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В современных условиях глобально-экстремальных климатических изменений в пространственно-
временных перераспределениях природных ресурсов миграция является важной частью экологии 
многих видов летучих мышей. При планировании природоохранных мероприятий Международный 
союз охраны природы показал, что до 80% летучих мышей нуждаются в комплексных исследовани-
ях по защите их видового разнообразия и сохранению устойчивого состояния популяций. В качестве 
объектов исследования использованы выборки сеголеток из популяций летучих мышей, обитающих 
на особо охраняемой природной территории «Ильменский государственный заповедник». Исследо-
ватели отмечают, что миграция летучих мышей – процесс энергозатратный в условиях длительных 
сезонных перелетов. Целью исследования была оценка фонда свободных аминокислот плазмы крови 
мигрирующих и оседлого видов рукокрылых: Vespertilio murinus, Pipistrellus nathusii, Myotis ������dasyc-
neme (����������������������������������������������������������������������������������������Mammalia�������������������������������������������������������������������������������� �������������������������������������������������������������������������������Chiroptera���������������������������������������������������������������������). Показан повышенный фонд свободных аминокислот в плазме крови пере-
летных Pipistrellus nathusii (1614.7–3781.7 мкмоль/л) и Vespertilio murinus (1206.8–1834.3 мкмоль/л), 
в сравнении с особями оседлого вида Myotis dasycneme (790.4–1079.0 мкмоль/л), обеспечивающий 
субстратную поддержку активизирующихся обменных процессов при формировании энергетической 
и пластической систем в периоды длительных осенних миграций. По процентному содержанию ме-
таболических групп свободных аминокислот плазмы крови мигрирующих видов Vespertilio murinus, 
Pipistrellus nathusii и оседлого вида Myotis dasycneme: гликогенных, незаменимых, заменимых, серо-
содержащих, ароматических и с разветвленной углеродной цепью показано наличие видовой спец-
ифики (p < 0.05). Отсутствие статистически значимых различий между Vespertilio murinus и Pipistrellus 
nathusii в процентном содержании аминокислот с разветвленной углеродной цепью и ароматических 
аминокислот (p > 0.05) свидетельствует о единстве специфических путей метаболизма мигрирующих 
рукокрылых. В плазме крови у перелетных видов летучих мышей отмечено высокое содержание не-
заменимой аминокислоты аргинина, участвующей в образовании мышечных волокон и в повышении 
скорости заживления ран, травм костей и сухожилий, что, несомненно, способствует подготовке жи-
вотных к длительным перелетам в места зимовки. Методом многомерного анализа главных компонент 
визуализирована специфика свободных аминокислот плазмы крови, модифицирующих основные 
метаболические потоки в организме перелетных и оседлого видов летучих мышей, что подтверждают 
результаты дисперсионного анализа (p  <  0.05). Выявлена четкая пространственная обособленность 
перелетных видов Pipistrellus nathusii, Vespertilio murinus и оседлого Myotis dasycneme по первой глав-
ной компоненте. Результаты проведенных исследований могут быть рекомендованы в системе долго-
временного мониторинга при разработке природоохранных мероприятий и оценке устойчивости при-
родных популяций рукокрылых фауны Урала.
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Введение
Ареал европейских мигрирующих летучих 

мышей охватывает большую часть Европы, от 
Фенноскандии и Британских островов на се-
вере до Средиземноморья на юге, достигает 
прилегающих восточных территорий России 
(Урал, западная и южная Сибирь, Алтайский 

край и часть Дальнего Востока) (Большаков и 
др., 2005; Русаков, 2010; Kruskop et al., 2012; 
Dietz & Kiefer, 2016). Мигрирующие летучие 
мыши играют значимую роль во многих эко-
системах по всему миру, и их популяционная 
сохранность имеет высокое значение (Kunz 
et al., 2011). Миграционная стратегия этих 
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млекопитающих, несомненно, является важ-
ной частью их экологической специализации 
(Fleming & Eby, 2003; Fleming, 2019; Maggini 
et al., 2022; Simmons & ������������������������Ciranello���������������, 2022). В свя-
зи с этим исследования по сохранению биоло-
гического разнообразия летучих мышей при 
сезонных трансконтинентальных миграциях в 
условиях современной глобальной экологиче-
ской ситуации приобретают все большую зна-
чимость (Hutterer et al., 2005; Popa-Lisseanu & 
Voigt�����������������������������������������, 2009; ���������������������������������Sachanowicz���������������������� ���������������������et������������������� ������������������al����������������., 2018). Основ-
ными движущими силами миграции годово-
го жизненного цикла рукокрылых являются 
экологические и биогеографические факторы, 
такие как сезонная нестабильность темпера-
тур, влажность, солнечная радиация, осмо-
тический стресс, потеря среды обитания при 
урбанизации и другие антропогенные угро-
зы, пространственно-временное распределе-
ние ресурсов, хищничество и конкуренция 
(Alerstam et al., 2003; Fleming & Eby, 2003; 
Welbergen et al., 2008; Maclean & Wilson, 2011; 
Michaelsen, 2016). Экстремальные климатиче-
ские флуктуации, нарушая или изменяя фено-
логию миграционного поведения рукокрылых, 
активно влияют на их выживание и размноже-
ние (Frick et al., 2010; Stepanian & Wainwright, 
2018). В последние десятилетия в условиях, 
способствующих антропогенно интенсивно-
му преобразованию природных ландшафтов, 
исследователи отмечают сокращение видово-
го разнообразия рукокрылых и сокращение 
популяционной численности многих видов 
летучих мышей (Russo & Ancillotto, 2015; 
Frick������������������������������������������ �����������������������������������������et��������������������������������������� ��������������������������������������al������������������������������������., 2020). Более половины видов лету-
чих мышей, оцененных Международным со-
юзом охраны природы (МСОП), имеют неиз-
вестные или сокращающиеся популяционные 
тенденции, а мигрирующие виды, представ-
ляющие собой важный охраняемый природ-
ный объект, особенно уязвимы. В дополнение 
к традиционному списку угроз для мигри-
рующих летучих мышей (загрязнение окру-
жающей среды и, в частности, для летучих 
мышей, злонамеренное уничтожение их коло-
ний в пещерах), недавно появилась новая для 
них угроза – ветровые турбины, количество 
которых в последние годы в Европе заметно 
увеличилось (Kunz et al., 2007; Rydell et al., 
2010; Lehnert et al., 2014; Thaxter et al., 2017). 
Длительные сезонные миграции способству-
ют повышенному уровню гибели перелетных 
летучих мышей. Исследования Kruszynski et 

al. (2022) и Voigt et al. (2022) показали, что 
ветряные турбины, расположенные вдоль бе-
реговой линии в Европе на пути миграцион-
ных коридоров летучих мышей, вызывают их 
высокую гибель в конце лета и осенью. Со-
вокупная смертность, связанная с возрастаю-
щими угрозами, может иметь последствия на 
уровне популяций мигрирующих видов лету-
чих мышей. 

