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Рассмотрены возможные пути функциональной компенсации морфологически однородного пи-
щеварительного тракта у грызунов с разной пищевой специализацией. У пяти видов песчанок Psam-
momys obesus, Meriones crassus, Gerbillus henleyi, G. allenbyi, G. dasyurus изучены структура эпителиальной
поверхности желудка и кишечника и особенности ее колонизации микроорганизмами. Получены
данные по морфологическому разнообразию пристеночной микробиоты, подкрепленные результата-
ми выполненных ранее микробиологических исследований. Выяснены видовые различия в кислот-
ности желудочного содержимого, связанные с пищевыми предпочтениями. Обнаружены различия в
активности микробного фермента эндоглюканазы, отражающей роль целлюлозосодержащих кормов
в питании грызунов. Дана оценка значения микробиоты в функциональной адаптации к роду пищи,
реализующейся на фоне морфологической однородности пищеварительного тракта.
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Полужелезистый желудок – обязательный атри-
бут пищеварительного тракта всех мышевидных
грызунов (Muroidea) независимо от их пищевых
предпочтений. Ороговение части желудочного эпи-
телия возникло у грызунов в результате эволюци-
онного взаимодействия животных с микроорга-
низмами, необходимыми для переваривания рас-
тительной пищи. Морфология полужелезистого
желудка крайне разнообразна и обычно сопряже-
на с ролью целлюлозосодержащих кормов в пита-
нии грызунов (Воронцов, 1967, 1982). У полевок
(Microtinae), высокоадаптированных к зеленояд-
ности грызунов, сформирован двухкамерный же-
лудок. Безжелезистая часть желудка у представите-
лей этой группы обособлена в отдельную камеру, а
железы либо занимают всю правую половину же-
лудка, либо сконцентрированы в центральной ча-
сти (дискожелезистый желудок). Но в некоторых
случаях у полевок не наблюдается очевидной связи
между структурой желудка и кишечника и пищевой
специализацией. Например, обладатели дискоже-
лезистого желудка Microtus arvalis и Ellobius talpinus
потребляют корма с разным содержанием клетчат-
ки (Наумова, 1981; Наумова и др., 2018).

В другой группе грызунов – у песчанок Gerbil-
lidae – пищевая специализация также не отрази-
лась существенно на морфологии желудка и ки-
шечника (Behmann, 1973; Наумова, 1981; Snipes,

1982; Наумова и др., 2011). Для всех песчанок ха-
рактерны однокамерный полужелезистый желудок
и слепая кишка с однотипным строением илеоце-
кального соединения. К основным морфологиче-
ским особенностям, обеспечивающим адаптацию
отдельных видов группы к определенным кормам,
относятся размерные показатели отделов кишеч-
ника (Наумова и др., 2011). Однако до сих пор не
раскрыты функциональные аспекты пищевых
адаптаций песчанок, сходных с полевками по
диапазону пищевой специализации, но обитающих
в отличие от полевок в условиях ограниченных кор-
мовых ресурсов, высокой температуры и дефицита
влаги. Очевидно, что с помощью только морфоэко-
логических методов исследования невозможно
расшифровать глубину адаптаций животных к
меняющимся условиям среды. Понимание широ-
ты функциональной роли кишечной микробиоты
в разных сторонах жизнедеятельности хозяина
наметилось только в последние два десятилетия
благодаря использованию в исследованиях мик-
робиологических, биохимических и других мето-
дов (Kohl et al., 2011; Kohl, Carey, 2016).

Цель работы – на примере песчанок, однород-
ной по строению пищеварительного тракта группы
грызунов, включающей в себя виды с разной пище-
вой специализацией, выяснить функциональные
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особенности микробиоты, обеспечивающие усвое-
ние разных кормов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследованы пять видов песчанок, обитаю-

щих в пустыне Негев: Psammomys obesus, Meriones
crassus, Gerbillus henleyi, G. andersoni, G. dasyurus
(по 2–4 особи каждого вида). Эти грызуны клас-
сифицированы как семеноядные (Bar et al., 1984), за
исключением P. оbesus, потребляющих исключи-
тельно зеленые части растений (Daly, Daly, 1975). На
сканирующем электронном микроскопе JSM 840 Å
(Япония) исследован макро- и микрорельеф по-
верхности слизистой преджелудка, слепой и обо-
дочной кишок. Для подготовки препаратов образцы
тканей промывали изотоническим раствором саха-
розы и фиксировали 3%-ным глютаральдегидом.
После обработки спиртами и ацетоном образцы
высушивали на воздухе и напыляли золотом. С
помощью универсальной индикаторной бумаги
определяли кислотность желудочного содержи-
мого в вершине свода, в безжелезистой части же-
лудка рядом с пограничной складкой, в области
фундальных желез и пилорусе, а также в теле сле-
пой кишки.

