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Рассмотрен вопрос о размерном соотношении тела и пищеварительного тракта (ПТ) у мелких мле-
копитающих-фитофагов на примере песчанок (Gerbillidae) – группе грызунов, исключительно
удобной для изучения подобных зависимостей в связи с существенными различиями в массе тела и
морфологической однородности ПТ. Мы проанализировали весовые соотношения размеров тела и
ПТ, сырой массы содержимого и тканей ПТ у 6 видов песчанок с 10-кратным диапазоном массы те-
ла (в среднем от 18 до 175 г), сосуществующих в пустыне Негев – Psammomys obesus, Meriones crassus,
Gerbillus pyramidum, Gerbillus allenbyi, Gerbillus dasyurus Gerbillus henleyi. В ряду исследованных видов
мелких млекопитающих с массой тела менее 0.5 кг не обнаружено линейной зависимости между
размерами тела и ПТ. Аллометрия рассмотренных показателей обусловлена главным образом эко-
логическими и физиологическими факторами.
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Структура и размеры пищеварительного трак-
та (ПТ) млекопитающих-фитофагов неизбежно
сопряжены с размерами тела животных. В иссле-
дованиях размерных эффектов взаимодействия
массы тела и ПТ основное внимание исследова-
телей привлекали крупные фитофаги (Janis, 1976;
Demment, 1982; Demment, Van Soest, 1985; Hofmann,
1989). Этот интерес обусловлен традиционным
представлением о лучшей адаптации крупных мле-
копитающих к потреблению волокнистых кормов
по сравнению с мелкими (Bell, 1971; Jarman, 1974).
Его суть заключается в том, что высокое содержание
в растительных кормах структурных углеводов тре-
бует увеличения объема пищеварительного тракта
для осуществления длительной микробной фер-
ментации. Это, в свою очередь, влечет за собой
увеличение размеров тела, что приносит дополни-
тельную выгоду – уменьшение удельных энергети-
ческих потребностей в соответствии с правилом
Клайбера (Kleiber, 1961). В соответствии с этими
взглядами малые размеры тела и ферментативных
камер ПТ не позволяют млекопитающим, в том
числе грызунам, быть успешными потребителями
бедных кормов, требующих длительной микробной
ферментации (Parra, 1978; Demment, 1982; Dem-
ment, van Soest, 1985; Foley, Cork, 1992; Hume,

2002; Langer, 2002). Тем не менее, среди мелких
млекопитающих известны виды, высоко специа-
лизированные к питанию вегетативными частя-
ми растений (Hammond, Wunder, 1991; Justice,
Smith, 1992; Castle, Wunder, 1995). В разных груп-
пах млекопитающих формирование связи разме-
ров тела и пищеварительного тракта реализуется
по-разному в зависимости от таксономической
принадлежности, экологических, физиологических
и морфологических факторов (McArtur, 2014; Нау-
мова и др., 2021). Маскирующее влияние этих
факторов на размерные взаимодействия в наи-
большей мере проявляется у мелких травоядов,
способность которых питаться целлюлозосодер-
жащими кормами не безусловна, но в ряде случа-
ев реализуема.

На основании статистического анализа взаи-
модействий размеров тела, размеров и функций
пищеварительного тракта у почти 100 видов фито-
фагов с большим диапазоном массы тела, сгруппи-
рованных по морфофизиологическим признакам,
была установлена изометрическая связь размер-
ных показателей тела и ПТ (Clauss et al., 2007). Ра-
нее изометрическое соотношение размеров тела и
ПТ было обнаружено на межвидовом уровне у от-
дельных групп млекопитающих (Demment, Van

УДК 599.325:591.32

ФИЗИОЛОГИЯ 
ЖИВОТНЫХ И ЧЕЛОВЕКА



298

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 3  2023

НАУМОВА и др.

Soest, 1985; Illius, Gordon, 1992; Clauss, Нammel,
2005). Однако включение в исследование физио-
логических показателей, таких как потребление
корма, уровень метаболизма, переваримость и
длительность ферментации выявили их алломет-
рическую зависимость от размеров тела (Clauss et al.,
2007, 2013; Muller et al., 2013; McArtur, 2014; Steuer
et al., 2014). Полученные результаты привели ис-
следователей к выводу, что увеличение размеров
тела не дает фитофагам заметных преимуществ в
усвоении бедных кормов.

