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В работе впервые исследовалось содержание ретинола и α-токоферола у летучих мышей, обитающих и
зимующих в Карелии на северной периферии их ареалов, на разных этапах гибернации и в период лет-
ней активности. Характерной особенностью рукокрылых северной зоны является пребывание боль-
шую часть года в состоянии гипобиоза. Циклы оцепенения–пробуждения в период зимней спячки свя-
заны с быстрым повышением температуры тела и дыхания, что приводит к увеличению образования
активных форм кислорода. Для исследования антиоксидантного статуса у летучих мышей пяти видов
определяли содержание ретинола и α-токоферола в печени и скелетной мышце методом ВЭЖХ. Объ-
ектами исследования послужили ночница Брандта (Myotis brandtii), усатая ночница (Myotis Mystacinus),
водяная ночница (Myotis Daubentonii), бурый ушан (Plecotus auritus) и северный кожанок (Eptesicus nils-
sonii). Выявлено, что содержание антиоксидантов было выше у летучих мышей во время гибернации по
сравнению с активными животными в летний период. В начале спячки наиболее высокое содержание
α-токоферола в печени выявлено у северного кожанка, ретинола – у бурого ушана. Весной высокий
уровень ретинола и α-токоферола в печени и скелетной мышце был у ночницы Брандта. Обнаружено,
что на разных этапах гибернации содержание α-токоферола в скелетной мышце может быть выше, чем
в печени. Весной перед окончанием спячки самки демонстрировали более высокий уровень антиокси-
дантов в тканях по сравнению с самцами. У всех видов летучих мышей наблюдалась значительная ва-
риабельность показателей, которую можно объяснить как видовыми, так и индивидуальными разли-
чиями животных, обитающих в природных условиях. Высокий уровень α-токоферола и ретинола в тка-
нях может играть важную роль в стратегии антиоксидантной защиты у рукокрылых северной зоны во
время зимней спячки.
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Летучих мышей характеризует сезонность их
жизненного цикла, которая включает четкую при-
уроченность биологических периодов к опреде-
ленному времени года и связанные с этим измене-
ния различных физиолого-биохимических показа-
телей. Рукокрылые являются единственными
млекопитающими, способными к полету, и в ак-
тивном состоянии отличаются высокой скоростью
обмена веществ, однако показатели метаболизма
могут варьировать как у разных видов летучих мы-
шей, так и в зависимости от сезонных изменений
внешних факторов и физиологического состояния
животных. Отсутствие или дефицит пищи в холод-
ное время года являются одной из главных угроз
для животных севера, поэтому гибернация служит
ключевой стратегией выживания для ряда млеко-
питающих, обитающих в условиях выраженной го-
довой сезонности. На территории Карелии руко-

крылые в состоянии гипобиоза проводят большую
часть года – семь месяцев и более, в зависимости от
условий внешней среды, вида животных и ряда
других факторов. У летучих мышей во время гибер-
нации длительные периоды оцепенения перемежа-
ются короткими периодами разогрева, когда тем-
пература тела восстанавливается до нормального
эутермического уровня. Например, в результате
проведенных в лабораторных условиях наблюде-
ний было обнаружено, что во время спячки про-
должительность периода оцепенения у северного
кожанка составляла в среднем 214.8 ч, длитель-
ность активного состояния – 1.2 ч, а максимальная
продолжительность оцепенения – 428 ч [1]. Для ле-
тучих мышей зимняя спячка является физиологи-
ческой адаптацией, при которой происходит сни-
жение уровня метаболизма, сопровождающееся
понижением температуры тела, замедлением дыха-
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ния, частоты сердцебиения и значительным умень-
шением потребления кислорода [1–4]. При гибер-
нации генерация активных форм кислорода (АФК)
понижена, но она значительно усиливается при пе-
риодических пробуждениях и сократительном тер-
могенезе во время разогревания животных, так как
вместе с этим повышается уровень окислительного
метаболизма. Считается, что основным фактором
адаптации, способным защищать клетки от АФК
путем снижения уровня их генерации, может быть
усиление антиоксидантных механизмов [4–6].

Витамины А (ретинол) и Е (токоферол) играют
важную роль в метаболизме животных, характери-
зуются разносторонними физиологическими эф-
фектами и биохимическим действием и проявляют
себя как низкомолекулярные антиоксиданты. Ви-
тамин А имеет особое значение в процессе воспри-
ятия света, необходим для нормального развития
плода, регуляции пролиферации и дифференциа-
ции клеток в течение всего жизненного цикла, яв-
ляется значимым компонентом циркадной систе-
мы организма, а также влияет на процесс увеличе-
ния белой и бурой жировой ткани, имеющих
важное значение для благополучной зимовки мле-
копитающих [7, 8]. Витамин Е в тканях выполняет
роль основного биологического антиоксиданта,
препятствующего развитию свободнорадикальных
процессов перекисного окисления ненасыщенных
тканевых липидов (ПОЛ) молекулярным кислоро-
дом [5, 9]. Кроме того, токоферол является регуля-
тором энергетического метаболизма, а процесс
впадения в спячку и выход из нее у зимоспящих
животных рассматриваются как результат влияния
токоферола [10].