У песчанок P. obesus, M. crassus, G. andersoni,
G. dasyurus измеряли активность микробного фер-
мента эндоглюканазы вискозиметрическим мето-
дом (Синицын и др., 1990), применение которого в
исследованиях активности ферментов целлюлаз-
ного комплекса позволяет получить результаты,
пригодные для сравнения с опубликованными
ранее данными. Образцы химуса преджелудка,
слепой и ободочной кишок помещали во взве-
шенные пробирки Эппендорфа, содержащие 1 мл
86%-ного глицерина (исследовано девять особей);
массу пробы определяли повторным взвешивани-
ем. Разведочный графический анализ результатов
измерения эндоглюканазной активности прово-
дился в среде R (R Core Team, 2019) с использовани-
ем графического интерфейса RKWard (Friedrichs-
meier, 2018). Для первичной обработки данных при-
менялись как базовые, так и дополнительные
пакеты R, в первую очередь dplyr (Wickham et al.,
2019) и tidyr (Wickham, Henry, 2019) для первич-
ной обработки данных, ggplot2 (Wickham, 2016)
для создания графиков, а также функции ориги-
нальной разработки.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Поверхность эпителия и ассоциированные с ним

микробные сообщества. Поверхность ороговеваю-
щего эпителия преджелудков песчанок образует
складки разного размера, из которых крупные меня-
ют свою конфигурацию благодаря перистальтике и
сглаживаются по мере заполнения желудков. Мел-
кие складки, образованные поверхностными слоя-

ми эпителия, присутствуют постоянно и создают
мелкий сетчатый рельеф (рис. 1), который может
изменяться благодаря постепенному слущива-
нию поверхностных эпителиальных клеток. Подоб-
ная архитектоника поверхности эпителия предже-
лудка характерна для всех исследованных видов пес-
чанок.

Преджелудок грызунов, а также слепая и обо-
дочная кишки обильно заселены симбионтами,
часть которых во избежание вымывания прохо-
дящим по пищеварительному тракту содержи-
мым прикрепляется к эпителиальной поверхно-
сти. Обзор исследований нормальных микробиот
грызунов (выполненных в основном на мышах и
крысах), содержавшихся на коммерческих гранули-
рованных кормах, показал, что их состав универса-
лен (Tannock, 1997). Согласно имеющимся данным
у исследованных видов мышевидных грызунов в
проксимальных отделах пищеварительного тракта
обычно доминируют лактобациллы, у которых раз-
вит механизм прикрепления к ороговевающему
эпителию, в дистальных отделах – энтерококки и
Escherichia coli. Хотя детальные исследования
микробиоты у разных видов диких грызунов прово-
дились редко, есть основания считать, что многие
виды Muroidea имеют специфическую микрофлору
(Perrin, Kokkinn, 1985; Naumova, 1990). Визуальное
обследование на сканирующем электронном мик-
роскопе ассоциаций бактерий, колонизирующих
эпителий пищеварительного тракта песчанок, по-
казало их большое разнообразие даже по чисто
морфологическим признакам.

У P. obesus ассоциированная с эпителием пред-
желудка микробиота представлена в основном
бациллами и веретенообразными бактериями.
Бациллы длиной 1–2 мкм присутствуют в составе
микробиоты у всех исследованных видов песчанок,
но особенно обильно они колонизируют эпите-
лий у M. crassus и G. henleyi. В составе ассоцииро-
ванной с эпителием микробиоты преджелудка у
G. andersoni встречаются коринеморфные бакте-
рии и у G. dasyurus – кокки. В целом у всех видов
песчанок в преджелудке преобладают ассоцииро-
ванные с эпителием бациллы.