Изометрическая зависимость между массой тела
и объемом ПТ была зафиксирована и у ряда мелких
млекопитающих-фитофагов, хотя неоднократно
были отмечены внутривидовые вариации массы
ПТ как ответ на качество диеты (Gross et al., 1985,
Stevens, 1988; Hammond, Wunder, 1991; Foley, Cork,
1992; Pei et al., 2001a, 2001b). Все же эмпирических
данных по структуре и размерам тела и органов
пищеварения у мелких фитофагов, необходимых
для детального количественного и функционально-
го анализа, немного. Кроме того, данные разных ав-
торов часто оказываются несопоставимыми ввиду
использования разных приемов получения весовых
характеристик (только содержимое в сухом, или
сыром весе, сухая масса тканей ПТ, сырая масса
ПТ в целом) у грызунов в условиях клеточного со-
держания на разных экспериментальных кормовых
рационах. На данный момент условия подобных
опытов и детали обработки материала не стандарти-
зированы, тогда как однозначная интерпретация
особенностей размерных взаимодействий у мелких
млекопитающих может быть выполнена только
на основании сопоставления родственных видов
с разной массой тела, а не разрозненных данных
по отдельным видам.

Мы предположили, что масса ПТ, освобожден-
ного от содержимого, в большей степени скоорди-
нирована с массой тела, чем масса наполненного
кормом пищеварительного тракта. В этом случае
взвешивание интактных органов ПТ отразит ха-
рактер взаимодействия уровня наполнения ПТ и
массы тела.

Рассмотренное в работе сообщество песчанок,
населяющих пустыню Негев – морфологически и
экологически компактная группа мелких млекопи-
тающих-фитофагов, удобная для рассмотрения вза-
имосвязи размеров тела и функций пищеварения и
питания. Исследованные виды, обитающие в сход-
ных условиях (Kam et al., 1997; Degen et al., 1998;
Khokhlova et al., 2005), характеризуются разной
пищевой специализацией, 10-кратным диапазо-
ном размеров тела и однородной морфологией
ПТ (Naumova et al., 2019). Последнее обстоятель-
ство позволяет исключить из функционального
анализа влияние структурных особенностей ПТ
на соотношение размеров тела и ПТ у песчанок.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Получены весовые показатели пищеваритель-
ного тракта у следующих видов песчанок, населя-
ющих пустыню Негев (Израиль): Psammomys obesus,
Meriones crassus, Gerbillus pyramidum, Gerbillus al-
lenbyi, Gerbillus dasyurus, Gerbillus henleyi. Материа-
лом для работы послужили грызуны, содержав-
шиеся в лабораторных условиях на разных травах
(по 24 взрослых особи P. obesus и M. crassus, и по 6
особей G. pyramidum и G. dasyurus), а также отловлен-
ные в природе (по 4–5 особей P. obesus, G. allenbyi,
G. dasyurus, G. henleyi). P. obesus питается исклю-
чительно зелеными частями растений, и характе-
ризуется высокой переваримостью волокнистых
элементов растений (Degen et al., 2000). Остальные
виды преимущественно семеноядных песчанок в
природе также периодически употребляют в пищу
травянистые корма. Кормовые рационы P. obesus
(4 экспериментальных группы по 6 особей в каж-
дой) состояли из зеленых частей следующих кор-
мовых растений: Atriplex halimus, Sueda monoica,
Anabasis articulata, Salsola tetrandra. Четыре группы
M. crassus кормили теми же растениями, за исключе-
нием A. articulata, которая была заменена S. tetrandra
в стадии раннего плодоношения (S. tetrandra 2). По
шесть особей G. pyramidum и G. dasyurus содержа-
ли только на плодоносящей S. tetrandra.

Декапитацию большей части песчанок осу-
ществляли в вечерние часы (19–20 ч). Это позво-
лило оценить наполнение ПТ за время дневной
активности грызунов. Для выяснения уровня на-
полнения ПТ в ночное время 6 особей M. сrassus
анатомированы в 8 ч утра. Кроме того, были об-
следованы песчанки, отловленные в природе в
утренние часы. Взвешивание производили с точ-
ностью до 0.01 г после вскрытия по завершении
экспериментальной части работы (Naumova et al.,
2019, 2021; Наумова и др., 2021). Массу сырого со-
держимого ПТ и отдельных органов определяли как
разницу между массой наполненного и освобожден-
ного от содержимого ПТ. У двух видов G. henleyi и
G. allenbyi взвешивали только наполненный ПТ.
Количественный анализ всех показателей выпол-
няли относительно массы тела. Полученные дан-
ные были обработаны методами непараметриче-
ской статистики (Statistica 12).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Масса тела и всего пищеварительного тракта.
P. obesus – самый крупный вид из населяющих пу-
стыню Негев грызунов и единственный зеленояд-
ный представитель этого сообщества. Масса тела
экспериментальных и отловленных животных в
среднем составила 175 г. У самого мелкого вида –
G. henleyi – средняя масса тела составила 18.8 г.
Среди рассматриваемых видов наибольшая относи-
тельная масса всего желудочно-кишечного тракта
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(22%) была зафиксирована для P. оbesus, значи-
тельно меньшие показатели (6–9%) были получе-
ны для представителей родов Meriones и Gerbillus
(рис. 1). У разных видов Gerbillus просматривается
обратная зависимость между массами тела и всего
пищеварительного тракта. Минимальные значе-
ния доли пищеварительного тракта в массе тела –
6% были отмечены для G. рyramidum, тогда как у
самого мелкого вида G. henleyi это значение до-
стигает почти 10%.