В литературе имеется мало сведений о содержа-
нии витаминов А и Е у рукокрылых. В единичных
работах исследовался уровень ретинола и α-токо-
ферола у летучих мышей, обитающих в природных
условиях [4, 11, 12], отдельные данные получены на
животных, содержащихся в неволе [13]. Особый
интерес в этих условиях представляет вопрос об
участии в естественной спячке рукокрылых анти-
оксидантной системы, в частности, ее нефермен-
тативного звена, включающего витамины Е и А.
Цель настоящей работы состояла в исследовании
содержания низкомолекулярных антиоксидантов
ретинола и α-токоферола в печени и скелетной
мышце летучих мышей, обитающих и зимующих в
Карелии на северной периферии их ареалов, на
разных стадиях гибернации и в период летней ак-
тивности. Ранее подобные исследования летучих
мышей севера европейской части России не прово-
дились.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объектами исследования послужили предста-

вители пяти видов гладконосых летучих мышей
(Chiroptera, Vespertilionidae): ночница Брандта

(Myotis brandtii Eversmann, 1845) (n = 18), усатая
ночница (Myotis Mystacinus Kuhl, 1817) (n = 5), водя-
ная ночница (Myotis Daubentonii Kuhl, 1817) (n = 28),
бурый ушан (Plecotus auritus, Linnaeus, 1758) (n = 9),
северный кожанок (Eptesicus nilssonii, Keyserling,
Blasius, 1839) (n = 43), обитающие в природных
условиях в Республике Карелия (61–63° с.ш., 30–
36° в.д.). Сбор и отлов летучих мышей производили
в разные сезоны года: осенью в период подготовки
и начала гибернации (конец сентября–ноябрь),
зимой в фазу глубокого сна (декабрь–февраль),
весной (март, апрель) на позднем этапе спячки, и
летом (конец июля–начало августа) в период наи-
большей активности животных. Сбор летучих мы-
шей в период гибернации осуществляли на зимов-
ках в подземных укрытиях разного типа. Поиск
животных проводили методом сплошного визуаль-
ного осмотра зимовок, определяли пол и видовую
принадлежность. Летний отлов животных прово-
дили паутинными сетями. Встречаемость и отно-
сительное обилие [14] летучих мышей зимой
определяли в подземных убежищах различного
типа, а относительное обилие и относительную
численность летом – на ночных автомобильных
маршрутах с ультразвуковым детектором Song
Meter SM 2 BAT+ (США) с последующей обработ-
кой с использованием программного обеспечения
Kaleidoscope Pro. Разрешения для отлова выданы
Управлением охотничьего хозяйства Министер-
ства сельского, рыбного и охотничьего хозяйства
Республики Карелия. Работа выполнена в соответ-
ствии с этическими стандартами, утвержденным
правовыми актами РФ, принципами Базельской
декларации и рекомендациями этического комите-
та Института биологии КарНЦ РАН (протокол № 2
от 10 февраля 2021 г.).

Содержание ретинола и α-токоферола опреде-
ляли в печени и скелетной мышце, взятой из обла-
сти бедра, методом ВЭЖХ [15]. Образцы тканей
(100 мг) гомогенизировали в 0.9 мл 0.25 М раствора
сахарозы (рН 7.4) в качестве суспензирующей сре-
ды. К гомогенату добавляли 0.025% раствор бути-
локситолуола в этиловом спирте и тщательно сме-
шивали для осаждения белков. Приливали
0.0125%-ный раствор бутилокситолуола в н-гекса-
не, смесь встряхивали в течение 5 мин, затем цен-
трифугировали при 3000 × g в течение 10 мин и вы-
держивали в течение 40 мин при 4°C. Пробу для
хроматографического анализа отбирали из верхне-
го гексанового слоя. Хроматографическое разде-
ление проводили методом микроколоночной хро-
матографии, элюентом служила смесь гексана с
изопропанолом в соотношении 98.5:1.5. Для про-
ведения анализа использовали колонку с прямой
фазой, наполнителем для которой служил силика-
гель. Детектирование проводили при 292 нм для
α-токоферола и 324 нм для ретинола. Нижний пре-
дел определения 0.01 μг/г влажной ткани. При по-
строении калибровочных кривых использовали
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Таблица 1. Содержание ретинола в печени и скелетной мышце летучих мышей во время гибернации и летней актив-
ности, μг/г влажной ткани (M, min – max)

Здесь и в табл. 2: в скобках количество исследованных особей; <– значения содержания ниже предела обнаружения; н.и. –
не исследован.