В районах с умеренным климатом мигри-
рующие виды демонстрируют региональные 
(до 500 км) сезонные перелеты между летни-
ми участками размножения и подходящими 
местами для зимней спячки (Fleming & Eby, 
2003; ����������������������������������������Hutterer�������������������������������� �������������������������������et����������������������������� ����������������������������al��������������������������., 2005). Известны популя-
ции летучих мышей, летнее обитание и зимов-
ки которых находятся в пределах небольшого 
географического ареала в одной климатиче-
ской зоне. Myotis dasycneme (Boie 1825) и M. 
daubentonii (��������� ���������������������    Kuhl����� ���������������������     1817) – оседлые виды, ко-
торые могут зимовать в холодном климате, 
успешно используя в качестве убежищ пеще-
ры и скальные штольни (Ильин, 1999; Боль-
шаков и др., 2005). В случае потребности жи-
вотных в относительно высокой температуре 
окружающей среды во время спячки, мигри-
рующие популяции из внутренних регионов 
Евразии с холодным континентальным клима-
том преодолевают сотни и тысячи километров 
от мест размножения до районов с более мяг-
кими климатическими условиями (Hutterer et 
al., 2005; Popa-Lisseanu & Voigt, 2009; Dietz 
& Kiefer, 2016). Низкие годовые температуры 
северо-восточной и северной части ареала ле-
тучих мышей предопределяют продолжитель-
ные сезонные миграции по территории Евро-
пы на 1000–2000 км и более в юго-западном 
направлении (Fleming & Eby, 2003; Pētersons, 
2004; Alcalde et al., 2021). Мигрирующие на 
дальние расстояния в Европе летучие мыши 
представлены четырьмя видами: Nyctalus������ �����leis-
teri (Kuhl 1817), N.  noctula (Schreber, 1774), 
Pipistrellus nathusii (Keyserling et Blasius 1839) 
и Vespertilio murinus (�������������� �������� Linnaeus������ �������� , 1758), регу-
лярно преодолевающими по 3000–4000 км 
от летнего гнездового района к зимнему ме-
стообитанию и обратно (Hutterer et al., 2005). 
Из-за трудностей с отловом и отслеживанием 
перелетных видов, исследователи отмеча-
ют отсутствие достаточного количества цен-
тров кольцевания и оценки численности по-
пуляций перелетных видов, что препятствует 
установлению их миграционных маршрутов 
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и пониманию экологических и эволюцион-
ных факторов, определяющих миграцию этих 
животных (Hutterer et al., 2005; Popa-Lisseanu 
& Voigt, 2009; Fleming, 2019; Vasenkov et al., 
2022). Тем не менее, в настоящее время, бла-
годаря методам кольцевания, спутниковой те-
леметрии и GPS-слежения, у исследователей 
имеется определенный массив данных как о 
сезонных перелетах летучих мышей на даль-
ние расстояния, так и о региональных мигран-
тах и оседлых видах. Данные кольцевания и 
повторной поимки мигрирующих летучих 
мышей подтверждают, что восточные и севе-
ро-восточные популяции Pipistrellus nathusii 
и Vespertilio murinus ежегодно осенью мигри-
руют из мест гнездования в районы зимов-
ки, расположенные в западной, центральной 
и южной Европе (Strelkov, 1999; Pētersons, 
2004; ��������������������������������������Popa����������������������������������-���������������������������������Lisseanu������������������������� & ����������������������Voigt�����������������, 2009; ���������Sachanow-
icz et al., 2018; Alcalde et al., 2021; Vasenkov et 
al., 2022). В Северной Европе мигрирующие 
виды летучих мышей часто обнаруживаются 
вдоль побережья Балтийского моря, особенно 
во время миграции весной и осенью (Ijäs et 
al������� ��� ����������������������������� ., 2017). Задокументированные перемеще-
ния летучих мышей представляют достаточ-
но узкий веер движения с северо-востока на 
юго-запад континента Европа. Так, Alcalde et 
al������������������������������������������. (2021) предполагают по результатам отло-
ва рукокрылых, что Пиренейский полуостров 
может быть значимым местом для зимовки 
мигрирующих популяций Pipistrellus nathusii.

Отмечено, что Pipistrellus nathusii осенью 
ежегодно мигрирует из Скандинавии и Цен-
тральной Европы в Западную Европу с по-
следующим весенним возвращением в места 
своего прежнего обитания (homing). Hutterer 
et����������������������������������������� ����������������������������������������al��������������������������������������. (2005) отмечают широкую миграцию ле-
тучих мышей из Восточной Европы к местам 
зимовки по всему атлантическому побережью 
от Нидерландов на севере до южных районов 
Франции, севера Италии и даже Испании. 
Lagerveld �������������������������������������et����������������������������������� ����������������������������������al��������������������������������. (2017) отмечают также регуляр-
ные появления летучих мышей на прибреж-
ных ветряных электростанциях Нидерландов, 
обычно ограничивающихся периодами со спо-
койной погодой, подходящей для миграции 
на большие расстояния. Leopold et al. (2015) 
сообщают об обнаружении в Нидерландах 
особи Pipistrellus nathusii, окольцованной в 
Великобритании, что, несомненно, доказы-
вает способность летучих мышей пересекать 
Северное море во время своей миграции. От-

мечены миграционные пути и по средизем-
номорскому побережью Италии до Греции и 
Турции на расстояния перелетов свыше 1000 
км (Vierhaus, 2004). Летучие мыши, окольцо-
ванные в Восточной Европе (Эстония, Латвия, 
Литва, Россия), были повторно отловлены во 
Франции (Lustrat, 1996; Pētersons, 2004), в Ав-
стрии, Нидерландах (Masing, 1988), Болгарии, 
Греции, Турции (Панютин, 1968; Strelkov, 
1969, 1999; Markovets et al., 2004)

Фенология осенней миграции и мигра-
ционное поведение северо-восточных попу-
ляций Pipistrellus nathusii изучена Pētersons 
(2004). По данным Pētersons (2004), зареги-
стрированный рекорд перелета на дальние 
расстояния принадлежит окольцованному 
самцу Pipistrellus nathusii, который пролетел в 
юго-западном направлении 1905 км из Латвии 
в Хорватию. По данным орнитологической 
станции Папе (Латвия), пик осенней мигра-
ции особей Pipistrellus nathusii на побережье 
Балтийского моря приходится на вторую по-
ловину августа и начало сентября, при этом 
самцы мигрируют позднее самок. Отмечено, 
что среднее расстояние миграции, пройден-
ное самцами (1365.5 км), значительно больше, 
чем расстояние, пройденное самками (1216.5 
км). Средняя скорость миграции Pipistrellus 
nathusii (n = 12) составила 47.8 км за ночь. По-
следние мигрирующие летучие мыши были 
пойманы в середине октября. В августе 2015 
г. самец Pipistrellus nathusii, окольцованный 
на орнитологической станции Папе (Латвия: 
56.16471° ����������������������������������N���������������������������������, 21.01722° ���������������������E��������������������), преодолел рассто-
яние в 2224 км в период осенней миграции в 
юго-западном направлении европейского кон-
тинента. В марте 2017 г. Pipistrellus nathusii 
обнаружен в природном заповеднике Лагу-
на, Наварра (Северная Испания: 42.40833° N, 
1.59332° E) (Alcalde et al., 2021) (рис. П1). 

Имеется сообщение о миграционном пе-
релете годовалой самки Pipistrellus nathusii 
за 63 дня не менее 2486 км из Вологодской 
области России (58.57062° N , 37.55473°  E) 
во Французские Альпы (Верхняя Савойя: 
46.28331° N , 0.41501°  E) (рис. П2). Самка 
Pipistrellus nathusii окольцована в окрестно-
стях пос.  Борок при Дарвиновском природ-
ном биосферном заповеднике в июле 2009 
г. (Vasenkov et al., 2022) (рис. П2). Cortes & 
Gillam (2020) отмечают, что в миграционных 
дальних маршрутах летучих мышей часто 
присутствуют для ориентации крупные водо-



емы. Вероятно, побережье Балтийского моря 
может быть таким же ориентиром для летучих 
мышей, несомненно, увеличивая расстояние 
их полета в заданном направлении. На осно-
вании наблюдений, ������ ��� ��������� ������� Voigt� ��� ��������� �������  et al. (2023) приш-
ли к выводу, что направления миграционных 
коридоров летучих мышей между летними 
и зимовочными их ареалами более сложны, 
чем предполагалось ранее. Показано, что в 
Крыму могут зимовать Pipistrellus nathusii и 
Vespertilio murinus из более северных регио-
нов (Красная книга Республики Крым, 2015). 
Зимующие колонии Pipistrellus nathusii из-
вестны на Кавказе (Рахматулина, 2005; Ива-
ницкий, 2018), а зимующие Vespertilio murinus 
и Pipistrellus nathusii обнаружены в южной 
части территории Украинских Карпат (Башта, 
2007). Колонии Vespertilio murinus в зимний 
период насчитывают до 100 особей (Покинь-
череда, 1999). Летучие мыши, обнаруженные 
в Закарпатье осенью, мигрируют далее в юго-
западном направлении из Белоруссии в Ру-
мынию и в Австрию (Курсков, 1965). Buresh 
(1941), Кузякин (1950) и ���������������������Strelkov������������� (1969) сооб-
щают, что особь, окольцованная на Украине, 
была отловлена в том же году в южной Болга-
рии в 1123 км от места кольцевания. Образец 
ваучера и кольцо P. pipistrellus хранятся в Бол-
гарском музее естественной истории (Benda et 
al., 2003). Перелеты Vespertilio murinus наблю-
даются от России и Швейцарии до Франции 
(Markovets et al., 2004), а также из Беларуси в 
Австрию и Молдавию (Курсков, 1965; Strelkov, 
1969). Дальние миграционные пути Vespertilio 
murinus отмечают Masing (1989), до 1440 км, и 
Мarkovets et al. (2004), до 1780 км. При отло-
ве летучих мышей, окольцованных в Эстонии, 
установлена максимальная дальность переле-
тов Pipistrellus nathusii – 1530 км (Masing et 
al������� ���������������������������������� ., 1999). Представленный обзор задокумен-
тированных миграций животных показывает, 
что основным направлением следования до 
мест зимовки является юго-западное. Однако 
отмечаются виды летучих мышей, мигрирую-
щих из Восточной Европы и другими путями 
с преобладанием как южного, так и юго-вос-
точного направлений (Hutterer et al., 2005). 