На поверхности слизистой слепой кишки вид-
ны открытые крипты (рис. 2); слизистая вокруг
устьев крипт образует концентрические складки.
Микробиота слизистой слепой кишки представле-
на у всех песчанок в основном веретеновидными
бактериями и кокками, у G. andersoni встречаются
нитевидные бактерии. В ободочной кишке наи-
большая плотность бактерий наблюдается на по-
верхности слизистой мезентериальной стенки, а
на косых складках бактерии сконцентрированы в
устьях крипт (рис. 3). У P. obesus микробиота обо-
дочной кишки разнообразнее по сравнению с
микробиотой преджелудка и слепой кишки. У
этого вида в ободочной кишке преобладают круп-



272

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 3  2021

НАУМОВА и др.

ные (4–5 мкм) бациллы и изогнутые палочковид-
ные бактерии, у M. crassus – веретеновидные бак-
терии и кокки. У трех видов Gerbillus слизистая
колонизирована наиболее разнообразными по
форме бактериями; у G. andersoni и M. crassus
встречаются еще и очень крупные (>19 мкм) па-
лочковидные бактерии.

Кислотность содержимого желудка и слепой киш-
ки. В своде преджелудка близкая к нейтральной
среда отмечена у зеленоядной и самой крупной пес-
чанки P. obesus, причем кислотность поддержива-
ется относительно равномерной во всем предже-
лудке, чуть изменяясь в сторону увеличения
вблизи границы с железистой частью. В зоне фун-
дальных желез кислотность резко повышается и
достигает максимума (рН 1.0) в антральной части,
обеспечивая очень высокий градиент (табл. 1). У
остальных видов в преджелудке преобладает сла-
бокислая среда (рН 4.0–5.0), но в антральной ча-
сти также поддерживается высокая кислотность.
И только у мелкой семеноядной G. henleyi не на-
блюдается большого перепада кислотности от

свода до антрума, а также резкой границы, созда-
ющей разные условия среды в преджелудке и желе-
зистой части желудка. В зоне фундальных желез и
антруме постоянно у всех видов отмечается высокая
кислотность (pH 1.0–2.0). В слепой кишке рН сре-
ды очень стабильна и у всех исследованных видов
песчанок слабощелочная. Только G. henleyi отлича-
ется более низким значением рН в слепой кишке.

Эндоглюканазы. Эндоглюканазная активность
(ЭА), характеризует гидролиз аморфных β-глю-
канов, топографически связанных с клетчатко-
выми волокнами, и обеспечивает доступность
этих волокон для дальнейшего гидролиза. На
диаграмме (рис. 4) приведены значения ЭА мик-
росимбионтов, населяющих преджелудок, а так-
же слепую и ободочную кишки у четырех видов
песчанок, и для сравнения аналогичные данные
по двум видам полевок Microtus sp., полученные
на больших выборках (Варшавский и др., 2004).
Усреднение данных, полученных на небольшом
материале, позволяет принимать во внимание
только порядок значений. Тем не менее уже на

Рис. 1. Эпителий преджелудка песчанок. а, б – P. obesus; в – M. crassus; г – G. dasyurus; д – G. andersoni; е – G. henleyi;
для рис 1, 3.
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полученном материале можно отметить некото-
рые общие характеристики ЭА у полевок и песча-
нок. В преджелудке у всех исследованных видов

песчанок, кроме G. dasyurus, ЭА составляет 0.85–
2.15 мкмоль/мин, что близко к средним значени-
ям для серых полевок. Нулевые значения ЭА в

Рис. 2. Эпителий слепой кишки песчанок. а – P. obesus; б, в – M. crassus; г – G. dasyurus; д – G. andersoni; е – G. henleyi.
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Таблица 1. Кислотность содержимого желудка и слепой кишки песчанок (рН)

Примечание. n – число звeрей, “–” – отсутствие данных.