Содержание на разных кормовых объектах не
отразилось существенно на массе пищеварительно-
го тракта P. оbesus, но сказалось на весовых показа-
телях у M. сrassus (рис. 2.) У P. obesus наблюдались
незначительные колебания массы ПТ в пределах
20–23% при содержании на разных травах, при-
чем заметна тенденция к увеличению массы всего
ПТ при кормлении песчанок S. monoica. У M. сrassus

эти колебания более существенны: при содержании
животных на рационе, состоящем из S. tetrandra c
незрелыми семенами, относительная масса ПТ уве-
личилась примерно вдвое по сравнению с особями,
потреблявшими A. halimus (от 5.5 до 11.5%).

Относительная масса разных отделов ПТ. У
мелких фитофагов основную функциональную
нагрузку, связанную со спецификой питания, не-
сут локусы ферментации – преджелудок, слепая
кишка и ободочная спираль. Поэтому именно эти
отделы, отвечающие за усвоение структурных уг-
леводов с помощью микробных ферментов, мож-
но считать наиболее показательными при рас-
смотрении взаимосвязи размеров тела и органов
пищеварения.

Самая большая доля преджелудка в массе тела
вполне ожидаемо оказалась у P. оbesus, как у ис-
ключительно зеленоядного вида (до 3.3%). У всех

Рис. 1. Относительная масса ПТ у песчанок. Po – P. obesus, Mc – M. crassus, Gp – G. pyramidum, Ga – G. allenbyi, Gd –
G. dasyurus, Gh – G. henleyi.
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Рис. 2. Относительная масса тканей и содержимого ПТ у P. obesus (а) и M. crassus (б) при содержании на разных кормах.
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исследованных видов наблюдались значительные
колебания этого признака, (табл. 1). Относитель-
ная масса всего желудка у P. obesus колебалась от
4.5 до 5.8%. У M. crassus масса всего желудка и от-
дельно преджелудка была существенно меньше,
чем у P. оbesus и составила в среднем 2.3 и 1.4% со-
ответственно. У песчанок рода Gerbillus масса же-
лудка колебалась в районе 2%, причем макси-
мальным (2.6%) это значение было отмечено для
самого мелкого вида – G. henleyi, минимальным –
для G. pyramidum (1.9%). В соответствии с этими
показателями была и масса преджелудка.

Масса тонкого кишечника также оказалась вари-
абельной. У P. оbesus она оказалась самой большой и
колебалась при содержании на разных кормах от
3.8 до 4.8%; у M. crassus масса тонкого кишечника
в среднем составила 2.9%. У песчанок рода Gerbillus
максимальная масса тонкого кишечника была у
G. dasyurus (3.1%). Наименьшая относительная мас-
са тонкого кишечника была отмечена для G. pyra-
midum (2.6%).

Различия между видами по весовым показателям
слепой кишки, являющейся у грызунов основным
ферментативным органом, оказались более суще-
ственными. Самая большая по относительной
массе слепая кишка (в среднем 6.6%) характерна
для P. obesus, что соответствует статусу строго зе-
леноядного вида. Однако колебания массы сле-
пой кишки в зависимости от кормового рациона
очень значительны и создают разницу почти в 2%
(от 6 у отловленных в природе до 8.2% потребляв-
ших S. monoica). Очень большой диапазон колеба-
ний относительной массы слепой кишки наблю-

дался у M. crassus. Максимальная масса этого органа
оказалась почти втрое выше при содержании на
S. tetrandra 2 (3.6%), чем при кормлении грызунов
A. halimus (1.3%) и особей, отловленных в природе
(1.5%). У песчанок рода Gerbillus масса слепой
кишки колебалась от 1.4 до 2.0%.

У всех исследованных видов песчанок наблюда-
лась очень высокая вариабельность относительной
массы ободочной кишки, главным образом за счет
ее проксимальной части. По убыванию массы
ободочной кишки исследованные виды распола-
гаются в следующем порядке: P. obesus, M. сras-
sus, G. dasyurus, G. henlyi, G. allenbyi, G. pyramidum.

Относительная масса тканей ПТ. Вклад массы
собственно тканей ПТ в массу наполненных кор-
мом органов у разных видов песчанок неодина-
ков (табл. 2). У P. obesus масса стенок ПТ состав-
ляет около 5% массы тела. Значимой зависимости
этого показателя от кормового рациона не на-
блюдается. Масса стенок отдельных органов так-
же относительно постоянна при содержании на
разных травах. Только при кормлении S. monoica
отмечено увеличение массы тонкого кишечника
и слепой кишки.