Вид

П
ол

Осень
(начало гибернации)

Зима
(глубокий сон)

Весна (поздний
этап гибернации)

Лето
(период активности)

печень скелетная 
мышца печень скелетная 

мышца печень скелетная 
мышца печень скелетная 

мышца

Ночница Брандта
(Myotis brandtii)

f 23.45 (2)
18.91–27.98 1.71 (1) 142.58 (3)

11.75–400.84
0.65 (3)

0.20–1.49
204.31 (3)

17.6–552.72
0.21 (2)

0.31–1.11
36.05 (4)

6.22–72.84
0.98 (3)

0.20–2.55

m 11.22 (2)
0.41–18.34 0.5 (1) 2.54 (1) 0.13 (1) 16.17 (3)

23.0–9.9
1.20 (2)

1.11–1.28 н.и. н.и.

Усатая ночница
(M. mystacinus)

f 34.8 (2)
1.1–68.5

0.45 (2)
<–0.9 н.и. н.и. н.и. н.и. н.и. н.и.

m < (1) < (1) 79.32 (1) н.и. 3.44 (1) 1.38 (1) н.и. н.и.

Водяная ночница
(M. daubentonii)

f 54.25 (4)
8.17–100.13

1.16 (4)
<–2.67 5.12 (1) 0.07 (1) 15.96 (1) 0.09 (1) 12.25 (10)

2.54–26.27
1.75 (17)

0.12–7.79

m 6.55 (2)
4.7–8.39

0.38 (2)
<–0.77 47.03 (1) 0.41 (1) н.и. н.и. 3.8 (1) < (1)

Бурый ушан
(Plecotus auritus)

f 102.19 (2)
18.54–185.83

0.14 (2)
<–0.28 139.35 (1) 2.84 (1) 55.89 (3)

21.80–116.09
1.17 (4)

0.38–3.03 н.и. н.и.

m н.и. н.и. 5.90 (1) н.и. 10.0 (1) < (1) н.и. н.и.

Северный кожанок
(Estesicus nilssonii)

f 2.03 (8)
0.26–4.11

0.29 (8)
<–1.41

45.82 (6)
1.37–101.60 0.82 (6) 14.37 (13)

0.79-68.88
0.85 (14)
<–2.92 н.и. н.и.

m 68.70 (4)
1.37–264.3

3.03 (5)
0.16–12.1

9.38 (2)
0.58–18.17

0.21 (2)
0.15–0.27

18.62 (8)
<–131.2

0.27 (5)
<–1.14 н.и. н.и.

стандартные растворы ретинола и α-токоферола
(“Sigma-Aldrich”, США). Для контроля физиоло-
гического состояния в разные сезоны года опреде-
ляли массу тела летучих мышей. Полученные дан-
ные обрабатывали с применением непараметри-
ческого критерия Вилкоксона–Манна–Уитни.
Влияние на содержание витаминов таких факто-
ров, как “сезон”, “пол” и “вид” оценивали с помо-
щью многофакторного дисперсионного анализа
(MANOVA). В связи с большой вариабельностью
изучаемых показателей в табл. 1 и 2 кроме среднего
приводятся минимальное и максимальное абсо-
лютные значения.

Исследования выполнены с использованием
научного оборудования Центра коллективного
пользования Федерального исследовательского
центра “Карельский научный центр Российской
академии наук”.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Осенью в начальный период гибернации содер-
жание ретинола в печени самок северного кожанка
было достоверно ниже, чем у самок бурого ушана
(p < 0.05), ночницы Брандта (p < 0.05) и водяной
ночницы (p < 0.05) (табл. 1). В печени самцов се-

верного кожанка обнаружен высокий уровень ре-
тинола, причем у одной особи отмечено макси-
мальное (264.3 мкг/г) по сравнению с другими ви-
дами значение. Зимой в печени самок всех видов,
кроме водяной ночницы, уровень ретинола был
выше, чем в осенний период. Содержание ретино-
ла в печени самок северного кожанка зимой увели-
чилось более, чем в 20 раз (p < 0.05), в то время как
у самцов снизилось в 7 раз по сравнению с осенни-
ми показателями. В скелетной мышце летучих мы-
шей содержание ретинола было существенно ниже
по сравнению с печенью. У некоторых особей в
скелетной мышце ретинол не обнаружен. Весной
содержание витамина А в печени самок северного
кожанка было выше, чем осенью (p < 0.05), но сни-
жалось по сравнению с зимним периодом. У самок
ночницы Брандта уровень ретинола весной был
выше, чем у самцов этого вида в 12.5 раза. На этом
фоне особенно выделялась одна из самок ночницы
Брандта, содержание витамина А в печени которой
было чрезвычайно высоким и составляло
552.72 μг/г. В летний период содержание витами-
нов А и Е смогли определить только у двух видов –
ночницы Брандта и водяной ночницы. В результа-
те обнаружено, что уровень ретинола в печени ноч-
ницы Брандта летом был ниже, чем зимой и весной
во время спячки, но превышал содержание в пече-
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ни водяной ночницы в 3 раза. Исследования уров-
ня ретинола в мышцах двух видов ночниц в летний
период показали более высокие значения, чем во
время гибернации.