Вид n

Желудок
Слепая
кишкасвод пограничная

зона

зона 
фундальных 

желез
антрум

P. obesus 4 5.88
(5.0–7.0)

5.00
(4.0–6.0)

1.00
(1.0)

1.00
(1.0)

7.00
(7.0)

M. crassus 4 4.75
(4.0–5.0)

4.25
(4.0–5.0)

1.50
(1.0–3.0)

1.50 
(1.0–3.0)

7.00 
(7.0)

G. dasyurus 3 4.33
(4.0–5.0)

4.50
(4.0–5.0)

1.83
(1.0–2.5)

1.00
(1.0)

7.00 
(7.0)

G. andersoni 2 5.00
(5.0)

5.00
(5.0)

1.50
(1.0–2.0)

1.00
(1.0)

7.00
(7.0)

G. henleyi 2 4.00
(4.0) – 3.00

(3.0)
1.50 

(1.0–2.0)
6.25 

(6.0–6.5)
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преджелудке обычны для всех исследованных на-
ми видов. Разброс значений ЭА в слепой кишке
составляет 1.07–8.01 мкмоль/мин. Неожиданно
высокие значения ЭА, сопоставимые с аналогич-
ными показателями у высокоспециализирован-
ных травоядных полевок, были выявлены у P. obe-
sus. Значения ЭА у всех исследованных видов
максимальны в слепой кишке.

В целом активность эндоглюканазы в пищева-
рительном тракте исследованных видов песчанок
соответствует полученным ранее данным по рас-
пределению и локализации целлюлаз у прочих
видов мелких млекопитающих-фитофагов: ми-
нимальная активность проявляется в преджелуд-
ке, максимальная – в слепой кишке и промежу-
точная – в ободочной. Исключением в данном
случае является P. obesus.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Питание. Диапазон пищевой специализации в

пределах группы песчанок достаточно широк –

от семеноядных до зеленоядных. Большинство
видов песчанок, населяющих пустыни Малой и
Центральной Азии, относятся к группе потребите-
лей концентрированных кормов, но периодически
в небольших количествах употребляют в пищу тра-
вянистые корма (Abramsky, 1989). Исключение со-
ставляют Rhombomys opimus и P. оbesus, толерантные
к содержанию в растениях структурных углеводов
(Daly, Daly, 1973; Федорова, Дубровский, 1987;
Degen et al., 2000). Формирование органов пище-
варения в этой группе грызунов было связано с
освоением скудной растительной кормовой базы
пустынь и полупустынь в условиях дефицита воды.
Однокамерный полужелезистый желудок, харак-
терный для песчанок, априори считался менее при-
способленным к усвоению клетчатковых кормов,
чем двухкамерный желудок, развитый у полевок.
Увеличение площади ороговевающего эпителия в
однокамерном желудке длительное время рас-
сматривалось как адаптация к возрастанию роли
клетчатковых кормов в питании грызунов. Одна-
ко просмотр большого числа желудков песчанок

Рис. 3. Эпителий ободочной кишки песчанок.
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показал, что соотношение площадей железистого
и ороговевающего эпителиев весьма изменчиво и в
большой степени зависит от характера наполнения
желудка и распределения в нем пищевой массы.
Адаптации к кормам, различающимся по химиче-
скому составу и пищевой ценности, у песчанок реа-
лизуются не только путем оптимизации размеров
отделов кишечника, ответственных за усвоение
концентрированных или клетчатковых кормов,
но и благодаря специфике функционирования
микробных сообществ и эндогенной секреции.

Один из главных показателей, влияющих на
структуру микробных сообществ, – качественный
состав корма. Так, изменение диеты у лаборатор-
ных мышей вносит существенные изменения в
микробное разнообразие (Carmody et al., 2015). У
отловленных в природе грызунов при содержании в
неволе сохраняется до 64% видов естественной
микробиоты (Kohl, Dearing, 2014). Кроме того, со-
став микробных сообществ во многом определяется
заселением пищеварительного тракта транзитными
бактериями, ассоциированными с потребляемыми
в пищу растениями (Kuznetsova at al., 2013). Подоб-
ную взаимосвязь микробиоты с особенностями
потребляемых кормов подтверждает и получен-
ная на примере песчанок визуализация морфоло-
гического разнообразия ассоциированных с эпи-
телием бактерий, и ферментативная активность
микробных сообществ.