У M. сrassus относительная масса стенок всего
ПТ заметно меньше (в среднем 3.4%), чем у P. оbe-
sus, но вариабельность по этому показателю в за-
висимости от кормления несколько больше – от
2.2% массы тела при содержании на А. halimus, до
3.8% при содержании на S. monoica и S. tetrandra 2
(рис. 2). Эти различия возникают в основном за
счет изменения массы тканей тонкого кишечни-

Таблица 1. Относительная масса отделов ПТ у песчанок при содержании на разных кормах

Примечание. * – зверьки из природы.

Вид Корм Желудок Преджелудок
Железистый

желудок

Тонкий 

кишечник

Слепая

кишка

Ободочная

кишка

P. obesus A. halimus 5.6 ± 2.221 3.41 ± 1.809 2.19 ± 0.446 3.83 ± 1.096 6.4 ± 0.647 4.16 ± 0.344

S. monoica 5.7 ± 1.471 2.7 ± 1.55 3.01 ± 0.237 4.7 ± 0.72 8.25 ± 0.336 3.61 ± 0.572

A. articulata 5.76 ± 1.133 3.03 ± 1.038 2.73 ± 0.336 4.66 ± 0.817 6.97 ± 1.371 4.42 ± 0.512

S. tetrandra 5.37 ± 2.102 2.87 ± 1.838 2.5 ± 0.601 4.81 ± 0.98 7.32 ± 1.857 4.58 ± 0.867

P. obesus* 4.5 ± 0.615 2.58 ± 0.37 1.91 ± 0.29 2.75 ± 0.237 6.02 ± 1.053 3.09 ± 0.232

M. crassus A. halimus 1.19 ± 0.2445 0.53 ± 0.156 0.66 ± 0.112 1.90 ± 0.366 1.32 ± 0.504 1.09 ± 0.38

S. monoica 1.3 ± 0.373 0.63 ± 0.248 0.67 ± 0.129 2.03 ± 0.401 1.85 ± 0.531 1.22 ± 0.131

S. tetrandra 1 1.39 ± 0.273 0.72 ± 0.177 0.67 ± 0.101 2.61 ± 0.463 1.48 ± 0.117 1.09 ± 0.239

S. tetrandra 2 2.52 ± 0.888 1.35 ± 0.534 1.16 ± 0.438 3.52 ± 0.772 3.64 ± 1.121 1.62 ± 0.313

M. crassus* 3.04 ± 0.99 1.97 ± 0.822 1.07 ± 0.181 3.35 ± 0.476 1.51 ± 0.399 1.31 ± 0.313

G. dasyurus S. tetrandra 2 1.6 ± 0.559 0.78 ± 0.305 0.81 ± 0.274 2.36 ± 0.686 1.96 ± 0.734 0.78 ± 0.203

G. dasyurus* 3.25 ± 1.157 2.22 ± 1.083 1.03 ± 0.089 3.88 ± 1.156 1.52 ± 0.599 1.01 ± 0.146

G. pyramidum S. tetrandra 2 1.9 ± 0.442 0.97 ± 0.397 0.93 ± 0.144 2.58 ± 0.431 1.39 ± 0.272 0.65 ± 0.142

G. allenbyi* 2.16 ± 0.043 1.25 ± 0.049 0.91 ± 0.092 2.7 ± 0.164 1.47 ± 0.058 0.74 ± 0.16

G. henleyi* 2.69 ± 0.834 3.05 ± 0.389 1.52 ± 0.249 0.89 ± 0.054
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ка – от 0.7% при потреблении грызунами А. hali-
mus почти до 1.7% при поедании S. monoica.

У G. pyramidum – наиболее крупного предста-
вителя рода Gerbillus (средняя масса тела 40 г), до-
ля тканей ПТ достигает 4%, что составляет более
половины всей массы заполненных кормом орга-
нов. При этом тонкий кишечник по массе стенок
превышает как желудок, так и толстый отдел ки-
шечника (слепую и ободочную кишки). Несколь-
ко меньший по размерам G. dasyurus имеет сход-
ную с G. pyramidum относительную массу тканей
отдельных органов ПТ.

Наполнение кормом ПТ. P. оbesus выделяется
среди прочих песчанок высоким уровнем напол-
нения ПТ кормом, которое у этого вида достигает

15–16% (табл. 3). В самом вместительном органе

ПТ – слепой кишке у P. оbesus содержится до од-

ной трети всего содержимого, достигающей 7%

массы тела (рис. 3). У остальных песчанок масса

всего содержимого не достигает 5% массы тела, а

органом, сопоставимым по вместительности со

слепой кишкой, в некоторых случаях оказывается

тонкий кишечник. Максимальное значение мас-

сы содержимого у M. сrassus составляет 7.6%, а у

G. dasiurus 5.7%, G. pyramidum – около 3% массы те-

ла. Наполнение ПТ у P. оbesus при питании разными

травами оказалось сходным, а у M. сrassus различа-

лось более чем вдвое при потреблении S. monoica и

S. tetrandra 2. Неодинаковым было наполнение

также у клеточных и свободно живущих зверьков.

