак�
тов в первые сутки составляла 20.3 контактов/ч,
во второй – 81.5, в третьей – 75, в четвертой –
80.3. В последующие дни, независимо от количе�
ства затраченных на наблюдение часов, число
контактов во всех группах уменьшалось в среднем
до 9.6 контактов/ч за одни сутки и оставалось та�
ким до конца эксперимента. Активность при
этом менялась в течение темного времени суток.
Наиболее активно ночницы контактировали в
первую половину ночи (2–4 ч после наступления
сумерек). Во второй половине активность замет�
но снижалась, так как часть особей возвращалась
в убежище. Это, возможно, связано с особенно�
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стями биологии изучаемого вида. Число отмечен�
ных взаимодействий зависело и от погодных
условий (см. рис. 2). При понижении температу�

ры воздуха (ночью до 3–9°С) или при наличии до�
ждя число контактов было минимальным (0.3 кон�
тактов/ч за сутки) или они не были отмечены во�
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Рис. 2. Динамика типов поведения в экспериментальных группах ночниц: 1 – явная агрессия, 2 – избегание контак�
тов, 3 – интеграционные дружелюбные контакты, 4 – опознавательные контакты, 5 – агрессивные звуковые сигналы,
Т °С – температура воздуха.
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все (группа № 1 – 3�и, 5�е сут; группа № 3 –21�е,
23�е сут). Статистически значимой связи между
этими параметрами нами не выявлено.

В отношениях ночниц за все время существо�
вания экспериментальных групп преобладали
элементы дружелюбного интеграционного пове�
дения (см. рис. 2). В первые сутки они составили
от 34.4 до 58.8 % в разных группах. В дальнейшем
их доля также оставалась высокой (45.5–93.3%).
Наряду с этим важную роль играли опознаватель�
ные контакты. Максимальное их число было от�
мечено в первые сутки и составило 42–78% от об�
щего числа контактов данного типа, из чего сле�
дует, что именно в первые сутки происходит
активное запечатление членами группы специ�
фических запахов друг друга. 

Что касается агонистических форм поведения,
то специфика их наличия в каждой группе раз�
лична. В 1�й и 3�й группах явные агрессивные
действия наблюдали только в первые сутки пре�
бывания ночниц в вольере (рис. 2). При подсажи�
вании в 3�ю группу “чужака” на 26�е сут отноше�
ние членов группы к нему было в основном ней�
тральным, и он заселился с остальными членами
группы в одном укрытии.

Иначе складывались отношения во 2�й и 4�й
группе (рис. 2). Во 2�й группе явные агрессивные
действия не были выявлены. Мы полагаем, что в
этой группе поведение животных в большей сте�
пени было направлено на стремление друг к другу,
нежели на агрессию к сородичам, поскольку сро�

ки наблюдения за группой пришлись на период
весенних миграций и формирование выводковых
колоний. По�другому развивались отношения в
4�й группе, где элементы прямой агрессии отме�
чались, как и в других группах, только в первые
сутки, но затем, начиная с 9 дня, они были отме�
чены снова и сохранялись до конца эксперимен�
та. Наличие большого количества элементов яв�
ной агрессии в этой группе свидетельствовало о
формировании двухуровневой структуры иерархи�
ческих отношений: доминант и остальные особи. 

На протяжении длительного времени суще�
ствования каждой группы в вольере изменялся
характер использования животными убежищ в
дневное время суток. Несмотря на конфликтные
ситуации вне убежищ, различные по своему
функциональному состоянию особи заселяли
укрытия совместно, самцы и самки могли ис�
пользовать одно укрытие. В первый день пребы�
вания в вольере ночницы располагались пооди�
ночке или парами на разных участках, не всегда
занимая укрытия. В последующие дни все живот�
ные заселяли одно убежище (группы 1, 3) или раз�
ные укрытия по одной, две и три особи (группы 2,
4). Занимая убежище совместно, животные рас�
полагались в разных его частях группами и по�
одиночке на некотором расстоянии друг от друга. 