Состав микробных сообществ. Млекопитающие в
зависимости от пищевой специализации являются
убежищем для микробных сообществ разного так-

сономического состава и функций (Ley et al., 2008;
Muegge et al., 2011). Ороговевающий эпителий
преджелудка и слизистая толстого отдела кишеч-
ника образуют оптимальный для бактериальной
колонизации микрорельеф. Микроячейки эпите-
лия преджелудка и косые складки керкрингова
рельефа предохраняют бактерий от вымывания при
продвижении содержимого. Продемонстрированное
у песчанок морфологическое разнообразие микро-
биоты желудка и кишечника подтверждено также
микробиологическими исследованиями (Kuznetsova
et al., 2013). Из разных органов пищеварительного
тракта песчанок были выделены представители
родов Bacillus, Arthrobacter и других коринеморфных
бактерий, целлюлолитические бактерии родов
Myxobacterales, Staphylococcus, Micrococcus, Bacte-
roides и Aquaspirillum. Все эти бактерии были изо-
лированы как доминантные члены сообществ, то-
гда как Lactobacillus, представители родов Enterobac-
teriacea, Bifidobacteria и некоторые другие составили
1% всех микроорганизмов, обнаруженных в пище-
варительном тракте песчанок. B. megaterium и
Bacteroides – обычные обитатели пищеваритель-
ного тракта животных (Наумова и др., 2005).

В более ранних исследованиях было выяснено,
что исследованные виды песчанок различаются
по количественному соотношению обнаружен-
ных представителей разных родов бактериальных
сообществ (Kuznetsova et al., 2013). У M. crassus
численность представителей отряда Myxobactera-
les в преджелудке и ободочной кишке оказалась
достаточно существенной; во всех обследован-
ных органах желудочно-кишечного тракта были
обнаружены в большом количестве грамотрица-
тельные бактерии рода Aquaspirillum. Staphylococ-
cus и Micrococcus также были найдены в предже-
лудке, слепой и ободочной кишках M. crassus.
Возможно, одна из причин скудной колонизации
эпителия преджелудка у P. obesus – локализация
целлюлолитических бактерий в полости органа
непосредственно на субстрате. Аналогичный низ-
кий уровень колонизации наблюдался и в желудке
зеленоядной R. opymus (Наумова, 1999). Именно это
обстоятельство можно рассматривать как важный
механизм адаптаций к составу кормов. У млекопи-
тающих-фитофагов разной таксономической при-
надлежности были обнаружены различия в составе
микробиоты с использованием молекулярно-гене-
тических методов (Kohl et al., 2011). Известно также,
что микробные сообщества пищеварительного
тракта могут выступать как естественный буфер пи-
щеварения в условиях сезонных флуктуаций каче-
ства кормовых растений (Fon, Nsachlai, 2012). Спе-
цифичные отношения хозяев и их микробных сооб-
ществ могут формироваться при сезонной смене
условий окружающей среды обитания (Carey, Dud-
dleston, 2014).

Кислотность. На микробную колонизацию
могут влиять не только состав нутриентов и физи-

Рис. 4. Эндоглюканазная активность (ЭА) в преджелудке
и слепой кишке песчанок P. obesus, G. andersoni, M. crassus,
G. dasyurus. Вертикальной штриховой линией показаны
медианы значений ЭА серых полевок Microtus sp.
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ческие свойства содержимого пищеварительного
тракта, доступ кислорода, но и уровень рН. Кислот-
ность содержимого у грызунов в значительной сте-
пени зависит от структуры желудка (Kohl et al.,
2013). Двухкамерный желудок полевок лучше, чем
однокамерный, обеспечивает контрастный гра-
диент рН, необходимый для создания разных
условий пищеварения – аллоэнзиматических и
симбионтных. Заметный градиент кислотности был
отмечен для зеленоядной полевки Бранта Microtus
brandtii, обладающей двухкамерным желудком (На-
умова, Жарова, 1984). Однако в однокамерном по-
лужелезистом желудке у песчанок может быть со-
здан значительный градиент кислотности, соста-
вивший у самой крупной песчанки P. оbesus
7 единиц рН. Высокий градиент кислотности у пес-
чанок возникает благодаря разделительной роли
пограничной и угловой складок (Наумова и др.,
2011), а также верхнему положению преджелудка
относительно железистой части у живого зверька.
Градиент кислотности у мелких Gerbillus не такой
резкий, как у более крупных видов из-за меньшей
морфологической дифференцировки желудка.

Разный уровень pH в преджелудке у разных ви-
дов песчанок обеспечивает ферментацию разных
растительных субстратов. В частности, уровень
pH 6–7, отмеченный в содержимом преджелудка
P. obesus, оптимален для ферментации гликанов;
при рН 4–5 осуществляется первоначальный гид-
ролиз протеина. Этим фактам соответствуют и раз-
личия в морфологии бактерий, колонизирующих
безжелезистый эпителий, и разный уровень ЭА.