Таблица 2. Относительная масса стенок отделов ПТ при содержании песчанок на разных кормах

Вид Корм Желудок
Тонкий 

кишечник

Слепая 

кишка

Ободочная

кишка

P. obesus A. halimus 0.71 ± 0.155 0.72 ± 0.216 0.92 ± 0.227 1.08 ± 0.173

S. monoica 0.84 ± 0.115 1.50 ± 0.199 1.33 ± 0.202 1.14 ± 0.093

A. articulata 0.79 ± 0.05 0.80 ± 0.115 0.92 ± 0.164 1.16 ± 0.119

S. tetrandra 1 0.81 ± 0.181 1.07 ± 0.383 0.99 ± 0.341 1.35 ± 0.229

M. crassus A. halimus 0.54 ± 0.092 0.60 ± 0.179 0.28 ± 0.089 0.34 ± 0.094

S. monoica 0.70 ± 0.072 1.47 ± 0.323 0.45 ± 0.092 0.56 ± 0.093

S. tetrandra 1 0.59 ± 0.021 1.20 ± 0.344 0.44 ± 0.081 0.58 ± 0.159

S. tetrandra 2 0.81 ± 0.242 1.21 ± 0.251 0.49 ± 0.10 0.55 ± 0.114

G. dasyurus S. tetrandra 2 0.66 ± 0.113 1.28 ± 0.381 0.51 ± 0.138 0.44 ± 0.108

G. pyramidum S. tetrandra 2 0.90 ± 0.310 1.29 ± 0.267 0.42 ± 0.043 0.46 ± 0.084

Таблица 3. Относительная масса содержимого ПТ песчанок при содержании на разных кормах

Корм P. obesus M. crassus G. dasyurus G. pyramidum

Э
к

с
п

е
р

и
м

е
н

т
а
л

ь
н

ы
е
 к

о
р

м
а

A.halimus 16.03 ± 1.117

(12.69–20.86)

3.32 ± 0.383

(2.42–4.70)

S. monoica 17.35 ± 0.916

(16.2–21.0)

2.67 ± 0.225

(1.99–3.32)

A. articulata 17.16 ± 0.892

(14.73–20.82)

S. tetrandra 1 16.91 ± 1.611

(12.28–21.74)

3.62 ± 0.308

(2.23–4.43)

S. tetrandra 2 7.60 ± 0.993

(3.85–11.0)

3.34 ± 0.660

(1.73–6.23)

2.84 ± 0.347

(1.72–3.92)

Естественный корм 11.80 ± 0.59

(10.43–13.47)

5.62 ± 0.648

(3.85–8.19)

5.65 ± 0.756

(3.79–7.13)

Среднее 15.94 ± 0.601

(10.43–21.74)

4.56 ± 0.410

(1.99–11.0)

4.27 ± 0.60

(1.73–7.13)

2.84 ± 0.347

(1.72–3.92)
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При анализе органной композиции млекопи-
тающих в зависимости от размеров тела оказа-
лось, что в пределах класса не наблюдается про-
порционального увеличения масс ПТ и тела: у
животного массой 7 г доля желудка и кишечника
составляет 10%, а у 6.6-тонного зверя она дости-
гает лишь 4% (Calder, 1984). Эти данные были по-
лучены для ряда млекопитающих, масса тела ко-
торых различалась более чем в 900000 раз. Однако
в пределах таксонов млекопитающих более низ-
кого ранга было выявлено изометрическое изме-
нение размеров ПТ относительно массы тела
(Parra, 1978; Demment, 1982; Clauss et al., 2005).

Более детальное исследование показало, что у
мелких фитофагов, таких как грызуны, наблюда-
ются иные зависимости во взаимосвязи размеров
тела и органов ПТ. Так, в исследованном ряду

11 видов Muroidea, относящихся к 7 родам, не бы-

ло обнаружено однозначной прямой связи между

размерами тела и органов ПТ (Варшавский и др.,

2017). Аллометрия наиболее четко проявилась

при сравнении представителей более крупных

таксонов – Murinae и Arvicolinae. Решающим

фактором в этих случаях оказалась пищевая спе-

циализация и соответствующая ей структура ПТ.

У зеленоядных полевок относительная масса ПТ

достигала 30%, причем с преимуществом массы

хорошо развитого и сложно организованного тол-

стого отдела кишечника, тогда как у семеноядных

мышей масса всего ПТ составила в среднем 17% с

преобладанием массы желудка и тонкого отдела

кишечника. При сравнении травоядных полевок,

имеющих разные размеры тела, но сходные пище-

вую специализацию и стратегию пищеварения,

просматривается изометрия масс слепой кишки и

тела. Так, водяная и серые полевки близки по от-

Рис. 3. Корреляция: между массой содержимого ПТ и тела in P. obesus (а) и M. crassus (б); между массой тканей ПТ и
тела у P. obesus (в) and M. crassus (г).
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носительной массе слепой кишки (11.5 и 9%); при
сравнении норвежского и лесного леммингов
также проявляется изометрия размеров слепой
кишки (2.2 и 2.3%) (Варшавский и др., 2017). Пес-
чанки отличаются от полевок по размерным соот-
ношениям тела и ПТ.