Характер взаимодействий. Анализ показал, что
уровень социальной активности варьировал по
ряду показателей в зависимости от пола и возрас�
та ночниц (рис. 3). Наиболее активно контакти�

Рис. 3. Относительная частота контактов между ночницами разного пола и возраста: 1 – взрослые самки, 2 – взрослые
самцы, 3 – молодая самка, 4 – молодые самцы.
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ровали разнополые взрослые животные, число
взаимодействий между ними составило 43.1% от
общего числа контактов. Самцы, независимо от
возраста, значимо чаще, чем самки избегали кон�
тактов и издавали агрессивные звуковые сигналы
по отношению друг к другу (χ2 > 17.06, p < 0.01,
df = 4). Элементы явной агрессии были обычны
между взрослыми животными разного и одного
пола, а также между молодыми самцами. По срав�
нению с контактами разнополых особей между
взрослыми самцами мы чаще наблюдали непря�
мую агрессию в виде звуковых сигналов, а между
взрослыми самками явную агрессию (χ2 > 13.04,
p < 0.05, df = 4). Взаимодействия взрослых и моло�
дых животных редко имели явно агрессивный ха�
рактер. Так, в отношениях взрослых самок и мо�
лодых самцов значимо высок уровень проявле�
ния опознавательной активности (обнюхивание)
и агрессивных звуковых сигналов (χ2 > 11.38, p <
< 0.05, df = 4). Инициаторами прямой агрессии
чаще становились взрослые ночницы, не зависи�
мо от пола, а инициаторами непрямой агрессии в
виде звуковых сигналов – молодые самцы (χ2 >
> 14.09, p < 0.01, df = 4). Что касается дружелюб�
ных интеграционных контактов, то их демон�
стрировали (принимали и инициировали) все
ночницы, независимо от пола и возраста. Макси�
мальное число этих действий было направлено к
молодой самке, которая также чаще, чем осталь�
ные особи, была инициатором контактов данного
типа (χ2 > 12.83, p < 0.05, df = 4). 

Направленность контактов. В поведении водя�
ных ночниц наблюдались индивидуальные осо�
бенности. Как видно на рис. 4, у каждой особи
элементы дружелюбного и агрессивного поведе�
ния имеют разную частоту демонстрации. Эти
действия ночниц были избирательными по отно�
шению к членам группы, то есть взаимодействия
особей имели четко направленный характер. Су�
ществование различий в соотношении направ�
ленных на каждую особь и инициированных ею
действий позволяет выделить условные ранги
особей в исследуемых группах. О наличии рангов
также косвенно свидетельствует тот факт, что во
всех группах наблюдалась очередность вылета
животных на кормежку. Из убежища на протяже�
нии нескольких суток подряд первой вылетала
одна и та же особь, она же залетала последней и
дольше остальных находилась вне убежища. В 1�й
группе это молодой самец № 4 (в течение 5 сут),
во 2�й � взрослый самец № 9 (17 сут), в 3�й –
участвовавшая в спаривании взрослая самка № 16
(23 сут). В 4�й группе на протяжении 9 сут выле�
тал взрослый самец № 18, а в период с 13�х по 23�
и сутки его заменил взрослый самец № 17. Такой
порядок сохранялся даже если члены группы за�
нимали разные укрытия. Анализ социограмм (см.
рис. 4) показал, что эти животные наиболее часто
демонстрировали прямую агрессию по отноше�

нию к другим членам группы, а последние чаще
избегали первых. Это, на наш взгляд, указывает
на высокий ранг данных особей. Остальные чле�
ны группы вылетали на кормежку с разной оче�
редностью, но последней укрытие покидала
обычно одна и та же особь. В 1�й группе это моло�
дой самец № 1, во 2�й – взрослый самец № 8, в
3�й – молодой самец № 14, в 4�й – взрослая самка
№ 21. По сравнению с другими эти индивиды бы�
ли мало активны, на них чаще была направлена
агрессия явная и/или в виде звуковых сигналов, а
также они реже являлись инициаторами друже�
любных отношений, что может свидетельство�
вать об их низком ранге в группе. Очередность
вылета животных на кормежку устанавливалась
приблизительно на 5–7�е сут пребывания ночниц
в вольере, что косвенно свидетельствует о стаби�
лизации отношений в группах в эти сроки, за ис�
ключением 4�й группы. 