По оценке МСОП, в настоящее время бо-
лее трети видов летучих мышей находится под 
угрозой исчезновения, и более 57% рукокры-
лых имеют стремительно сокращающуюся 
численность во всех регионах (IUCN, 2022). 
80% летучих мышей, оцененных МСОП, 

нуждаются в исследованиях по сохранению 
их видового разнообразия и устойчивого со-
стояния популяций при планировании приро-
доохранных мероприятий (Frick et al., 2020). 
Стремительно сокращается численность ме-
зофильных и бореальных видов европейской 
фауны летучих мышей, которые обитают на 
Урале (Vespertilio murinus, Pipistrellus nathusii 
и Myotis dasycneme) и внесены в Красный 
список МСОП (IUCN, 2022). Перелетный вид 
Pipistrellus nathusii внесен в Красную кни-
гу Свердловской области (2018) и Красную 
книгу Челябинской области (2017), а оседлый 
Myotis dasycneme является охраняемым ви-
дом в Свердловской области (Красная книга 
Свердловской области, 2018). Мигрирующие 
летучие мыши демонстрируют удивительные 
экологические и эволюционные особенности, 
играют значимую роль во многих экосисте-
мах в качестве индикатора жизнеспособности 
и эталонного параметра биологического раз-
нообразия (Fleming & Eby, 2003; Kunz et al., 
2011; Fleming, 2019). В связи с этим задачи со-
хранения популяций мигрирующих летучих 
мышей необходимо решать на национальном 
и международном уровнях. Помимо этого из-
вестно, что целый ряд патогенных агентов 
оказывают давление на популяции рукокры-
лых, демонстрируя возрастающую распро-
страненность и интенсивность заражения 
многих европейских видов летучих мышей 
(Breed et al., 2010; Kohl & Kurth, 2014). Тем 
не менее, некоторые виды летучих мышей 
справляются с этим посредством морфоло-
гической, физиологической и экологической 
адаптации (Haarsma & Siepel, 2013). Понима-
ние эволюции противовирусной иммунной 
системы летучих мышей и формирования 
адаптивной стратегии животных к патогенам 
и загрязнителям среды обитания также опре-
деляют необходимость дальнейших лабора-
торных и модельных исследований по эколо-
гии и физиологии рукокрылых.

Поскольку оценка физиологических про-
цессов, обеспечивающих летучим мышам 
преодоление сотен и тысяч километров во 
время ежегодной миграции (за некоторым 
исключением), отсутствует (McGuire, 2012; 
McGuire et al., 2012), исследования эколого-
физиологических механизмов, поддержива-
ющих адаптивную миграционную стратегию 
к биотическим и абиотическим факторам 
среды чрезвычайно важны в плане разреше-
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ния проблем как сохранения биоразнообра-
зия и рационального использования ресурсов 
животного мира, так и при осуществлении 
долговременного мониторинга численности 
и устойчивости популяций рукокрылых. Ми-
грационный период летучих мышей пред-
ставляет собой одну из наиболее серьезных 
физиологических проблем, учитывая, что в 
жизни животных стратегия миграции тре-
бует повышенных энергетических ресурсов 
(Maggini et al., 2022). 

Известно, что в формировании адаптив-
ных изменений в метаболических и молеку-
лярных механизмах поддержания гомеостаза 
в организме значимая роль принадлежит по-
лифункциональным свободным аминокисло-
там (Ленинджер, 1985; Северин, 2004). Сво-
бодные аминокислоты как потенциальные 
источники энергии, участвуя в процессах 
синтеза структурных белков и являясь пред-
шественниками ряда биологически активных 
соединений, рассматриваются с позиции их 
ролевого участия в процессах, обеспечива-
ющих возможность выживания животных в 
изменяющихся экологических условиях воз-
действия как климатогеографических факто-
ров, так и перманентно антропогенных на-
грузок современного мира. Роль свободных 
аминокислот с цензорными функциями в ре-
гуляции физиологических процессов у пред-
ставителей фауны Урала практически не ис-
следована, а особое значение в поддержании 
гомеостаза определяет оптимальное состоя-
ние аминокислотного пула, обеспечивающе-
го возможности энергетического и пласти-
ческого обмена и защищающего организм от 
повреждения. Целью данного исследования 
является оценка фонда свободных амино-
кислот плазмы крови трех охраняемых ви-
дов фауны Урала, мигрирующих Pipistrellus 
nathusii и Vespertilio murinus и оседлого 
Myotis dasycneme, обитающих в Ильменском 
государственном заповеднике.

Материал и методы
В качестве объектов исследования ис-

пользованы выборки из популяций летучих 
мышей, обитающих на особо охраняемой 
природной территории Ильменский государ-
ственный заповедник (Южный Урал). Ис-
следуемая группа представлена сеголетками 
(subadultus) двух мезофильных видов лету-
чих мышей. Среди них Vespertilio murinus 

(n = 20; 10 ♀, 10 ♂) – перелетный многочис-
ленный и широко распространенный на Ура-
ле вид и Pipistrellus nathusii (n = 12; 6 ♀, 6 ♂) 
– перелетный вид, обитающий в лесной и 
лесостепной зонах Южного Урала (Снитько, 
2004) (рис. П3, П4, П5, П6). В качестве срав-
нительного варианта использовали сеголеток 
Myotis dasycneme (����������������������������n��������������������������� = 13; 8 ♀, 5 ♂), как боре-
ального оседлого вида, формирующего круп-
ные выводковые колонии на Среднем и Юж-
ном Урале (Снитько, 2004; Большаков и др., 
2005) (рис. П7, П8). Климат района исследо-
вания континентальный с продолжительной 
холодной зимой и сравнительно теплым ко-
ротким летом. Места отлова эксперименталь-
ных животных расположены в прибрежной 
зоне оз. Большой Кисегач (северная сторона 
водоема) и оз. Малое Миассово (опушка бе-
резового леса, окрестности д. Уразбаева), яв-
ляющихся главными кормовыми участками 
рукокрылых (Снитько, 2004) (рис. П9, П10). 
Расстояние между точками отлова сеголеток 
Vespertilio murinus, Pipistrellus nathusii (оз. 
Большой Кисегач, 55.00917° N, 60.31250° E) 
и Myotis dasycneme (оз. Малое Миассово, 
55.16678°  ��������������  �����������������  N�������������  �����������������  , 60.35022° � �����������������  E�����������������  ) составляет при-
близительно 10.5 км.

Отлов и содержание рукокрылых в лабо-
ратории осуществляли согласно международ-
ным принципам Хельсинской декларации о 
гуманном отношении к животным, используе-
мых для экспериментальных и научных целей 
(Yarri, 2005). Животные отловлены паутинны-
ми сетями во второй декаде июля 2013–2015 
гг., т.е. в период воспроизводства популяций. 
Начинали отловы рукокрылых с наступлени-
ем сумерек и заканчивали перед рассветом 
при среднесуточной температуре воздуха 
на местности от + 21°C до + 23°C. Молодых 
животных (сеголеток) отличали от взрослых 
визуально по степени окостенения эпифи-
зов костей крыла – метакарпалий и фаланг 
(Стрелков, 1999). Экспериментальную группу 
животных без признаков заболеваний достав-
ляли в лабораторию в отдельных контейнерах 
в день отлова. Взвешивание животных про-
водили не менее чем через 12 ч. после отло-
ва, чтобы свести к минимуму ошибку массы 
тела за счет содержимого пищеварительного 
тракта. Массу тела исследуемых животных 
регистрировали взвешиванием на электрон-
ных весах «Acculab PP-200dl1» (Германия) c 
точностью ± 0.1 г. 
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Забор крови проводили после декапита-
ции животных в охлажденные стерильные 
вакутайнеры «�������� �������������������  Bekton�� �������������������   ��������������������  Dickinson�����������   ���������� BP�������� », обра-
ботанные антикоагулянтом К3-EDTA 15% 
(Великобритания). Плазму получали центри-
фугированием крови в рефрижераторной уль-
трацентрифуге «���������������� ���������  K��������������� ���������  -23������������ ���������  D����������� ���������  » (Германия) в тече-
ние 15 мин. при 3000 об./мин. Концентрацию 
глюкозы в плазме крови сеголеток Vespertilio 
murinus (n = 7; 5 ♀, 2 ♂), Pipistrellus nathusii 
(n  =  11; 6  ♀, 5  ♂), Myotis dasycneme (n  =  8; 
4 ♀, 4 ♂) определяли энзиматическим коло-
риметрическим методом с использованием 
наборов фирмы «BioSystems» (Испания). 
Оптическую плотность стандартной пробы 
и образцов замеряли на спектрофотометре 
«СФ-50 Ломо Спектр» (Россия) при длине 
волны 500 нм. 