В ряду исследованных нами видов песчанок
масса тела различается в 10 раз, а в ряду преиму-
щественно семеноядных Meriones и Gerbillus – в
6 раз. В рассматриваемом ряду близких по пита-
нию песчанок, масса тела которых находилась в
диапазоне от 18 до 111 г, не выявлено линейной
зависимости между массами тела, ПТ и его от-
дельными органами.

P. obesus выделяется из всех песчанок большой
массой желудочно-кишечного тракта, достигаю-
щей около 20% массы тела, при этом масса желуд-
ка колеблется в диапазоне 4.5–6%, а масса слепой
кишки достигает 8%. У исследованных видов ро-
дов Meriones и Gerbillus относительная масса пи-
щеварительного тракта составляет около 10%; при
этом относительная масса слепой кишки во всех
случаях едва достигает 2%. У самого мелкого вида
G. henleyi относительная масса ПТ оказалась вы-
ше, чем у M. crassus. То есть, в этой группе семе-
ноядных видов изометрического изменения мас-
сы ПТ и тела не наблюдается: у M. crassus, потреб-
ляющих кроме семян и зеленые корма, ПТ имеет
относительно меньшую массу, чем у мелких семе-
ноядных G. henleyi, у которых с уменьшением
массы тела заметна тенденция к увеличению от-
носительной массы желудочно-кишечного тракта.

Если сравнить зеленоядные виды полевок и
песчанок с близкими размерами тела, то очевид-
но, что доля ПТ в массе тела существенно больше
у полевок – 30% против 20% у песчанок. У семе-
ноядных песчанок относительная масса ПТ так-
же меньше, чем у других грызунов с аналогичной
пищевой специализацией (Варшавский и др.,
2017). Среди песчанок рода Gerbillus наблюдается
тенденция к отрицательной корреляции масс те-
ла и ПТ.

Как влияет доля тканей в массе ПТ на оценку со-
отношения масс интактного ПТ и тела. Масса всего
ПТ и его отдельных органов складывается из масс
собственно стенок ПТ и содержимого. Чтобы пра-
вильно оценить уровень наполнения ПТ кормом
важно проанализировать следующие показатели:
массу тканей относительно массы заполненных
кормом органов и тела. У песчанок при недостаточ-
ном заполнении ПТ кормом масса стенок достигает
половины всей массы органов, в условиях насыще-
ния кормом около четверти ее массы. То есть масса
сырого содержимого существенно ниже значений,
полученных взвешиванием всего ПТ, или его от-
дельных органов. Часто используемые данные,
полученные путем расчета объема кишечника как

трубы могут исказить реальные значения, осо-
бенно это касается мелких млекопитающих.

Соотношение масс содержимого и стенок ПТ
неодинаково у исследованных песчанок (рис. 3).
У более крупных песчанок P. оbesus и M. crassus
наблюдается положительная корреляция массы
тканей ПТ с размерами тела, в отличие от массы
содержимого. Относительная масса тканей ПТ
менее изменчива, чем наполненного пищеваритель-
ного тракта. Вариативность может быть обусловлена
методической погрешностью – тщательностью
освобождения полостей ПТ от содержимого. У трех
видов семеноядных песчанок – M. crassus, G. pyra-
midum и G. dasiurus с разной массой тела (в сред-
нем 108, 40 и 30 г соответственно) доля тканей ПТ
находится в диапазоне 3.5–4% массы тела, то есть
наблюдается изометрия между этими показателя-
ми. У P. оbesus относительная масса стенок пище-
варительного тракта несколько больше и составляет
около 5% массы тела. При условии незначительной
изменчивости массы тканей ПТ показатели массы
интактного ПТ отражают уровень наполнении
отдельных органов и всего ПТ у разных видов.

Влияние экологических и физиологических фак-
торов. Масса тканей отдельных органов коррели-
рует со степенью развития слизистой оболочки. В
желудке у всех видов преобладает масса правой
железистой части, стенка которой заметно толще,
чем в безжелезистом преджелудке. У крупных зе-
леноядных песчанок преобладающим по массе
органом является слепая кишка. Масса тканей и
содержимого этого органа у P. оbesus положитель-
но коррелирует с размерами тела, тогда как у се-
меноядных песчанок (M. crassus) такой связи нет
(рис. 4). У песчанок, относящихся к родам Mer-
iones и Gerbillus, тонкий кишечник превосходит
по массе остальные органы ПТ. Эти особенности
в целом соответствуют пищевой специализации
этих видов (Degen et al. 1997; Kam et al., 1997).
Масса тканей ободочной спирали достигает зна-
чимых величин только у P. obesus, что обеспечено
ее значительной длиной (она образует W-образ-
ную форму) и высокими косыми складками сли-
зистой, заполняющими просвет кишки (Naumova
et al., 2019). Эта часть ободочной кишки у всех ис-
следованных песчанок редко была заполнена хи-
мусом в силу ее функциональных особенностей.