Наиболее значительные запасы α-токоферола
осенью в начале гибернации обнаружены в печени
северного кожанка (табл. 2). Анализ индивидуаль-
ных данных показывает, что не все особи накапли-
вают к зиме значительные запасы витамина Е –
минимальные значения выявлены как у самок, так
и у самцов этого вида. В скелетной мышце наибо-
лее высокое содержание α-токоферола выявлено у
бурого ушана. В зимний период гибернации основ-
ной тенденцией было снижение α-токоферола по
сравнению с осенними показателями, хотя у от-
дельных особей значения превышали предыдущие
значения. Весной как в печени, так и в скелетной
мышце выявлен довольно значительный уровень
α-токоферола, при этом самки имели в печени
бóльшие запасы витамина Е по сравнению с самца-
ми. Влияние пола на содержание α-токоферола в
печени установлено у ночницы Брандта (F = 4.76;
df = 1; p = 0.048; η2 = 16.91) и водяной ночницы (F =
= 9.23; df = 1; p = 0.008; η2 = 23.09). Содержание
α-токоферола в печени исследованных летом са-
мок ночницы Брандта было значительно ниже (р =
= 0.05), чем в зимний период. У самок водяной
ночницы летом выявлены различия по сравнению

с осенними значениями α-токоферола как в пече-
ни, так и в скелетной мышце (p < 0.05). Многофак-
торный анализ выявил влияние сезона года на уро-
вень токоферола в печени (F = 4.88; df = 3; p = 0.017;
η2 = 51.98) и скелетной мышце (F = 7.06; df = 3; p =
= 0.012; η2 = 67.04) ночницы Брандта, а также в ске-
летной мышце водяной ночницы (F = 3.41; df = 3;
p = 0.034; η2 = 25.76).

Исследования динамики массы тела летучих
мышей тела показали, что у всех видов максималь-
ный вес наблюдался осенью в начальный период
гибернации (рис. 1). Масса тела животных являет-
ся видовым признаком, поэтому вес летучих мы-
шей разных видов имел существенные различия. За
время зимней спячки отмечалось достоверное сни-
жение массы тела у самцов северного кожанка
(p <0.05). Кроме того, выявлено влияние пола на
массу тела северного кожанка (F = 7.68; df = 1; p =
= 0.009; η2 = 15.37), самки которого были тяжелее
самцов. Масса тела существенно зависела от сезона
года у бурого ушана (F = 11.35; df = 2; p = 0.022; η2 =
= 47.87) и водяной ночницы (F = 7.74; df = 3; p =
= 0.002; η2 = 58.10).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Исследование летучих мышей, обитающих в

природных условиях, выявило значительную вари-

Таблица 2. Содержание α-токоферола в печени и скелетной мышце летучих мышей во время гибернации и летней
активности, μг/г влажной ткани (М, min – max)

Вид

П
ол

Осень (начало 
гибернации) Зима (глубокий сон) Весна (поздний этап 

гибернации)
Лето (период 
активности)

печень скелетная 
мышца печень скелетная 

мышца печень скелетная 
мышца печень скелетная 

мышца

Ночница Брандта
(Myotis brandtii)

f 7.34 (2)
4.02–10.65 20.61 (1) 6.24 (3)

4.26–9.64
7.66 (3)

7.02–8.01
9.47 (3)

3.20–15.39
6.41 (2)

4.58–8.24
1.66 (4)

0.90–2.51
1.67 (3)

1.27–2.21

m 3.16 (2)
2.19–4.13 13.65 (1) 1.46 (1) 1.45 (1) 6.59 (3)

5.75–8.0
12.92 (2)

11.45–14.35 н.и. н.и.

Усатая ночница
(M. mystacinus)

f 18.74 (2)
14.49–23.0

9.97 (2)
9.5–10.45 н.и. н.и. н.и. н.и. н.и. н.и.

m 1.5 (1) 16.25 (1) 1.35 (1) 2.02 (1)

Водяная ночница
(M. daubentonii)

f 4.26 (4)
2.77–6.18

16.70 (4)
4.61–43.14 0.93 (1) 2.19 (1) 0.81 (1) 2.99 (1) 2.17 (10)

0.97–3.32
1.69 (18)

0.73–3.06

m 5.88 (2)
5.6-6.16

8.10 (2)
6.0–10.19 11.29 (1) 22.30 (1) н.и. н.и. 3.6 (1) 1.5 (1)

Бурый ушан
(Plecotus auritus)

f 6.4 (2)
5.75–7.05

45.99 (2)
8.07–83.92 23.27 (1) 22.32 (1) 7.92 (3)

11.14–1.50
5.84 (4)

1.39–9.76 н.и. н.и.

m н.и. н.и. 0.95 (1) н.и. 4.05 (1) 2.5 (1) н.и. н.и.