Описанная последовательность вылета нару�
шалась, например, в случае резкого понижения
температуры окружающей среды, в отсутствие
одного из членов группы или при наличии явной
иерархии. Например, во 2�й группе после изъятия
из эксперимента самца № 9 его первое место в
очередности вылета на кормежку занял взрослый
самец № 6, который ранее вылетал из убежища
вторым номером. В 4�й группе последователь�
ность вылета особей изменилась в связи с форми�
рованием на 9�е сутки двухуровневой иерархии в
отношениях ночниц. Первоначально лидирую�
щее положение во время вылета занимал взрос�
лый самец № 18. На 9�е сутки очередность вылета
нарушилась, а на 13�е и в последующие сутки
первым из убежища стал вылетать взрослый са�
мец № 17, который проявил жесткую агрессию в
отношении всех членов группы (рис. 4). До этого
момента он вылетал на кормежку предпоследним
и имел на своем счету небольшое число иниции�
рованных дружелюбных контактов. В большей
степени агрессии со стороны доминанта подвер�
гались самки № 19 и 21. Возможно, поэтому они
стали вылетать к кормушке днем и занимать
укрытия отдельно от других членов группы. Ранее
они использовали одно убежище совместно с
самцами. После смены лидера последние продол�
жали размещаться на дневку в одном убежище, но
№ 18 стал вылетать на кормежку вторым и тре�
тьим. По сравнению с другими членами группы
он, возможно, имел более высокое положение.
Об этом свидетельствует небольшое количество
агрессивных действий доминанта по отношению
к нему. Третий самец в группе (№ 20) демонстри�
ровал по отношению к доминирующему самцу
элементы подчинения, вылизывая его. В послед�
ний день эксперимента все животные в этой груп�
пе заселили на дневке одно убежище.
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ОБСУЖДЕНИЕ

На основании полученных нами сведений
можно описать некоторые черты социального по�
ведения водяной ночницы.

При взаимодействии особей этого вида в волье�
ре большое значение имеет дружелюбное поведе�
ние, направленное на объединение. Даже при на�
личии между животными агрессии они стремятся
совместно использовать кормовую территорию и
заселить одно убежище. Пространственное разде�
ление ночниц происходит преимущественно по�
средством непрямой агрессии, реакции избегания
и соблюдения индивидуальной дистанции. Чаще
эти действия проявляют по отношению друг к дру�
гу самцы независимо от возраста. Они обычны и
между молодыми самцами первого года жизни и
взрослыми самками. Это согласуется с тем, что в
естественных условиях взрослые самцы предпочи�
тают селиться одиночно в течение всего периода
активности, а молодые самцы чаще, чем самки, от�
селяются во второй половине лета от материнских
колоний (Первушина, 2008). В связи с этим уро�
вень агрессивных действий между взрослыми жи�
вотными и молодыми самцами может возрастать
во второй половине лета. 

В условиях вольеры отмечается большое число
контактов на расстоянии одной или двух длин
расправленного крыла, которое, вероятно, соот�
ветствует индивидуальной дистанции каждой
особи (Панов, 1983). В природе в скоплениях
ночниц дистанция между ними чаще практиче�
ски отсутствует. Мы объясняем это тем, что в при�
роде обычно наблюдают уже сформированные
группы (выводковые или зимовочные колонии и
т.д.), в составе которых функциональное состоя�
ние большинства животных предполагает объ�
единение. Наоборот, в условиях вольеры мы рас�
сматривали особенности социального поведения
ночниц в процессе формирования группы, а не в
стабильный период ее существования. В есте�
ственных поселениях отношения такого рода мо�
гут складываться между животными одного вида,
населяющими одну территорию, но принадлежа�
щими к группировкам разного функционального
значения (выводковые колонии самок, группы
самцов и т.д.), к одной или разным популяциям.