Потребление разных кормовых объектов у P. оbe-
sus не отразилось существенно на относительной
массе ПТ и слепой кишки. У этого вида наблюда-
лись незначительные колебания массы пищевари-
тельного тракта в пределах 20–23% при содержании
на разных травах. С наибольшей охотой P. obesus по-
едали S. monoica и A. articulata, что отразилось,
прежде всего на наполнении слепой кишки. Одно-
временно наблюдалась и выраженная в увеличении
массы некоторая гипертрофия стенок кишечника,
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что возможно было связано с биохимической спе-
цификой этих растений.

У M. crassus зарегистрирована четкая зависи-
мость относительной массы желудочно-кишечного
тракта от кормового рациона. Из предложенных
трав M. crassus предпочитали S. tetrandra с завязями
семян, что и отразилось на наполнении слепой
кишки. Относительная масса слепой кишки у этого
вида в среднем составила 3.6%, преджелудка –
1.4% массы тела. При потреблении песчанками
вегетативных частей S. tetrandra с незрелыми се-
менами масса всего ПТ увеличилась вдвое, и по-
чти в три раза возросла относительная масса сле-
пой кишки. В проведенных нами экспериментах
различия в наполнении ПТ в зависимости от со-
става кормового рациона у P. obesus составили
около 2%, а у M. crassus 4% массы тела.

В действительности трудно ожидать четких зави-
симостей между размерами тела и ПТ у животных, у

которых относительная масса ПТ может увеличи-
ваться в два раза, как мы наблюдали у M. crassus в
наших опытах и как это было показано ранее на
примере полевок (Hammond, Wunder, 1991; Lee,
Houston, 1993) и Meriones unguiculates (Pei et al.,
2001a). Эти различия обусловлены в основном
разным уровнем потребления предлагаемых рас-
тений, что отразилось на наполнении ПТ.

Различия в массе содержимого между экспе-
риментальными и добытыми в природе зверька-
ми мы рассматриваем как следствие различий в
потреблении и качестве экспериментального раци-
она и естественных кормов, а также условий кле-
точного содержания и условий обитания в природе.
При этом уровень наполнения ПТ у грызунов, ана-
томированных до начала или после кормовой ак-
тивности, может отличаться более чем вдвое.
Именно в лабильности вместительности ПТ у
мелких грызунов заключается важнейшая адап-

Рис. 4. Корреляция: между массой содержимого слепой кишки и тела у P. obesus (а) и M. crassus (б); между массой тка-
ней слепой кишки и тела in P. obesus (в) and M. crassus (г).
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тивная способность к изменению кормового ра-

циона в связи с сезонной, или годовой сменой ка-

чества кормовой базы.

Анализ размерных соотношений ПТ и тела в
группе грызунов со сходной морфологией ПТ
позволил выявить влияние на эту взаимосвязь не-
которых экологических и физиологических фак-
торов. Существенные сезонные изменения массы
тела, сопряженные со снижением уровня метабо-
лизма у песчанок были показаны в ряде исследо-
ваний в лабораторных и полевых условиях (Degen
et al., 1998). Очевидно, масса ПТ у пустынных
песчанок может закономерно изменяться и в
природе от сезона к сезону в связи со сменой кор-
мовой базы, а также уровнем метаболизма и его
колебаниями. Самые заметные колебания разме-
ров ПТ нами были отмечены для M. crassus: зна-
чительное увеличение массы ПТ, и особенно сле-
пой кишки при содержании на S. tetrandra 2 по
сравнению с животными, потреблявшими A. hali-
mus. Причиной такого сильного увеличения мас-
сы ПТ послужило не только качество кормового
рациона, но и кормовая активность. M. crassus –
ночные грызуны, поэтому данные по наполнению,
полученные в утреннее время в конце периода
кормовой активности, заведомо должны быть вы-
ше, чем данные, полученные после периода по-
коя. По-видимому, результаты по мелким песчан-
кам, ведущим ночной образ жизни, полученные в
вечернее время до начала кормовой активности,
не отражают возможностей максимального на-
полнения кормом ПТ этих грызунов. Напротив, у
ведущей дневной образ жизни P. obesus относитель-
ная масса ПТ, добытых в утренние часы меньше,
чем у экспериментальных животных (рис. 5). У дру-
гих ночных песчанок, добытых утром после насы-
щения кормом во время ночной активности, масса
ПТ была больше, чем у экспериментальных гры-
зунов.