Северный кожанок
(Estesicus nilssonii)

f 54.62 (8)
1.09–407.53

4.15 (8)
0.76–11.24

6.20 (6)
3.05–12.59

7.70 (6)
0.72–18.09

6.65 (13)
0–26.97

6.33 (14)
0.91–18.52 н.и. н.и.

m 6.63 (4)
0.81–14.49

3.58 (5)
1.01–9.88

1.07 (2)
0.75–1.39

3.38 (2)
1.10–5.65

5.09 (8)
1.17–13.63

3.00 (5)
1.07–8.62 н.и. н.и.
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абельность содержания ретинола и α-токоферола в
печени и скелетной мышце, что обусловлено фи-
зиологическим состоянием животных, которое за-
висит от уровня питания, времени перехода в со-
стояние гибернации, возраста животных, участия в
спаривании, наличия эктопаразитов и др. О содер-
жании ретинола и токоферола в тканях летучих
мышей, обитающих в природных условиях, извест-
но немного. При исследовании плодоядных и все-
ядных видов летучих мышей субэкваториальной
зоны выявлена очень низкая концентрация рети-
нола в крови, причем у некоторых видов каротино-
иды и ретинол не обнаружены. В то же время уро-
вень α-токоферола в печени и почках этих видов
был выше, чем у крыс и мышей, и показал обрат-
ную связь с уровнем ПОЛ. Дефицит витамина Е
не был зафиксирован у насекомоядных видов лету-
чих мышей, обитающих в дикой природе, в отли-
чие от живущих в неволе [4, 12, 16].

Проведенные нами исследования показали, что
уровни ретинола и токоферола в печени разных ви-
дов летучих мышей северной зоны имели разли-
чия, однако закономерностью является более вы-
сокий уровень витаминов А и Е во время зимней
спячки по сравнению с периодом летней активно-
сти. Содержание ретинола и α-токоферола в пече-
ни гибернирующих летучих мышей сохранялось на
высоком уровне или даже увеличивалось весной
перед окончанием спячки. Вероятно, такое увели-
чение связано с интенсивной мобилизацией из жи-
ровых депо в этот период. Так, содержание ретино-
ла и α-токоферола в печени самок и самцов ночни-
цы Брандта весной было выше, чем осенью в
начале гибернации, причем высокие значения от-
мечались и у особей других видов. Это свидетель-
ствует о большой пластичности организма руко-
крылых относительно потребностей в микронут-
риентах для успешной зимней спячки. У
зимоспящих все процессы связаны с обменом ли-
пидов, от которого зависит содержание в тканях
витаминов А и Е, липофильных по своей природе
соединений. Обнаружено, что уровень вырабаты-
ваемого адипоцитами гормона адипонектина, сек-
реция которого обратно пропорционально запасам
липидов и стимулирует окисление жирных кислот,
в начале периода накопления жира низкий и уве-
личен во время спячки [17]. Тринадцатиполосные
суслики (Ictidomys tridecemlineatus) в период зимней
спячки имели более высокий уровень витамина А в
печени по сравнению с весной и летом. Полагают,
что поддержание высокого уровня ретинола в пе-
чени может отражать повышенную потребность в
витамине А во время гипотермии [8]. При исследо-
вании европейских видов летучих мышей к концу
зимней спячки отмечено увеличение содержания
каротиноидов [11]. Печень у летучих мышей, как и
у большинства млекопитающих, является основ-
ным местом хранения и метаболизма витамина А,
где гидролиз ретиниловых эфиров приводит к об-

разованию ретинола, который связывается затем с
ретинолсвязывающим белком. Во время зимней
спячки биосинтез белка, а также экспрессия генов,
кодирующих транспортные белки ретинола, в пе-
чени значительно увеличены. Считается, что моду-
ляция экспрессии генов во время зимней спячки
представляет собой молекулярный механизм адап-
тации к экстремальным условиям [18]. Кроме того,
у зимоспящих устойчивость к холоду печени обес-
печивается за счет удержания гепатоцитами боль-
шого количества α-токоферола для предотвраще-
ния перекисного окисления липидов [19]. Установ-
лено, что процесс впадения в спячку и выход из нее у
зимоспящих млекопитающих рассматриваются
как результат влияния витамина Е. У адаптирован-
ных к холоду животных депо витамина Е является
жировая ткань и осеннее ожирение сочетается так-
же с увеличением токоферола, являющегося инги-
битором обменных процессов [10]. Очевидно, что
продолжительная спячка рукокрылых требует на-
личия механизма резервирования и экономии всех
веществ, необходимых для поддержания организ-
ма в хорошем физическом состоянии.