Что касается жесткой агрессии и двухуровневой
иерархии, наблюдавшихся в одной из групп водя�
ных ночниц, то, на наш взгляд, это поведение обу�
словлено их содержанием в вольере. Агрессивные
формы поведения нередко возникают при содер�
жании млекопитающих в неволе (Зорина и др.,
2002). Случаи проявления в этих условиях жесткой
агрессии рукокрылых к особям своего вида и, как
следствие, четкая иерархия, также известны. На�
пример, у подковоносов Мегели (Rhinolophus mehe+
lyi) конфликтное поведение наблюдали во время
охотничьего полета в большой уличной вольере,

хотя на дневке отношения между животными име�
ли дружелюбный или нейтральный характер (Ка�
менева, 1976). Агрессия отмечалась и у вампиров
(Desmodus rotundus) при введении в вольеру тепло�
кровной жертвы, но она отсутствовала в нетипич�
ной для естественных условий ситуации – при по�
треблении пищи из кормушек (Schmidt, Greenhall,
1972). В этих случаях, вероятно, имела место кон�
куренция за пищевые ресурсы, которая сопровож�
далась территориальным поведением в простран�
стве вольеры, приближенном к естественным
условиям. Похожее поведение мы наблюдали в во�
льере у водяных ночниц, однако явная конкурен�
ция за пищевые ресурсы и территорию между ни�
ми отсутствовала. По�видимому, двухуровневая
иерархия в 4�й группе обусловлена ее составом, а
именно совместным содержанием половозрелых
самцов, количество которых превысило порог оп�
тимальной плотности в ограниченном простран�
стве вольеры.

Все исследованные нами экспериментальные
группировки ночниц представляли собой инди�
видуализированные сообщества особей одного
вида (Зорина и др., 2002), в которых лидирующее
положение занимали взрослые животные разного
пола. Их высокий статус, вероятно, обусловлен
возрастом и готовностью к спариванию. Как бы�
ло показано выше, социальная структура каждого
такого сообщества не статична и может меняться
в зависимости от условий. После того, как устано�
вились стабильные отношения, данное сообще�
ство представляет собой открытую систему, то
есть в его состав могут быть приняты незнакомые
особи того же вида, что свидетельствует о нали�
чии у животных своеобразной “терпимости” к
особям своего вида в экстремальных условиях во�
льеры. На основании этого можно предполагать,
что у водяных ночниц при формировании есте�
ственных поселений важную роль играют, поми�
мо родственных, прочные не родственные связи,
основанные на длительном личном знакомстве
особей. Похожие отношения известны в природе
у вампиров, которые формируют небольшие по
численности стабильные группы в составе более
крупных образований (Зорина и др., 2002). По�
видимому, и у ночниц прочные связи возникают в
небольших по численности группах, где лидиру�
ющее положение занимают старые и опытные
животные. Эти мелкие стабильные группы из
особей, знакомых длительное время, вероятно,
входят в состав более крупных образований, та�
ких как выводковые колонии, крупные группи�
ровки самцов и колонии смешанного состава. В
определенные периоды жизненного цикла к ним
могут присоединяться одиночные особи. 