Известно, что одним из наиболее инфор-
мативных и адекватных биохимических по-
казателей физиологического состояния эн-
дотермных и эктотермных животных и их 
адаптивных возможностей является уровень 
аминокислотного обмена в тканях (Черная 
и др., 2009; Karanova, 2011; Chernaya et al., 
2016; Kovalchuk et al., 2018; Ковальчук и др., 
2023). Качественный и количественный ана-
лиз свободных аминокислот (АК) в плазме 
крови сеголеток Vespertilio murinus (n  =  8; 
4  ♀, 4  ♂), Pipistrellus nathusii (n  =  5; 3  ♀, 
2 ♂), Myotis dasycneme (n = 3; 3 ♀) выполнен 
с помощью ионообменной жидкостной хро-
матографии на автоматическом анализаторе 
AAA-339M (Microtechna, Чехия). Подготов-
ку образцов к исследованию содержания 
свободных АК в крови животных проводили 
по стандартной методике (James, 1987). Для 
каждого исследуемого образца на хромато-
грамме прописывали весь спектр свободных 
аминокислот и определяли концентрацию 
каждой АК в мкмоль/л и в % от суммарно-
го содержания. Рассчитывали суммарные 
концентрации и процентное содержание за-
менимых аминокислот (ЗАК): аланин, аспа-
рагин, аспарагиновая кислота, глутамин, 
глутаминовая кислота, глицин, серин, ти-
розин, цистеин; незаменимых аминокислот 
(НАК): треонин, валин, лизин, лейцин, изо-
лейцин, метионин, фенилаланин, аргинин, 
гистидин, триптофан; гликогенных (ГГАК): 
глицин, треонин, глутаминовая кислота и 
глутамин, аланин, аргинин, гистидин, серин, 
валин, аспарагин и аспарагиновая кислота, 

цистеин, метионин, триптофан, пролин; се-
росодержащих (ССАК): цистеин, метионин, 
таурин; АК с разветвленной углеродной це-
пью (АКРУЦ): валин, лейцин, изолейцин; 
ароматических аминокислот (АРАК): фени-
лаланин, тирозин. Подготовлено 16 биопроб, 
выполнен анализ концентраций 352 амино-
кислот (по 22 аминокислотных пика в одном 
образце плазмы крови).

Результаты обработаны с использованием 
пакета лицензионных прикладных программ 
Statistica����������� ���������� ����������������� ���������� ���������� �����������������v��������� ���������� �����������������. 10.0 (����������� �����������������StatSoft��� ����������������� �������������������Inc����������������., �������������USA����������). Незави-
симые группы сравнивались с помощью дис-
персионного анализа с перестановочным те-
стом (Permutation ANOVA; p = Pr(|Fran| ≥ Fobs)), 
последующие (post-hoc) межгрупповые срав-
нения проведены с помощью критерия Тьюки 
(Шитиков, Розенберг, 2014). Метод главных 
компонент (PCA) реализован посредством 
статистической среды R ver. 3.1.2 (R Core 
Team, 2020) с использованием пакетов vegan 
(Oksanen et al., 2020) и ade4 (Chessel et al., 
2004; Dray et al., 2022).

Результаты
Результаты морфофизиологических по-

казателей сеголеток перелетных и оседлого 
видов рукокрылых представлены в табл. 1. 
По данным двухфакторного дисперсионного 
анализа у сеголеток трех видов отсутствуют 
статистически значимые половые различия по 
массе тела (F = 1.33, R2 = 0.002, ���������������p�������������� = 0.26), мас-
се печени (F = 0.02, R2 = 0.000, p = 0.90), массе 
сердца (F = 1.21, R2 = 0.01, p = 0.28). Вместе 
с тем выявлены существенные межвидовые 
различия по массе тела (F = 303.96, R2 = 0.95, 
p < 0.001), массе печени (F = 57.23, R2 = 0.80, 
p < 0.001), массе сердца (F = 81.40, R2 = 0.83, 
p������������������������������������������ < 0.001). Отмечена существенно малая мас-
са тела сеголеток Pipistrellus nathusii, которая 
вдвое ниже, чем у Vespertilio murinus и Myotis 
dasycneme (p < 0.05) (табл. 1). 

По данным результатов двухфакторного 
дисперсионного анализа в плазме крови се-
голеток трех видов рукокрылых отсутствуют 
статистически значимые половые различия 
по содержанию глюкозы (F = 0.69, R2 = 0.008, 
p����������������������������������������� = 0.41), но выявлены существенные межви-
довые различия (F = 30.82, R2 = 0.72, p < 0.001) 
(табл. 2). Так, концентрация глюкозы в плазме 
Vespertilio murinus в 3.1 и 4.0 раз ниже, чем у 
Pipistrellus nathusii и Myotis dasycneme, соот-
ветственно (p < 0.05).
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Таблица 1. Морфофизиологические показатели сеголеток перелетных и оседлого видов  рукокрылых (самки + сам-
цы) Ильменского государственного заповедника (Южный Урал)
Table 1. Morphophysiological indicators of migratory and resident bat species (females + males) in the Ilmen State Nature 
Reserve (Southern Urals)

Показатели I. Vespertilio murinus (n = 20) II. Pipistrellus nathusii (n = 12) III. Myotis dasycneme (n = 13)

Масса тела, г 10.45 ± 0.12
(10.21–10.68)

5.69 ± 0.17*
(5.35–6.01)

11.80 ± 0.22*▲

(11.39–12.27)

Масса печени, г 0.46 ± 0.01
(0.44–0.48)

0.32 ± 0.01*
(0.3–0.34)

0.61 ± 0.03*▲

(0.56–0.66)

Масса сердца, г 0.14 ± 0.00
(0.10–0.15)

0.06 ± 0.01*
(0.05–0.07)

0.15 ± 0.01▲

(0.14–0.16)

Примечание: * – статистически значимые различия: I и II, I и III (p < 0.05); ▲ – статистически значимые различия: II и III (p < 0.05); M
boot

 ± SEboot – 
среднее арифметическое и ошибка среднего бутстреп-распределения; (95% CIboot) – доверительный интервал бутстреп-распределения.
Note: * – significant differences: I and II, I and III (p < 0.05); ▲ – significant differences: II and III (p < 0.05); M

boot
 ± SEboot are the arithmetic mean and error 

of the mean bootstrap distribution; (95% CIboot) – bootstrap distribution confidence interval.

Таблица 2. Содержание глюкозы в плазме крови сеголеток перелетных и оседлого видов рукокрылых (самки + сам-
цы) Ильменского государственного заповедника (Южный Урал)
Table 2. Contents of glucose in the blood serum of migratory and resident bat species (females + males) in the Ilmen State 
Nature Reserve (Southern Urals)

Показатели I. Vespertilio murinus (n = 7) II. Pipistrellus nathusii (n = 11) III. Myotis dasycneme (n = 8)

Глюкоза, ммоль/л 0.7 ± 0.1
(0.6–0.9)

2.2 ± 0.2*
(1.9–2.7)

2.8 ± 0.1*
(2.6–3.0)

Примечание: * – статистически значимые различия: I и II, I и III (p < 0.05); M
boot

 ± SEboot – среднее арифметическое и ошибка среднего бутстреп-
распределения; (95% CIboot) – доверительный интервал бутстреп-распределения.
Note: * – significant differences: I and II, I and III (p < 0.05); M

boot
 ± SEboot are the arithmetic mean and error of the mean bootstrap distribution; (95% CIboot) 

– bootstrap distribution confidence interval.

Качественный состав аминокислотного 
спектра крови исследуемых рукокрылых пред-
ставлен 22 АК и их дериватами (табл. П1). 
Согласно результатам двухфакторного много-
мерного непараметрического анализа по кон-
центрациям свободных аминокислот, в плазме 
крови статистически значимых различий меж-
ду самками и самцами сеголеток не отмечено 
(F = 1.07, R2 = 0.03, ��������������������������p������������������������� = 0.35). При этом межви-
довые различия по этим параметрам оказались 
существенными (F = 12.33, R2 = 0.67, p = 0.001), 
а взаимодействие факторов «вид» и «пол» не 
оказывало значимого влияния на результаты 

дисперсионного анализа (F  =  0.65, R2  =  0.03, 
p  =  0.73). Фонд свободных АК плазмы крови 
у оседлого вида Myotis dasycneme составляет 
934.7  ±  67.7 мкмоль/л, что значительно ниже, 
чем у перелетных видов Pipistrellus nathusii и 
Vespertilio murinus (����������������������������p��������������������������� < 0.05) (табл. 3). Суммар-
ный вклад свободных АК в плазме крови ми-
грирующих видов сеголеток Pipistrellus nathusii 
(2701.3 ± 555.4 мкмоль/л) в 2.9 раза выше, чем у 
Myotis dasycneme (p < 0.05). Фонд свободных АК 
у Vespertilio murinus (1488.5 ± 161.7 мкмоль/л) 
превышает уровень аминокислотного спектра 
Myotis dasycneme в 1.6 раза (p < 0.05). 