В организме наиболее высокий уровень витами-
нов А и Е обнаруживается в печени, откуда они пе-

Рис. 1. Масса тела летучих мышей в разные сезоны года.
Обозначения: a – самцы; b – самки; по оси абсцисс –
время года; 1 – ночница Брандта; 2 – усатая ночница;
3 – водяная ночница; 4 – бурый ушан; 5 – северный ко-
жанок; c – различия достоверны по сравнению с осе-
нью (начало гибернации) при p < 0.05; d – различия до-
стоверны по сравнению с северным кожанком; e – раз-
личия достоверны по сравнению с ночницей Брандта.
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реносятся в другие органы и ткани. Уровень рети-
нола и токоферола в скелетной мышце обычно зна-
чительно ниже, чем в печени, но данная ткань
также является местом хранения необходимых орга-
низму микронутриентов. Кроме того, при адаптации
к холоду печень и скелетная мышца участвуют в
энергетическом метаболизме. Во время зимней
спячки летучие мыши проходят повторяющиеся
циклы оцепенения-возбуждения с чередованием
состояний гипотермии и нормотермии. Генерация
АФК, пониженная при гибернации, значительно
усиливается при периодических пробуждениях,
которые сопровождаются окислительным стрес-
сом, ассоциированным с резким повышением по-
требления кислорода, необходимого для поддер-
жания бурой жировой тканью и скелетными мыш-
цами термогенеза. В скелетной мышце и в печени у
гибернирующих арктических сусликов и черных
медведей обнаружено снижение транскрипции ге-
нов, ответственных за ключевые окислительно-
восстановительные процессы [18, 20], что является
энергосберегающей адаптацией во время спячки.
Целый ряд физиологических механизмов, имею-
щихся у зимоспящих млекопитающих, вносит
вклад в окислительную способность скелетной
мышцы, включая высокий уровень антиоксидан-
тов. При дефиците витамина Е происходит актива-
ция ПОЛ и накопление продуктов этого процесса в
скелетной мышце, поэтому токоферол играет важ-
ную роль в поддержании функционального состо-
яния ткани во время гипобиоза [6, 21, 22]. Так, у са-
мок северного кожанка уровень α-токоферола и
ретинола в мышце зимой и весной был выше, чем
осенью, а у самцов северного кожанка и ночницы
Брандта содержание α-токоферола практически не
отличалось от полученных осенью результатов.
Весной у летучих мышей высокий уровень α-токо-
ферола обнаружен как в печени, так и в скелетной
мышце, в то время как летом содержание снижа-
лось по сравнению с периодом гибернации. В ске-
летной мышце самок ночницы Брандта летом со-
держание α-токоферола было ниже, чем осенью и
зимой в 12 и 4.6 раза соответственно. Схожая дина-
мика наблюдалась у водяной ночницы, у которой
содержание α-токоферола в мышце летом было
меньше почти в 10 раз по сравнению с осенью. В то
же время уровень ретинола в скелетной мышце ле-
том увеличивался по сравнению с весенним перио-
дом гибернации у самок ночницы Брандта и водя-
ной ночницы. Содержание ретинола и α-токофе-
рола в тканях летучих мышей весной было
сопоставимо, а в ряде случаев даже превышало зна-
чения, обнаруженные осенью, что может свиде-
тельствовать об изменении в конце зимней спячки
ее стратегии, направленной на мобилизацию ре-
сурсов. В конце спячки в скелетной мышце также
усиливается синтез белка в отличие от процессов в
печени, где существенных изменений не отмечено
[23]. Считается, что печень может служить субстра-

том для восстановления мышц у зимоспящих [24].
Дисбаланс между образованием АФК и уровнями
антиоксидантов может привести к окислительному
стрессу, поэтому, вероятно, у зимоспящих антиок-
сидантная способность активируется не в начале, а
в конце пробуждения от оцепенения [9]. У сусли-
ков во время спячки антиоксидантная мощность
икроножной мышцы была на 156% выше по срав-
нению с летними особями в период их наибольшей
активности [25]. Можно предположить наличие у
рукокрылых общих с другими зимоспящими мле-
копитающими механизмов регуляции процессов
метаболизма в период гибернации.