Ферменты. Структурные углеводы в большем
или меньшем количестве содержатся в любой
растительной пище. В ходе эволюции в пищева-
рительном тракте у большинства растительнояд-
ных млекопитающих сформировался комплекс
симбиотических микроорганизмов, способных
гидролизовать клетчатку до простых биодоступ-
ных сахаров. Повышенный интерес к исследова-
нию именно ЭА объясняется высоким содержа-
нием аморфных β-глюканов в растительной пи-
ще (Рабинович и др., 2001) и их доступностью для
бактериального разложения, что делает их легко-
усвояемым нутриентом для хозяина. Бактерии
разлагают целлюлозу с помощью высокомолеку-
лярных внеклеточных структур, названных целлю-
лосомами (Рабинович, Мельник, 2000). Целлю-
лосомы можно рассматривать как молекулярные
комплексы, состоящие из множества различных
ферментов, разлагающих упорядоченные фор-
мы целлюлозы, и эндоглюканазы, гидролизую-
щей глюкановые цепочки клетчатковых фиб-
рилл (Tokuda et al., 2005). Полученные нами ре-
зультаты иллюстрируют высокую лабильность
целлюлазных ферментных систем, сопряженную
с особенностями питания и метаболизма хозяев.
Так, в рационе семеноядных мелких песчанок
гликаны не являются важным нутриентом, что

соответствует низкой ЭА у Meriones и Gerbillus в
отличие от P. оbesus, у которой ЭА в слепой кишке
сопоставима с аналогичным показателем у зеле-
ноядных полевок.

Большое морфологическое разнообразие ас-
социированных с эпителием пищеварительного
тракта бактерий предполагает возможность бакте-
риального синтеза широкого набора ферментов,
существенных для жизнеобеспечения хозяина.
Микробиоценоз пищеварительного тракта песча-
нок – важное звено не только в углеводном питании
песчанок. Одной из главных недавно выясненных
функций микробных сообществ пищеварительного
тракта грызунов оказалась азотфиксация (Наумова
и др., 2000; Кузнецова и др., 2010; Kuznetsova et al.,
2013). Продуценты нитрогеназы разной таксоно-
мической принадлежности были обнаружены у
нескольких видов мышевидных грызунов, в том
числе и у трех видов песчанок с разной пищевой
специализацией. До сих пор полностью не выяс-
нена роль азотфиксирующих микроорганизмов в
обеспечении хозяина азотом, но их участие в под-
держании азотного баланса в биосфере очевидна.

Пищеварительный тракт обильно населен уре-
алитическими симбионтами-прокариотами, осу-
ществляющими гидролиз мочевины. У преимуще-
ственно семеноядной Meriones meridianus уреазная
активность во всех органах пищеварительного
тракта оказалась существенно выше, чем у предпо-
читающей зеленые корма Microtus socialis (Степань-
ков и др., 2018). Функционирование уреалитиков
может вносить значительный вклад в водный ба-
ланс животных, уменьшая потери влаги при вы-
ведении мочи из организма. В условиях аридно-
го климата рециклизация азота снижает массу
выводимой мочевины и, следовательно, массу
выводимой воды (Brosh et al., 1987; Freudenber-
ger, Hume, 1993).

Травоядные песчанки, населяющие пустыни,
покрывают потребность в воде, питаясь листвой
растений (Degen, 1997; Degen et al., 1997) и обла-
дая при этом достаточно вместительной слепой
кишкой. Мелкие семеноядные виды получают
воду путем окисления высококалорийных нутри-
ентов, в процессе которого высвобождается мо-
чевина, служащая субстратом для уреалитических
бактерий.

Адаптивная роль микробиоты. Отсутствие яр-
ких видовых особенностей в структуре пищева-
рительного тракта песчанок в значительной сте-
пени замаскировано функциональной специфи-
кой микросимбионтов, населяющих их желудок и
кишечник. Хотя функции микробиоты песчанок
недостаточно изучены, очевидно, что накопле-
ние в желудке и кишечнике микробной массы
снижает потребность животных в диетарном бел-
ке. Сложная архитектоника поверхности слизи-
стой слепой и ободочной кишок повышает эф-
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фективность всасывания метаболитов микроор-
ганизмов и воды. Судя по организации
слизистой ободочной кишки этот отдел, как и у
других Muroidea, обладает высокой сепаратор-
ной активностью, особенно у P. obesus (Naumova
et al., 2019). Эта функция уменьшает потерю мик-
робного белка организмом хозяина благодаря
скоплению микроорганизмов между косыми
складками слизистой, что препятствует их вымы-
ванию.