Таблица 3. Свободные аминокислоты в плазме крови перелетных и оседлого видов рукокрылых (самки + самцы) 
Ильменского государственного заповедника (Южный Урал)
Table 3. Content of free amino acids in the blood plasma of migratory and resident bat species (females + males) in the Ilmen 
State Nature Reserve (Southern Urals)
Аминокислоты (АК), мкмоль/л I. Vespertilio murinus (n = 8) II. Pipistrellus nathusii (n = 5) III. Myotis dasycneme (n = 3)

Фонд свободных АК 1488.5 ± 161.7
(1206.8–1834.3)

2701.3 ± 555.4*
(1614.7–3781.7)

934.7 ± 67.7*▲

(790.4–1079.0)

Заменимые АК 876.4 ± 102.7
(688.8–1089.6)

1214.9 ± 260.7
(713.2–1711.0)

454.1 ± 57.8
(330.7–576.5)

Незаменимые АК 465.2 ± 41.5
(392.7–554.0)

1313.0 ± 278.2*
(755.8–1869.0)

344.4 ± 16.3▲

(309.6–378.4)

Примечание: * – статистически значимые различия: I и II, I и III (p < 0.05); ▲ – статистически значимые различия: II и III (p < 0.05); M
boot

 ± SEboot – 
среднее арифметическое и ошибка среднего бутстреп-распределения; (95% CIboot) – доверительный интервал бутстреп-распределения.
Note: * – significant differences: I and II, I and III (p < 0.05); ▲ – significant differences: II and III (p < 0.05); M

boot
 ± SEboot are the arithmetic mean and error 

of the mean bootstrap distribution; (95% CIboot) – bootstrap distribution confidence interval.
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Содержание заменимых аминокислот в плаз-
ме крови как у Vespertilio murinus превышает в 1.9 
раз, так и у Pipistrellus nathusii в 2.7 раза суммарное 
содержание заменимых АК (454.1 ± 57.8 мкмоль/л) 
у особей оседлого вида Myotis dasycneme (табл. 3). 
Значимые межвидовые различия отмечаются и 
в содержании незаменимых аминокислот в кро-
ви летучих мышей (табл. 3). По нашим данным у 
перелетного вида Pipistrellus nathusii содержание 
незаменимых аминокислот в плазме крови превы-
шает в 3.8 раза таковое у представителей оседло-
го вида Myotis dasycneme (табл. 3). Статистически 
значимые различия по процентному содержанию 
основных метаболических групп аминокислот 
(ГГАК, НАК, ЗАК, ССАК) в плазме крови у сего-
леток мигрирующих видов рукокрылых представ-
лены в табл. 4 и на рис. 1 (p < 0.05). Сравнительный 
анализ показал отсутствие различий по процент-
ному содержанию метаболических групп АРАК 
и АКРУЦ между Vespertilio murinus и Pipistrellus 
nathusii (p > 0.05) (табл. 4; рис. 1).

По содержанию метаболических групп в про-
центах от общего фонда АК плазмы крови сего-
леток у Pipistrellus nathusii преобладают глико-
генные АК (79.7%) и незаменимые (49.4%), а у 
Vespertilio murinus – глюкогенные АК �������������(������������74.9%�������)������ и за-
менимые (58.4%) в сравнении с Myotis dasycneme 
(табл. 4). Удельное содержание в плазме крови 
главного коллектора белкового обмена – глутами-
новой кислоты и ее амида – глутамина составляет 
у Vespertilio murinus – 21%, у Pipistrellus nathusii 
– 18%, у Myotis dasycneme – 11% от общего фонда 
свободных АК. Статистически значимые разли-
чия в содержаниях гликогенных АК, являющихся 
предшественниками глюкозы, отмечены у пере-

летных видов: Vespertilio murinus (1113.6 ± 119.0 
мкмоль/л) и Pipistrellus nathusii (2146.9  ±  446.0 
мкмоль/л) в сравнении с Myotis dasycneme 
(604.2 ± 70.0 мкмоль/л) (p < 0.05). В спектре АК 
плазмы крови у всех трех видов рукокрылых не 
обнаружены пролин и цитруллин. Значимых раз-
личий в содержании орнитина не отмечено у Ves-
pertilio murinus (35.5 ± 7.5 мкмоль/л), у Pipistrellus 
nathusii (37.6 ± 10.3 мкмоль/л) и Myotis dasycneme 
(21.6 ± 1.3 мкмоль/л) (�������������������������p������������������������ < 0.05), способствующе-
го активной выработке гормона роста в июльский 
период интенсивного развития у сеголеток трех 
видов рукокрылых (p > 0.05). У оседлого вида My-
otis dasycneme заменимые АК (глутамин, цистеин 
и эссенциальная аминокислота триптофан) опре-
делены в следовых количествах (p < 0.05).

У исследуемых животных отмечен полный 
спектр функционально значимых незаменимых 
АК: треонин, валин, метионин, изолейцин, лейцин, 
фенилаланин, триптофан, лизин, гистидин и арги-
нин (табл. 5). В крови исследованных перелетных 
видов Vespertilio murinus (103.2 ± 14.2 мкмоль/л) и 
Pipistrellus nathusii (130.8 ± 27.2 мкмоль/л) в срав-
нении с Myotis dasycneme (49.5  ±  7.8 мкмоль/л) 
показано статистически значимое двукратное воз-
растание содержания треонина. У сеголеток Pip-
istrellus nathusii в крови содержание изолейцина в 
2.6 раза, триптофана в 3.1 раза, аргинина в 8.1 раз, 
валина в 3.7 раза, лейцина в 2.2 раза выше, чем у 
Vespertilio murinus. Содержание в крови аргинина 
у сеголеток Vespertilio murinus в шесть раз выше, 
чем у Myotis dasycneme (14.4 ± 1.3 мкмоль/л), а в 
плазме крови Pipistrellus nathusii содержание арги-
нина (686.2 ± 157.1 мкмоль/л) составляет 25.4% от 
общего фонда свободных АК (табл. 5). 

Аминокислоты (АК), % I. Vespertilio murinus (n = 8) II. Pipistrellus nathusii (n = 5) III. Myotis dasycneme (n = 3)

Гликогенные (ГГАК) 74.9 ± 1.0
(72.9–76.8)

79.7 ± 0.4*
(79.0–80.5)

64.0 ± 2.9*▲

(57.5–69.8)

Заменимые (ЗАК) 58.4 ± 1.3
(55.7–60.9)

44.4 ± 2.2*
(40.6–49.0)

47.9 ± 2.7*
(41.8–53.4)

Незаменимые (НАК) 32.0 ± 1.7
(28.8–35.3)

49.4 ± 3.0*
(43.4–54.7)

37.0 ± 1.0
(35.1–39.2)

Серосодержащие (ССАК) 9.0 ± 0.5
(8.0–10.0)

6.0 ± 0.7*
(4.6–7.2)

14.4 ± 1.8*▲

(10.6–18.5)

С разветвленной углеродной цепью (АКРУЦ) 6.4 ± 1.0
(4.6–8.5)

8.5 ± 1.2
(5.0–12.0)

15.2 ± 0.6*▲

(14.1–16.4)

Ароматические (АРАК) 4.8 ± 0.6
(3.5–6.0)

3.0 ± 0.5
(2.2–4.0)

7.9 ± 0.7*▲

(6.5–9.4)
Примечание: * – статистически значимые различия: I и II, I и III (p < 0.05); ▲ – статистически значимые различия: II и III (p < 0.05); M

boot
 ± SEboot – 

среднее арифметическое и ошибка среднего бутстреп-распределения; (95% CIboot) – доверительный интервал бутстреп-распределения.
Note: * – significant differences: I and II, I and III (p < 0.05); ▲ – significant differences: II and III (p < 0.05); M

boot
 ± SEboot are the arithmetic mean and error 

of the mean bootstrap distribution; (95% CIboot) – bootstrap distribution confidence interval.

Таблица 4. Метаболические группы свободных аминокислот (% от фонда) в плазме крови перелетных и оседлого 
видов рукокрылых (самки + самцы) Ильменского государственного заповедника (Южный Урал)
Table 4. Metabolic groups of free amino acids in the blood plasma of migratory and resident bat species (females + males) in 
the Ilmen State Nature Reserve (Southern Urals)
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Рис. 1. Содержание метаболических групп аминокислот (% от суммарного фонда) в плазме крови перелетных и оседлого 
видов рукокрылых Ильменского государственного заповедника (Южный Урал). Обозначения: ГГАК – гликогенные амино-
кислоты (АК), ЗАК – заменимые АК, НАК – незаменимые АК, ССАК – серосодержащие АК, АКРУЦ – АК с разветвлен-
ной углеродной цепью, АРАК – ароматические АК; середина боксплота – среднее арифметическое, границы боксплота 
– ошибка среднего, «усы» боксплота – доверительный интервал бутстреп-распределения; * – статистически значимые 
различия между группами «M. dasycneme» – «V. murinus» и «M. dasycneme» – «P. nathusii»; ▲ – статистически значимые 
различия между группами «V. murinus» – «P. nathusii» (p < 0.05).
Fig. 1. Contents of metabolic groups of amino acids (% of the total pool) in the blood serum of migratory and resident bat species 
in the Ilmen State Nature Reserve (Southern Urals). Designations: ГГАК – glucogenic amino acids (AA), ЗАК – nonessential AA, 
НАК – essential AA, ССАК – sulfur containing AA, АКРУЦ – AA with branched carbon chains, АРАК – aromatic AA; the middle 
of the boxplot is the arithmetic mean, the boundaries of the boxplot are the error of the mean, the «whiskers» of the boxplot – are the 
distribution confidence interval of the bootstrap distribution; * – significant differences between groups «M. dasycneme» – «V. mu-
rinus» and «M. dasycneme» – «P. nathusii»; ▲ – significant differences between the groups «V. murinus» – «P. nathusii» (p < 0.05).