Содержание в органах и тканях витаминов А и Е
определяется поступлением с пищей, которое пре-
кращается в холодное время года, когда происхо-
дит переключение с углеводного и белкового обме-
нов на липидный. При температурной адаптации
липиды играют важную роль в регуляции метабо-
лизма, так как у находящихся в спячке животных
обменные процессы в значительной степени зави-
сят от температуры среды [10, 16, 26]. Спячка руко-
крылых в Карелии в основном проходит при отри-
цательной температуре воздуха, которая в феврале
в отдельных зимних укрытиях может кратковре-
менно опускаться до –8.9°C. В то же время пони-
жение температуры воздуха на 10° приводит к сни-
жению обмена примерно в 2–2.5 раза [27]. Печень
и скелетная мышца, на долю каждой из которых
приходится примерно по трети всего запаса жира,
потребляют для своего функционирования при ги-
потермии наибольшее количество свободных жир-
ных кислот. Во время спячки в митохондриях пече-
ни и скелетных мышц подавляется дыхание и вы-
работка АФК снижается [19, 28], в то время как в
тканях сердца и мозга подавления метаболизма не
происходит [21]. Снижение окислительных про-
цессов уменьшает расход эндогенных запасов ре-
тинола и токоферола у летучих мышей во время ги-
бернации. Высокое содержание глутатиона и ак-
тивность антиоксидантных ферментов в крови
находящихся в состоянии гипотермии летучих мы-
шей по сравнению с активными указывает на то,
что повышение уровня антиоксидантов может мо-
дулироваться для минимизации окислительного
стресса у рукокрылых [4]. Во время гибернации
уровень α-токоферола в плазме крови сирийских
хомяков увеличивался в 3.5 раза, так как суще-
ствует баланс между высвобождением токоферо-
ла вместе с липопротеинами из печени в кровь и
поглощением клетками и тканями посредством
эндоцитоза. При пробуждениях во время спячки
α-токоферол защищает полиненасыщенные жир-
ные кислоты или липиды клеточных мембран
против ПОЛ [9]. Обнаружено, что уровень анти-
оксидантов увеличивается во время гибернации
и истощается при периодических пробуждениях,
которые необходимы для мобилизации метаболи-
тов и восстановления системного гомеостаза [29].
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Во время спячки снижение массы тела у руко-
крылых происходит за счет жира, и чем чаще лету-
чая мышь за зиму просыпается, тем меньше стано-
вятся его запасы, поэтому сохранение энергетиче-
ских резервов может дать репродуктивное
преимущество [30]. Наши наблюдения показали,
что среди животных с характерными признаками
пробуждения (“в росе”) преобладали водяная и
усатая ночницы. У северного кожанка общая про-
должительность спячки и периодов оцепенения в
лабораторных условиях больше, чем у других ви-
дов, а длительность активного состояния, требую-
щего больших энергетических затрат, меньше [1].
У летучих мышей во время спячки вес самцов сни-
жается интенсивнее, чем у самок, медленнее рас-
ходующих свои жировые запасы зимой [30–32].

Витамины А и Е необходимы для нормального
функционирования репродуктивной системы са-
мок и самцов, поэтому обеспеченность витамина-
ми является существенным условием не только для
перенесения летучими мышами зимней спячки, но
и их благополучного размножения. Различия в со-
держании ретинола и токоферола у самок и самцов
могут быть связаны с более медленным расходова-
нием самками имеющихся резервов. Это связано с
разными периодами репродуктивной активности,
которая у самцов происходит летом или в начале
осени. У самцов сперматогенный процесс прояв-
ляется только в благоприятное время года, когда
животные активны и имеется достаточно корма.
Самки, которые спариваются как весной, так и
осенью перед спячкой, могут иметь очень длинный
латентный период беременности [32]. Вероятно,
это обусловливает более высокое содержание рети-
нола и токоферола в тканях самок по сравнению с
самцами. Ранее подобная закономерность отмеча-
лась у других видов европейских рукокрылых [11],
в то же время при исследовании концентрации ре-
тинола и токоферола в крови летучих мышей суб-
экваториальной зоны различий между полами не
обнаружено [12]. Функция половых желез имеет
наибольшее значение для формирования сезонных
состояний организма, поэтому существует взаимо-
связь между состоянием системы размножения ле-
тучих мышей и временем выхода из зимней спячки
[33]. Наблюдения показывают, что северный кожа-
нок после спячки вылетает из зимних убежищ
раньше, чем другие виды. Хотя на зимовках в Каре-
лии зарегистрировано пять видов рукокрылых, се-
верный кожанок занимает доминирующее положе-
ние, что тесно связано с экофизиологической
адаптацией данного вида к условиям севера.

В период активности летучие мыши обладают
очень высоким уровнем потребления кислорода.
Чем больше подвижность и выше уровень метабо-
лизма, тем быстрее идут реакции окисления и на-
копления продуктов распада в тканях. В период
летней активности, когда потребление энергии
усиливается, уровень ретинола и токоферола у

ночницы Брандта и водяной ночницы был ниже,
чем в период гибернации. К завершению этой фа-
зы скорость метаболизма снижается, что приводит
к значительному увеличению отложения липидов
и повышению уровня витаминов А и Е в тканях.
Однако большую часть года на территории Каре-
лии рукокрылые проводят в состоянии гипобиоза,
что позволяет экономить энергию и ресурсы орга-
низма в холодное время года. Так, у северного ко-
жанка потребление кислорода во время спячки
снижается в 25 раз [33]. С понижением обмена ряд
исследователей связывают более медленное старе-
ние и высокую продолжительность жизни летучих
мышей по сравнению с другими видами животных
подобного размера [2–4]. Считается, что одной из
главных причин долголетия рукокрылых является
высокая устойчивость к окислительному повре-
ждению по сравнению с короткоживущими вида-
ми. Летучие мыши способны ослаблять окисли-
тельное повреждение, производя низкие уровни
АФК, что определяет базальные эндогенные уров-
ни антиоксидантов и продолжительность жизни.
Кроме того, при адаптации к холоду выявляется
динамическое равновесие между потреблением
кислорода и образованием АФК [2, 4, 26, 34].
В то же время исключительно высокая продолжи-
тельность жизни отмечается только у самцов лету-
чих мышей [3, 35]. Высокий уровень антиоксидан-
тов у самок может зависеть от ряда причин, и одной
из основных являются значительные затраты на
репродукцию [32].