Способность мелких грызунов к существен-
ным вариациям объема ПТ неизбежно влечет за
собой оптимизацию физиологии пищеварения,
что неоднократно было продемонстрировано на
разных грызунах. Прежде всего, это уровень по-
требления корма, скорость его прохождения по
ПТ и переваримость, а также особенности бакте-
риальной ферментации в преджелудке и слепой
кишке (Lee, Houston, 1993; Penry, Jumars, 1986; Pei
et al., 2001a, 2001b; Hume et al., 2002; Наумова и
др., 1921).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Для исследованных видов песчанок получены
неоднозначные результаты по взаимодействию
масс тела, ПТ и его наполнения кормом. При зна-
чительном, 10-кратном различии в массе тела ис-
следованных 6 видов песчанок крайние значения
относительной массы их ПТ различались при-
мерно втрое. Линейная зависимость этих показа-
телей была нарушена следующими факторами.

Рис. 5. Корреляция между массой наполненного кор-
мом ПТ и тела в зависимости от кормовой активно-
сти. а – P. obesus; б – M. crassus; в – G. dasyurus. Свет-
лые значки – до кормовой активности, темные знач-
ки – после кормовой активности.
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Первый из этих факторов вполне очевидный –
пищевая специализация, которая в общих чертах
соответствует весовым показателям органов ПТ и
тела. Зеленоядный вид – P. obesus имеет самую
большую массу ПТ, составляющую 20% массы те-
ла. Семеноядные виды могут замещать семенные
корма зелеными, увеличивая при этом массу ПТ
за счет потребления объемного корма. Масса их
ПТ не достигает значений, характерных для зеле-
ноядных видов, но все же может увеличиваться
значительно. И еще один фактор, который следу-
ет учитывать – это естественные суточные коле-
бания наполнения ПТ, обусловленные кормовой
активностью. Ночные грызуны, такие как M. cras-
sus и Gerbillus, за время кормовой активности мо-
гут вдвое повысить относительную массу ПТ, что
проблематично для крупных фитофагов с дли-
тельным периодом ферментации. У M. crassus по
нашим наблюдениям, масса ПТ может колебать-
ся от 4.3 до 14.7%, а масса слепой кишки от 0.9 до
4.8%. У других видов, в том числе и у P. obesus так-
же заметны существенные колебания массы ПТ в
зависимости от кормовой активности. По-види-
мому, эта особенность характерна для всех мелких
фитофагов. Например, рыжая полевка (Myodes
glareolus), по неопубликованным данным Т.Ю. Чи-
стовой, только за одну фазу кормовой активности
может поглотить около 2 г сырой массы зеленых
частей растений, что заметно увеличивает массу ПТ.

И, наконец, масса собственно тканей ПТ, вари-
ативность которой определяется не только методи-
ческой погрешностью, но и физиологическим со-
стоянием ПТ в момент добычи животного, может
достигать половины всей массы ПТ. Все перечис-
ленные факты иллюстрируют отсутствие прямой
связи между размерами тела и ПТ у мелких расти-
тельноядных грызунов. В отличие от крупных
млекопитающих-фитофагов, у которых изометрия
между размерами ПТ и тела сохраняется в условиях
диверсификации физиологических процессов, у
грызунов размерные взаимодействия между эти-
ми показателями как правило, сопряжены, и от-
ражают возможность смены кормового режима у
отдельных видов. Эти взаимодействия затрагивают,
прежде всего, вариабельность наполнения ПТ в
зависимости от качества кормов, что определяет
скорость прохождения корма и его перевари-
мость, а также цикличность кормовой активно-
сти.

Авторы приносят глубокую благодарность из-
раильским коллегам А. Дегену, М. Каму,
И.С. Хохловой и Б.Р. Краснову за предоставлен-
ный материал и организацию работы.
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Body and Digestive Tract Sizes in Small Phytophagous Mammals: 
Influence of Ecological and Physiological Factors

E. I. Naumova1, #, T. Yu. Chistova1, and G. K. Zharova1

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

The question of the size ratio of the body and the digestive tract (DT) in small phytophagous mammals is con-
sidered on the example of gerbils (Gerbillidae), a group of rodents that is exceptionally convenient for study-
ing such relationships due to significant differences in body weight and morphological homogeneity of the
DT. We analyzed the weight ratios of body size and DT, wet weight of contents and tissues of DT in 6 species
of gerbils with a 10-fold body weight range (average 18 to 175 g) coexisting in the Negev desert – Psammomys
obesus, Meriones crassus, Gerbillus pyramidum, Gerbillus allenbyi, Gerbillus dasyurus Gerbillus henleyi. In a
number of studied species of small mammals weighing less than 0.5 kg, no linear relationship was found be-
tween body size and DT. The allometry of the considered indicators is mainly due to environmental and phys-
iological factors.

Keywords: small phytophagous mammals, digestive tract, body weight, allometry, gerbils
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