Методом многомерного анализа (PCA) 
визуализирована специфика свободных 
аминокислот плазмы крови в организме 
перелетных и оседлых изученных видов 
летучих мышей, обитателей фауны Ильменского 
заповедника, что подтверждается результатами 
представленного статистичкского анализа (рис. 
2). При 95% доверительном интервале показано 
что 41.21% общей дисперсии спектра заменимых 
АК приходится на первую главную компоненту 
(РС1) и 24.99% на вторую главную компоненту 
(РС2) (рис. 2). По представленным переменным 
первая и вторая главные компоненты 
обусловливают значимую пространственную 
дифференциацию свободных аминокислот 
крови Pipistrellus nathusii и Vespertilio muri-
nus относительно Myotis dasycneme. Отражена 

четкая пространственная обособленность 
оседлого Myotis dasycneme и перелетных видов 
Pipistrellus nathusii, Vespertilio murinus (рис. 2).

По первой компоненте отмечены 
существенные различия особей трех видов 
рукокрылых, что подтверждают и результаты 
дисперсионного анализа (p  <  0.001) (рис. 2). 
Наибольший вклад в видовую изменчивость 
содержания заменимых АК по РС1 вносят 
аспарагиновая кислота (19.49%), глутамин 
(16.50%), глицин (18.68%), цистеин (15.46%), 
максимальное содержание которых отмечено 
в плазме крови Vespertilio murinus (табл. 6). 
Для представленных аминокислот отмечены 
высокие коэффициенты корреляции с PC1: -0.85 
(аспарагиновая кислота), -0.78 (глутамин), -0.83 
(глицин), -0.76 (цистеин) (p < 0.001) (табл. 6). 
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Таблица 5. Концентрации незаменимых аминокислот (мкмоль/л) в плазме крови перелетных и оседлого видов руко-
крылых (самки + самцы) Ильменского государственного заповедника (Южный Урал)
Table 5. Concentrations of essential amino acids (µmol/L) in the blood plasma of migratory and sedentary bat species (fe-
males + males) in the Ilmen State Nature Reserve (Southern Urals)

Аминокислоты, мкмоль/л I. Vespertilio murinus (n = 8) II. Pipistrellus nathusii (n = 5) III. Myotis dasycneme (n = 3)

Треонин 103.2 ± 14.2
(75.9–131.5)

130.8 ± 27.2
(76.7–182.5)

49.5 ± 7.8*▲

(33.0–65.9)

Валин 25.4 ± 3.8
(18.0–32.7)

93.8 ± 29.6*
(36.8–151.4)

71.2 ± 4.2*
(62.2–80.2)

Метионин 11.7 ± 1.7
(8.2–15.0)

33.0 ± 13.7
(7.1–60.2)

15.5 ± 0.4
(13.5–17.4)

Изолейцин 19.5 ± 2.6
(14.4–24.7)

50.3 ± 11.0*
(28.5–71.9)

23.1 ± 0.5
(21.9–24.3)

Лейцин 44.1 ± 8.8
(28.6–62.9)

98.2 ± 26.1
(47.0–149.4)

46.4 ± 0.3
(45.7–47.2)

Фенилаланин 59.6 ± 16.3
(32.0–94.0)

32.6 ± 6.6
(20.5–44.8)

59.8 ± 2.1
(55.3–64.3)

Триптофан 16.6 ± 1.8
(12.8–19.9)

50.7 ± 16.1*
(26.5–87.7) следы*▲

Лизин 73.9 ± 8.1
(60.0–91.0)

105.0 ± 25.0
(56.0–153.9)

51.5 ± 3.8
(43.5–59.6)

Гистидин 26.7 ± 2.3
(22.8–31.5)

30.4 ± 6.3
(21.3–44.4)

12.6 ± 0.05*▲

(12.5–12.7)

Аргинин 84.3 ± 11.4
(61.6–105.9)

686.2 ± 157.1*
(391.5–986.0)

14.4 ± 1.3*▲

(11.7–17.2)
Примечание: * – статистически значимые различия: I и II, I и III (p < 0.05); ▲ – статистически значимые различия: II и III (p < 0.05); M

boot
 ± SEboot – 

среднее арифметическое и ошибка среднего бутстреп-распределения; (95% CIboot) – доверительный интервал бутстреп-распределения.
Note: * – significant differences: I and II, I and III (p < 0.05); ▲ – significant differences: II and III (p < 0.05); M

boot
 ± SEboot are the arithmetic mean and error 

of the mean bootstrap distribution; (95% CIboot) – bootstrap distribution confidence interval.

Рис. 2. Свободные аминокислоты (% от фонда) в плазме крови летучих мышей (Myotis dasycneme, Vespertilio murinus 
и Pipistrellus nathusii) в пространстве первых двух главных компонент. Обозначения: PC1, PC2 – оси главных компо-
нент, % – процент дисперсии данных, объясненных главной компонентой; стрелки отражают корреляцию главных 
компонент с исходными показателями; эллипсы представляют собой 95% доверительные области; Asp – аспарагино-
вая кислота, Ser – серин, Asn – аспарагин, Glu – глутаминовая кислота, Gln – глутамин, Gly – глицин, Ala – аланин, 
Cys – цистеин, Tyr – тирозин; в правой части рис. 2 – результаты дисперсионного анализа; a, b, c – статистически 
значимые различия между сравниваемыми группами по критерию Тьюки (одинаковые буквы у выборочных средних 
означают отсутствие статистически значимых различий, p > 0.05).
Fig. 2. Free amino acids in blood serum (% of the total amino acid pool) in the bats (Myotis dasycneme, Vespertilio murinus 
and Pipistrellus nathusii) of the two principal components. Designations: PC1, PC2 – are the principal component axes, % is 
the percentage of data variance explained by the principal components; arrows reflect the correlation of the main components 
with the initial indicators; ellipses represent 95% confidence areas; Asp – aspartic acid, Ser – serine, Asn – asparagine, Glu – 
glutamic acid, Gln – glutamine, Gly – glycine, Ala – alanine, Cys – cysteine, Tyr – tyrosine; on the right side of Fig. 2 are the 
results of the analysis of variance; a, b, c are statistically significant differences between the compared groups according to the 
Tukey criterion (the same letters for the sample means mean the absence of significant differences, p > 0.05).
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По второй главной компоненте отражены 
значимые отличия особей Pipistrellus nathusii 
от Vespertilio murinus и Myotis dasycneme (рис 
2; табл. 6) (p < 0.001). Наибольший вклад в РС2 
вносят аспарагин (34.31%), глутаминовая кис-
лота (15.82%), и аланин (29.03%), минимальное 
содержание которых характерно для плазмы кро-
ви Pipistrellus nathusii. Для этих заменимых АК 
отмечены высокие коэффициенты корреляции с 
PC2: -0.88 (аспарагин), -0.60 (глутаминовая кис-
лота), -0.81 (аланин) (p < 0.01) (табл. 6). 

Обсуждение
Фаунистический комплекс рукокрылых 

Уральского региона включает типично евро-
пейские виды Pipistrellus nathusii и Vespertilio 
murinus, обитающие в летний период в регионе 
с континентальным климатом, но совершающие 
сезонные дальние миграции от летних убежищ 
к местам зимовки (Strelkov, 1999; Большаков и 
др., 2005). Исследователи отмечают способность 
Pipistrellus nathusii и Vespertilio murinus как к еже-
годным дальним миграциям, так и к возвраще-
нию в места своего прежнего обитания (homing) 
(Стрелков, 1999; Большаков и др., 2005). Отли-
чительная особенность исследуемых видов ру-
кокрылых среди млекопитающих фауны Урала 
– это энергичный полет, который позволяет пре-
одолевать большие расстояния за относительно 
короткое время, в том числе над большими водо-
емами, ночная активность и низкая плодовитость 
летучих мышей (Большаков и др., 2005). И, если 
Pipistrellus nathusii широко распространен в зо-
нах широколиственных и смешанных лесов с на-
личием водоемов, то Vespertilio murinus тяготеет 
к открытым пространствам лесостепной зоны 
Урала и к селитебным территориям, являющих-
ся местом размещения убежищ (Большаков и др., 
2005). Эти рукокрылые с сумеречно-ночным обра-
зом жизни в дневное время обычно располагают-
ся в естественных укрытиях. Pipistrellus nathusii 
и Vespertilio murinus зачастую предпочитают не-
глубокие убежища – дупла деревьев, пещеры и 
хозяйственные постройки человека. Рукокрылые 
в летний период года в большей степени тяготеют 
к интразональным (пойменным, околоводным) 
биотопам, обеспечивающим основные кормовые 
стации и возможность размещения выводковых 
колоний. Первушина и др. (2011) отмечают, что 
трофические связи исследуемых летучих мышей 
в основном представлены кровососущими на-
секомыми, насекомыми-фитофагами и видами 
Simuliidae. Pipistrellus nathusii охотятся в кронах и 