У млекопитающих-фитофагов взаимодействие
с микроорганизмами играет важнейшую роль в
жизнедеятельности хозяев. При участии микробио-
ты происходит синтез микробного протеина, повы-
шающего пищевую ценность корма, который мо-
жет происходить как путем азотфиксации (Наумова
и др., 2000; Кузнецова и др., 2010), так и путем ре-
циклизации азота мочевины (Kennedy, Hume,
1978; Вечерский и др., 2015). Важнейшая функция
микроорганизмов заключается в использовании
структурных углеводов в качестве нутриента, что
подтверждается данными о переваримости целлю-
лозосодержащих кормов дневной песчанкой – са-
мым активным потребителем зеленых частей пу-
стынных растений. Этот показатель у P. obesus не-
сколько ниже, чем у других зеленоядных грызунов
(Batzli, Cole, 1979; Hammond, Wunder, 1991; Foley,
Cork, 1992; Justice, Smith, 1992; Degen et al., 2000).
Помимо питательных веществ сочные зеленые
части растений содержат достаточное количество
влаги для подержания жизнедеятельности в арид-
ных условиях. Дефицит воды в местообитаниях
песчанок – один из важнейших факторов, на базе
которого реализована структурная и функцио-
нальная специфика их пищеварительного тракта.

Структурные преобразования пищеварительно-
го тракта двух широко распространенных групп
мелких млекопитающих (песчанок и полевок), свя-
занные с потреблением растительных кормов, име-
ют черты сходства и различий. Сходство заключает-
ся в формировании безжелезистой части желудка,
илеоцекального соединения, частично изолиру-
ющего полость слепой кишки, и сепараторного
механизма ободочной кишки – важнейшего регу-
лятора продвижения разных фракций пищи. На
фоне этого сходства заметна меньшая структури-
рованность пищеварительного тракта песчанок
по сравнению с таковой у полевок, что позволяет
рассматривать песчанок как генерализованную
группу грызунов-фитофагов, в меньшей степени,
чем полевки, специализирующуюся на питании
целлюлозосодержащими кормами. Песчанки, в
строении пищеварительного тракта которых нет
четко выраженных видовых различий, с помо-
щью микробиоты адаптированы к особенностям
кормовой базы аридных территорий, характери-
зующейся нестабильностью вегетации и плодо-
ношения кормовых растений и, что особенно
важно, к дефициту влаги (Degen, 1997). Поэтому в

формировании стратегии питания и пищеваре-
ния важную роль играют физиологические адап-
тации к сезонной смене качественно различных
кормов и удержанию в организме воды. Эти адап-
тации осуществляются с помощью симбиоза с
микроорганизмами.

Авторы благодарят А. Дегена, М. Кама,
И.С. Хохлову и Б.Р. Краснова за предоставлен-
ный материал и организацию работы.
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Functional Diversity of Morphologically Similar Digestive Organs in Muroidea Species
E. I. Naumova1, #, T. Yu. Chistova1, A. A. Varshavskii1, and G. K. Zharova1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Science Leninsky prosp. 33, Moscow, 119071 Russia
#e-mail: einaumova@gmail.com

In this paper, we examine possible ways of functional adjustment of morphologically similar digestive organs
in rodents of different food specialization. We studied the structure of stomach and gut epithelial surface and
features of associated microbial colonies in five gerbil species: Psammomys obesus, Meriones crassus, Gerbillus
henleyi, G. allenbyi and G. dasyurus. The data on morphological diversity of mucosa-associated microbiota
was obtained and confirmed by the results of previous microbiology studies. Species differences in chymus
acidity that are connected to food specialization were determined. Variety in endoglucanase microbial en-
zyme activity was also detected, which is crucial for rodents fed on cellulose-containing food. Finally, due to
morphological similarities in rodents’ digestive tract, the importance of microbiota in functional adaptation
to food was estimated.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