Сезонные изменения содержания витаминов А
и Е в тканях летучих мышей являются отражением
их видоспецифических черт. Виды, продвинувши-
еся на север дальше других, являются и самыми
устойчивыми к холоду. Существует положительная
корреляция между температурной устойчивостью
вида и температурой среды обитания [36, 37]. Та-
кие арктические виды, как белый медведь и песец,
не только накапливают к зиме большие запасы жи-
ра, но также обладают чрезвычайно высокой спо-
собностью к накоплению ретинола и токоферола
[38, 39]. Способность к гибернации и накопление
перед этим жировых запасов – одни из существен-
ных отличий летучих мышей северных широт от
видов тропического и экваториального поясов
планеты, которых относят к “примитивным” фор-
мам с несовершенной терморегуляцией [40]. В
подзонах средней и северной тайги Карелии, в от-
личие от более южных частей лесной зоны, как на
зимовках, так и в период летней активности преоб-
ладает северный кожанок [41]. В нашем исследова-
нии самки и самцы этого вида к концу зимней
спячки имели нормальную массу тела, а также зна-
чительный уровень ретинола и α-токоферола в пе-
чени и скелетной мышце. В то же время у особей
других видов, переживших продолжительный хо-
лодный период, выявлены запасы витаминов А
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и Е, и наиболее высокое их содержание весной об-
наружено у ночницы Брандта.

Таким образом, содержание ретинола и α-токо-
ферола в печени и скелетной мышце у пяти видов
летучих мышей европейского Севера имеет опре-
деленные различия, однако общим для них являет-
ся значительный уровень витаминов А и Е в тканях
во время гибернации, который обеспечивает анти-
оксидантную защиту тканей для минимизации
окислительного стресса, связанного с переходом
летучих мышей в активное состояние. Во время
летней активности уровень антиоксидантов ниже,
чем во время зимней спячки. Содержание ретино-
ла и α-токоферола в тканях летучих мышей в зна-
чительной степени является результатом экофи-
зиологической адаптации определенного вида к
обитанию в условиях севера. Способность руко-
крылых накапливать резервы и поддерживать не-
обходимый их уровень в период продолжительной
гибернации можно рассматривать как наслед-
ственно закрепленную реакцию, сформированную
в процессе эволюции для выживания в условиях
низких температур и отсутствия пищи. Значитель-
ное снижение метаболизма в период гибернации
позволяет сокращать затраты эндогенных ресурсов
организма и является основным фактором выжи-
вания летучих мышей во время зимовки, положи-
тельный исход которой обеспечивается благодаря
действию общих и специфических эколого-физио-
логических механизмов зимней спячки.
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Retinol and α-Tocopherol Content in the Liver and Sceletal Muscle of Bats (Chiroptera) 
during Hibernation and Summer Activity

T. N. Ilyinaa, I. V. Baishnikovaa,#, and V. V. Belkina

a Institute of Biology, Karelian Research Center of the Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia
#e-mail: iravbai@mail.ru

In this work, the content of retinol and α-tocopherol in bats living and wintering in Karelia at the northern pe-
riphery of their natural habitats, was studied for the first time at different stages of hibernation and during sum-
mer activity. A characteristic feature of chiropterans of the northern area is staying most of the year in a state of
hypobiosis. Torpor–arousal cycles during hibernation are associated with a rapid increase in body temperature
and respiration, which leads to an increase in the production of reactive oxygen species. To study the antioxidant
status in five bat species (Myotis brandtii, Myotis Mystacinus, Myotis Daubentonii, Plecotus auritus and Eptesicus
nilssonii), retinol and α-tocopherol levels were determined by HPLC in their liver and skeletal muscle. It was
found that the antioxidant content was higher in torpid bats during hibernation compared to active animals in the
summer period. At the beginning of hibernation, a highest α-tocopherol level in the liver was found in Eptesicus
nilssonii, while the retinol level was the highest in Plecotus auritus. Retinol and α-tocopherol levels in the liver
and skeletal muscle of Myotis brandtii in spring were higher compared to other species. At different stages of hi-
bernation, α-tocopherol levels in the skeletal muscle can be higher than in the liver. In spring, before exiting from
hibernation, females demonstrated a higher antioxidant level in tissues compared to males. In all bat species,
there was a significant variability in indices, which can be explained by both species-specific and individual dif-
ferences among animals living in natural conditions. High tocopherol and retinol levels in tissues may play an
important role in the strategy of antioxidant defense in bats of the northern area during hibernation.

Keywords: vitamins A and E, bat, hibernation, antioxidant
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