над кронами деревьев на высоте 20–15 м, иногда 
снижаясь за добычей до 1–2 м. Массовый вылет 
молодняка отмечается в середине июля. Мигра-
ция Pipistrellus nathusii к местам зимовки отмеча-
ется с конца августа – до первых чисел сентября 
(Снитько, 2004). Vespertilio murinus прилетает в 
места выведения потомства в мае, а вылет молод-
няка из убежищ отмечают во второй и третьей 
декаде июля. Vespertilio murinus предпочитает 
открытые места вблизи водоемов по опушкам, 
просекам и над полянами, поднимаясь на сотни 
метров в высоту за добычей (Большаков и др., 
2005). Миграция Vespertilio murinus к местам зи-
мовок наблюдается в августе. По данным отлова 
в Ильменском государственном заповеднике чис-
ленность, Vespertilio murinus достаточно высока и 
относительное обилие этих рукокрылых – 21.1%; 
относительное обилие Pipistrellus nathusii – 7.4% 
(Снитько, 2004; Большаков и др., 2005). На тер-
ритории Ильменского государственного заповед-
ника исследователи отмечают массовое обитание 
Myotis dasycneme (относительное обилие – 45.3%) 
и базирования их зимних и летних колоний с чис-
ленностью в 2003 г. около 1500 особей (Снитько, 
2004). С наступлением сумерек в течение 1.5–2.0 
ч. наблюдается вылет на кормежку в приводном 
слое воздуха на высоте от 0.2 м до 0.8 м на рассто-
янии до 50 м от берега. Уральскими исследовате-
лями отмечен период воспроизводства популяций 
Myotis dasycneme во второй декаде июля. В спяч-
ку Myotis dasycneme впадают в последней декаде 
сентября – начале октября, а первые пробуждения 
отмечены в третьей декаде апреля (Большаков и 
др., 2005). Myotis dasycneme зимует в глубине пе-
щеры при температуре от 0°C до +2°C в условиях 
чрезвычайно высокой (90–100%) влажности. 

Исследование адаптивных механизмов, 
обеспечивающих устойчивость популяцион-
ного гомеостаза животных при их подготовке 
к длительным перелетам во время ежегодной 
сезонной миграции к местам зимовки, бази-
руется на показателях аминокислотного фон-
да плазмы крови летучих мышей, поскольку 
известна их роль в пластическом, углевод-
ном и энергетическом обменах (Ленинджер, 
1985; Северин, 2004). Полученные нами ре-
зультаты, а также материалы имеющихся пу-
бликаций дают основание полагать, что фор-
мирование фонда свободных аминокислот у 
сеголеток летучих мышей регламентировано 
биотическими и абиотическими факторами 
среды (Западнюк и др., 1982; Bruhat et al., 
2009; Wu, 2009; Гараева и др., 2009). 
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Отмечено, что повышенный фонд свобод-
ных АК в плазме крови Pipistrellus nathusii и 
Vespertilio murinus обеспечивает субстратную 
поддержку активизирующихся обменных про-
цессов мигрирующих видов, способствуя пре-
одолению тысячи километров во время их се-
зонных миграций. Armstrong et al. (1977), Kim 
et al. (2000), Sapir et al. (2011), McGuire (2012) 
отмечают, что миграция летучих мышей – 
процесс энергозатратный, поддерживаемый 
повышенной активацией окислительного ме-
таболизма в условиях длительных сезонных 
перелетов. Определяющая роль метаболи-
чески активного гликогенного пула (ГГАК) 
и незаменимых АК проиллюстрирована у 
Pipistrellus nathusii и Vespertilio murinus – пе-
релетных видов, характеризующихся высокой 
резистентностью к сезонной изменчивости 
ежегодного жизненного цикла в энергозатрат-
ный период длительной, вплоть до транскон-
тинентальной, миграции.

Значительная аккумуляция метаболиче-
ски активного гликогенного пула демонстри-
рует потребности перелетных летучих мышей 
в энергетических субстратах на поддержание 
гомеостаза, обеспечивающего миграцион-
ную стратегию и адаптивную устойчивость 
животных как к выживанию при длительных 
сезонных перелетах, так и их успешному ос-
воению новых мест обитания (Северин, 2004; 
Гараева и др., 2009). 

Нами показано наличие видовой спец-
ифики по процентному содержанию мета-
болических групп свободных аминокис-

Таблица 6. Результаты компонентного анализа заменимых аминокислот в плазме крови (% от фонда) трех видов 
(Myotis dasycneme, Vespertilio murinus и Pipistrellus nathusii) летучих мышей Ильменского государственного заповед-
ника (Южный Урал)
Table 6. Results of component analysis of nonessential amino acids in blood plasma (% of the fund) of three species (Myotis 
dasycneme, Vespertilio murinus and Pipistrellus nathusii) of bats in the Ilmen State Nature Reserve (Southern Urals)

Показатели
Нагрузки Вклад в главную компоненту, %

Главные компоненты (PC)
PC1 PC2 PC1 PC2

Аспарагиновая кислота -0.85*** 0.15 19.49*** 1.06
Серин -0.51* 0.33 7.08* 4.78
Аспарагин -0.44 -0.88*** 5.15 34.31***
Глутаминовая кислота 0.35 -0.60** 3.32 15.82**
Глутамин -0.78*** 0.28 16.50*** 3.45
Глицин -0.83*** -0.37 18.68*** 6.14
Аланин 0.31 -0.81*** 2.51 29.03***
Цистеин -0.76*** -0.35 15.46*** 5.37
Тирозин 0.66** 0.03 11.81** 0.03

Собственные значения PC Дисперсия, объясненная PC (%)
3.71 2.25 41.21 24.99

Примечание: * – p < 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.001.

лот плазмы крови мигрирующих Vespertilio 
murinus, Pipistrellus nathusii и оседлого Myotis 
dasycneme: гликогенных, незаменимых, заме-
нимых, серосодержащих, ароматических и АК 
с разветвленной углеродной цепью (p < 0.05). 
Отсутствие статистически значимых разли-
чий между Vespertilio murinus и Pipistrellus 
nathusii по процентному содержанию метабо-
лических групп: АРАК и АКРУЦ (p  >  0.05), 
участвующих в синтезе белка, стимулирую-
щего восстановление поврежденных костей 
и процессы роста мышц, свидетельствует о 
единстве специфических путей метаболизма 
мигрирующих рукокрылых (рис. 1). Необхо-
димо заострить внимание на высоком сум-
марном содержании в плазме крови оседлого 
вида Myotis dasycneme ароматических АК (ти-
розин и фенилаланин) – предшественников 
катехоламинов – дофамина, адреналина и но-
радреналина (табл. 4, рис. 1). Эти важнейшие 
биологически активные соединения, в целом, 
отвечают за биохимические реакции адапта-
ции к острому стрессу, эволюционно связан-
ному с мышечной активностью, что приво-
дит к усилению продукции жирных кислот в 
жировой ткани и мобилизации глюкозы для 
поддержания энергетических потребностей 
организма (Северин, 2004). У перелетных ви-
дов рукокрылых эти аминокислоты тратятся, 
поскольку в предмиграционный период у них 
отмечаются признаки стресса (Voigt et al., 
2020). Это же подтверждается и лейкоформу-
лой (преобладают гранулоциты – 54.9%, фор-
мирующие неспецифическую линию защиты 
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при активации естественного врожденного 
иммунитета) у перелетного вида Vespertilio 
murinus, по сравнению с оседлым видом 
Myotis dasycneme (Kovalchuk et al., 2021). 

В крови изученных перелетных видов 
Vespertilio murinus и Pipistrellus nathusii в 
сравнении с Myotis dasycneme показано и 
статистически значимое двукратное возрас-
тание треонина (p  <  0.05), обеспечивающего 
комплексное восстановление поврежденных 
мышечных волокон у животных в услови-
ях длительных широтных перелетов (Севе-
рин, 2004). Суммарный вклад лизина, гли-
цина и глутаминовой кислоты в общий пул 
свободных АК плазмы крови у перелетных 
Pipistrellus nathusii и Vespertilio murinus пре-
вышает таковое у оседлого Myotis dasycneme 
в 2.3 и в 1.7 раза, соответственно, что свиде-
тельствует об их высокой востребованности 
в процессе синтеза соединительной ткани. 
Можно также предположить, что повышен-
ная аккумуляция триады АК, ответственных 
за синтез коллагена и эластина, свойственна 
всем перелетным видам, поскольку известно, 
что коллаген участвует в метаболизме мы-
шечной и соединительной ткани (Ленинджер, 
1985), а его основными компонентами явля-
ются гидрофобные аминокислоты. Известно, 
что 25–35% от общего содержания белка в ор-
ганизме приходится на коллаген, составляю-
щий основу соединительной ткани организма 
(сухожилие, кость, хрящ, дерма) и обеспечи-
вающий ее прочность и эластичность (Boot-
Handford & Tuckwell, 2003). В состав колла-
гена входит 33% глицина и 13% аланина. Еще 
более гидрофобен, чем коллаген, основной 
компонент эластических волокон – эластин. 
В нем на долю гидрофобных аминокислот: 
глицина, аланина, валина, лейцина и проли-
на приходится до 90%. Естественно предпо-
ложить, что повышенная аккумуляция этих 
аминокислот, ответственных за синтез колла-
гена и эластина, может быть свойственна всем 
перелетным видам.