Все вышесказанное позволяет предположить,
что в природных популяциях поведение изучен�
ного вида направлено в большей степени на по�
иск контактов с сородичами и формирование
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элементарных группировок, нежели на разобще�
ние особей в пространстве. Такая высокая моти�
вация к поиску контактов, очевидно, наслед�
ственно закреплена у большинства представите�
лей отряда, так как в целом все рукокрылые,
благодаря способности к активному полету, рас�
селяются на значительной (по площади) террито�
рии и вынуждены отыскивать сородичей. Однако
на общем фоне преобладания дружелюбных инте�
грационных взаимодействий происходит, соглас�
но закону Олли, постоянное изменение соотноше�
ния двух групповых процессов: функциональной
интеграции и пространственной дифференциации
особей. Эти изменения могут быть обусловлены
сменой той или иной фазы генеративного цикла и
соответствуют определенному функциональному
состоянию и поведению животных. Так, на время
зимовки пространственная дифференциация осо�
бей должна существенно уменьшаться из�за необ�
ходимости скапливаться в немногочисленных зи�
мовочных укрытиях. В активный период года эта
тенденция, вероятно, сохраняется на время ми�
граций. Но когда животные начинают обживать
летние места обитания, наоборот, активнее долж�
ны действовать механизмы, направленные на их
разобщение в пространстве, что необходимо для
равномерного использования пищевых ресурсов.
При этом уровень агрессии несколько увеличива�
ется во второй половине лета, когда распадаются
выводковые колонии, и взрослые ночницы стре�
мятся к местам спаривания.

По всей видимости, территориальность, свя�
занная с жесткими формами агрессии, у изучае�
мого вида в природе возникает крайне редко даже
в условиях конкуренции за подходящие охотни�
чьи участки. При этом животные могут использо�
вать элементы непрямой агрессии, например аку�
стической демонстрации. Похожее поведение
было отмечено в природе у рыжих вечерниц (Nyc+
talus noctula) на охотничьих участках (Каменева,
Панютин, 1976). Основываясь на вольерных на�
блюдениях, можно полагать, что самцам водяных
ночниц не свойственно территориальное поведе�
ние, связанное с репродуктивной функцией, ко�
торое у других видов летучих мышей (Nyctalus sp.,
Pipistrellus sp.) сопровождается жесткой агрессией
в борьбе за самку или демонстрацией брачной
трели. Сходным образом репродуктивное поведе�
ние проявляется в природе у близкородственного
североамериканского вида бурой ночницы (Myo+
tis lucifugus) (Tomas et al., 1979). Взрослые самцы
M. lucifugus не охраняют свои участки обитания и
не проявляют жесткую конкуренцию в борьбе за
самок, взаимоотношения полов носят характер
промискуитета. 

В заключение следует сказать, что описанные
нами особенности социального поведения водя�
ных ночниц, безусловно, могут являться одним из
многочисленных вариантов, свойственных дан�

ному виду в естественных поселениях. Мы не ис�
ключаем, что схожая специфика поведенческих
взаимодействий существует и у других представи�
телей рода Myotis. 
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SOCIAL BEHAVIOR OF WATER BAT (MYOTIS DAUBENTONII, CHIROPTERA) 
IN AN OPEN7AIR CAGE

E. M. Pervushina1, A. A. Pervushin2, K. I. Berdyugin1

1Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Yekaterinburg 620144, Russia
2 Sverdlovsk Regional Museum, Yekaterinburg 620151, Russia

e+mail: pervushina@ipae.uran.ru

The social behavior of Myotis daubentonii in experimental groups placed in an open�air cage was studied. The
repertoire of identifying, aggressive and friendly integration (aimed at group formation) behavior of bats is
described. Frequencies of individual behavioral elements are presented. The elements of friendly behavior
predominated (61.6%), while the elements of aggression were rare (4.6%). The behavior of individuals of dif�
ferent sex and age differed: the young and adult males much more frequently than females avoided contacts
and utter aggressive sounds. In the experimental groups, the bats personally distinguished each other. In
group 4 there was a two�level hierarchy (a dominant and the rest individuals), evidently, due to conditions of
captivity. 



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (ISO Coated v2 300% \050ECI\051)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Perceptual
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /sRGB
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 149
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 150
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 149
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 150
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 599
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /DEU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