Исследования показали в плазме кро-
ви перелетных видов летучих мышей повы-
шенное суммарное содержание, в сравнении 
с Myotis dasycneme, таких АК, как глицин, 
глутаминовая кислота и цистеин (p  <  0.05), 
обеспечивающих биосинтез трипептида – 
глутатиона, участвующего в детоксикации 
продуктов метаболизма (Forman et al., 2009). 
При этом, если в плазме крови у особей осед-

лого вида наблюдали следовое количество 
триптофана, то у представителей мигриру-
ющих видов отмечено повышенное содер-
жание этой эссенциальной аминокислоты, 
стимулирующей выработку гормона роста 
и участвующей в синтезе протеина и соеди-
нительной ткани (Wu, 2010), влияя при этом 
на углеводный обмен Pipistrellus nathusii и 
Vespertilio murinus (p  <  0.05). Известно, что 
некоторые аминокислоты, являются предше-
ственниками гормонов и медиаторов. В част-
ности, незаменимая аминокислота трипто-
фан – биологический прекурсор серотонина 
(нейромедиатор и тканевый гормон, вызыва-
ющий сокращение гладкой мускулатуры) и 
мелатонина (гормон эпифиза, регулирующий 
сезонную ритмику живых организмов). Серо-
тонин, как нейромедиатор, обеспечивает пе-
редачу сигналов между нервными клетками. 
Он присутствует в головном мозге, клетках 
крови (тромбоцитах) и кишечнике. Серото-
нин регулирует моторику гладких мышечных 
волокон, в головном мозге выполняет успо-
каивающую функцию (Ленинджер, 1985). 
Мелатонин принимает активное участие в 
сезонных перестройках жизнедеятельности 
организмов животных. Поскольку продукция 
мелатонина зависит от длины светового дня, 
многие животные используют ее как «сезон-
ные часы» – у животных продукция мелато-
нина летом ниже, чем зимой. Таким образом, 
мелатонин регулирует функции, зависящие 
от фотопериода – сезонная линька, размно-
жение, миграционное поведение (Анисимов, 
2007). К другим важнейшим функциям мела-
тонина относится его антиоксидантная, анти-
стрессорная и иммуностимулирующая актив-
ность в организме животных (Северин, 2004).

Заслуживает внимания высокое содержа-
ние аргинина в плазме крови у перелетных ви-
дов летучих мышей (табл. 5). У молодых жи-
вотных аргинин, обладая детоксицирующими 
и антиоксидантными свойствами, стимулиру-
ет высвобождение из гипофиза гормона роста 
(Tong & Barbul, 2004; Wu et al., 2004). Являясь 
незаменимой аминокислотой, аргинин увели-
чивает мышечную массу и уменьшает объем 
жировой ткани, способствуя нормализации 
состояния соединительной ткани рукокрылых 
при подготовке к длительно сезонному пере-
лету (Wu, 2010). Исследователи отмечают 
активное участие аргинина и в процессах об-
разования мышечных волокон, в повышении 
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скорости заживления ран, травм костей и су-
хожилий, что, несомненно, способствует под-
готовке животных к длительным перелетам 
в места зимовки (Witte & Barbul, 2003; Wu & 
Morris, 2004; Wu, 2009).

Заключение
У исследованных видов летучих мы-

шей Pipistrellus nathusii, Vespertilio murinus, 
Myotis dasycneme, сформировавших устойчи-
вые популяции на Урале, исследована в плаз-
ме крови роль метаболических групп свобод-
ных аминокислот, выявлены существенные 
резервные возможности азотистого обмена. 
Полученные результаты подтверждают по-
ложение о том, что протяженные во времени 
экстремальные условия среды предполагают 
как срочное вовлечение энергетической и 
пластической систем в процессы адаптации, 
так и аварийного регулирования в условиях 
широтной миграции летучих мышей. Учи-
тывая модулирующие свойства свободных 
аминокислот в пластическом, углеводном и 
энергетическом обменах, исследование ами-
нокислотного фонда плазмы крови летучих 
мышей позволяет оценить стратегию их адап-
тивных механизмов, обеспечивающих устой-
чивость популяционного гомеостаза рукокры-
лых при подготовке к длительным перелетам 
в период их ежегодной сезонной миграции к 
местам зимовки. Наряду с выявленными еди-
ными закономерностями метаболизма функ-
ционально значимых АК при поддержании 
гомеостаза, показана и определенная разно-
направленность в мобилизации механизмов 
аварийного регулирования аминокислотного 
фонда мигрирующих и оседлых летучих мы-
шей. Полученные результаты исследований 
параметров аминокислотного спектра кро-
ви мигрирующих видов Pipistrellus nathusii, 
Vespertilio murinus и оседлого вида Myotis 
dasycneme могут быть приняты в качестве ре-
ферентных. 

Исследование экологии и понимание 
физиологических механизмов, лежащих в 
основе миграционной стратегии рукокры-
лых Vespertilio murinus и Pipistrellus nathusii, 
представляет несомненное теоретическое 
значение, внося вклад в понимание специфи-
ки адаптивных механизмов мигрирующих ви-
дов животных к обитанию в разных условиях 
среды. Результаты исследований могут быть 
рекомендованы в системе долговременного 

мониторинга при разработке природоохран-
ных мероприятий и устойчивости природных 
популяций рукокрылых фауны Урала.
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также некоторые статистические данные могут 
быть найдены в Электронном приложении.
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Under modern conditions of global extreme climate change and spatiotemporal redistribution of natural re-
sources, migratory bat species are vulnerable and represent an important object for conservation. In planning 
conservation activities, the International Union for Conservation of Nature has shown that up to 80% of bats 
require research to preserve their species diversity and the sustainability of populations. The migration of 
bats is an energy-consuming process under conditions of long seasonal flights. The objects of the study were 
samples of underyearlings (subadultus) from populations of bats living in the Ilmen State Nature Reserve 
(Russia). The study was aimed to assess the pool of free amino acids in the blood plasma of migratory and 
resident bat species, namely Vespertilio murinus, Pipistrellus nathusii, and Myotis dasycneme (Mammalia 
Chiroptera). An increased pool of free amino acids was shown in the blood plasma of the migratory Pip-
istrellus nathusii (1614.7–3781.7 µmol/L) and Vespertilio murinus (1206.8–1834.3 µmol/L), in comparison 
with underyearlings (subadultus) of the resident species Myotis dasycneme (790.4–1079.0 µmol/L), providing 
substrate support for activated metabolic processes during the formation of energy and plastic systems dur-
ing periods of long autumn migrations. The percentage of metabolic groups of free amino acids in the blood 
plasma of the migratory species Vespertilio murinus, Pipistrellus nathusii, and the resident species Myo-
tis dasycneme (glycogenic, essential, non-essential, sulfur-containing, aromatic and with a branched carbon 
chain) shows the presence of species specificity (p < 0.05). The absence of statistically significant differences 
(p > 0.05) between Vespertilio murinus and Pipistrellus nathusii in the percentage of branched carbon chain 
amino acids and aromatic amino acids indicates the unity of specific pathways metabolism in migratory bats. 
The blood plasma of migratory bat species has a high concentration of the essential amino acid arginine, 
which is involved in the formation of muscle fibers and in increasing the rate of healing of wounds, bone 
and tendon injuries, which undoubtedly helps prepare animals for long flights to wintering areas. Using the 
method of multivariate analysis of principal components, the specificity of free amino acids in blood plasma, 
modifying the main metabolic flows in the body of migratory and resident species of bats, was visualised, 
which confirmed the results of analysis of variance (p < 0.05). A clear spatial separation in the first principal 
component of the migratory Pipistrellus nathusii, Vespertilio murinus, and resident Myotis dasycneme spe-
cies was revealed. Research of the physiological mechanisms of maintaining an adaptive migration strategy 
and population resistance of bat species to biotic and abiotic environmental factors is relevant for solving 
problems of biodiversity conservation and rational use of animal resources. The results of the research can 
be recommended in a long-term monitoring system when developing environmental protection measures and 
assessing the sustainability of natural populations of chiropteran fauna of the Urals.
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