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ВВЕДЕНИЕ

Грызуны играют одну из ключевых ролей в инжиниринге различных экосистем. Геоморфная активность
грызунов, их участие в формировании микоризных симбиотических ассоциаций и распространении семян во
многом определяют видовое разнообразие растительных сообществ, их регенеративную активность и
успешную колонизацию новых территорий [1, 2, 3, 4]. Грызуны входят в рацион многих хищников и
колебания численности грызунов оказывают значительное влияние на популяции хищных птиц и
млекопитающих [5, 6].
Учитывая важную роль грызунов в поддержании гомеостаза экосистем, эти животные рассматриваются как
репрезентативные виды для мониторинга деструктивных изменений в экосистемах. В настоящее время для
адекватной оценки уровня антропогенной нагрузки и прогнозирования ее отдаленных эффектов в
различных экосистемах важное значение приобретает не только мониторинг численности животных, но и
оценка их функционального статуса. В экотоксикологических исследованиях популяций диких грызунов
используются различные биохимические и молекулярно-генетические маркеры для оценки индивидуальных
эффектов агропестицидов и тяжелых металлов [7, 8, 9]. Однако, в современном экомониторинге
применяются и относительно простые, неинвазивные методы оценки функционального состояния
животного. В этом случае функции различных систем тканей и органов характеризуются интегральными
параметрами. В большинстве случаев отклонения интегральных параметров от уровня нормы не позволяют
точно определить молекулярно-клеточные причины изменений, но при этом свидетельствуют о снижении
жизнеспособности на системном уровне. Так, изменение величины такого интегрального параметра как
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мышечная сила передних конечностей грызунов может быть связано с гельминтозами [10], снижением
нейромышечной функции [11] (в результате нейротоксических эффектов пестицидов [12]) и тяжелых
металлов [13], изменениями в пищевом рационе [14, 15] гормональными нарушениями [16, 17, 18]. На
системном уровне изменение этого интегрального физиологического параметра может реализоваться в
нарушениях различных типов локомоторной активности животного, которые снижают его шансы на
внутривидовое доминирование за пищевые ресурсы и самок, на успешное избегание хищников. При оценке
мышечной силы передних конечностей как интегрального параметра функционального статуса животного
следует учитывать особенности экологической специализации и полового диморфизма различных видов
грызунов. Система интегральных параметров функционального статуса грызунов является перспективной
основой для разработки алгоритмов оценки стабильности различных типов экосистем в условиях
возрастающей антропогенной нагрузки.

1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ
1.1. Общая характеристика отряда Rodentia
Грызуны (Rodentia) являются крупнейшим отрядом современных млекопитающих: более 40% видов
относятся к отряду Rodentia. Отряд включает 29 семейств, 468 родов, больше 2052 видов. Две трети всех
ныне живущих грызунов принадлежат к семейству Muridae.
Грызуны распространены по всему миру, за исключением Антарктиды, Новой Зеландии, и нескольких
океанических островов. Грызуны – единственные наземные плацентарные млекопитающие,
колонизировавшие Австралию и Новую Гвинею без участия человека. Полинезийские колонисты
способствовали распространению крыс Rattus exulans на островах Тихоокеанского региона. Инвазивные
виды грызунов представляют серьезную опасность для местной фауны, конкурируя за места обитания и
кормовую базу с аборигенными видами [19, 20].
Грызуны характеризуются высоким уровнем экологического разнообразия: среди них встречаются
древесные, роющие, сальтаторные (прыгающие на задних лапах) и полуводные виды, обитающие в лесных,
степных и пустынных экосистемах. Размеры грызунов характеризуются значительной видовой
вариабельностью: вес карликовых мышей Mus minutoides составляет 3 – 12 г, капибар Hydrochoerus – в
некоторых случаях более 70 кг. Характерной особенностью грызунов является приземистое тело и короткие
конечности. У большинства видов грызунов есть хвосты, которые используются для лазания (евразийская
урожайная мышь) и внутривидового коммуникативного сигналинга [21].
Высокая плодовитость, всеядность, когнитивные способности грызунов обеспечивают процветание этих
млекопитающих в современных экосистемах.
Несмотря на морфологическое и экологическое разнообразие грызунов, общим для этих млекопитающих
является строение зубной системы, которая адаптирована к грызению. У всех грызунов есть пара верхних и
пара нижних резцов, которые отделены от коренных зубов промежутком (диастемой) (рис. 1). Резцы
грызунов не имеют корней и постоянно растут. Передняя и боковая поверхности резцов покрыты эмалью,
на задней поверхности эмаль отсутствует. В процессе грызения резцы трутся друг о друга, более мягкий
дентин стирается, а край эмали затачивается. Эта эффективная система «самозатачивания» резцов
является одним из ключевых элементов процветания современных грызунов [22, 23].



Рис. 1. Череп грызуна. Коренные зубы и резцы разделены диастемой.

Грызуны обладают сильной жевательной мускулатурой. Группы грызунов отличаются расположением
мышц челюсти и связанными с ними структурами черепа. У представителей Sciuromorpha (например,
восточная серая белка) имеется большая глубокая жевательная мышца, что позволяет этим видам
эффективно кусать резцами. Представители Myomorpha (например, коричневая крыса) имеют увеличенные
височные и жевательные мышцы, что определяет высокую эффективность пережевывания пищи
коренными зубами. У Hystricomorpha (например, морская свинка), по сравнению с Sciuromorpha и
Myomorpha, имеются более крупные поверхностные жевательные мышцы и более мелкие глубокие
жевательные мышцы. Эффективность кусания резцами снижается, но крупные внутренние крыловидные
мышцы позволяют этим грызунам при жевании перемещать челюсть в сторону на большее расстояние [24,
25].
У некоторых видов грызунов есть защечные мешки, которые служат для хранения пищи. Настоящие мыши и
крысы не имеют защечных мешков, особенности мускулатуры определяют высокую эластичность их щек
[26, 27].
Эффективная пищеварительная система грызунов позволяет усваивать почти 80% потребляемой пищи: в
слепой кишке происходит бактериальная ферментация растительной клетчатки до легко усваиваемых
углеводов. Грызуны практикуют копрофагию, что способствует дополнительному поглощению нутриентов в
кишечнике [28].
Пищевые рационы варьируют у разных видов грызунов. Большинство видов питаются семенами, стеблями,
листьями, цветами, корнями и клубнями. Грызуны могут включать в свой рацион мхи, грибы, мелких
беспозвоночных [29].
Половой диморфизм встречается у многих видов грызунов [30-35]. У некоторых видов, например у полевок,
половой диморфизм может варьироваться от популяции к популяции. У рыжих полевок самки обычно
крупнее самцов, но в альпийских популяциях самцы крупнее самок.
Грызуны практикуют различные системы спаривания: моногамию, полигинию (спаривание самца с
несколькими самками), полиандрию (спаривание самки с несколькими самцами) и промискуитет (самцы и
самки спариваются с несколькими партнерами). Луговая полевки моногамны и образуют пару на всю жизнь.
Самцы участвуют в охране гнезда и воспитании потомства [36, 37].
Для грызунов характерны различные типы социального поведения:
 кастовая система у голого землекопа [38];
 «город»-колония у луговых собачек [39];
 семейные группы у бобров [40];
 одиночный образ жизни [41].
1.2. Экологическая специализация Rodentia
Экологическая специализация грызунов связана с определенными морфологическими адаптациями
скелетно-мышечной системы, функциональными адаптациями различных физиологических систем, в
некоторых случаях, с формированием сложного социального поведения [42-45].
1.2.1.Экоморфологические адаптации роющих грызунов.
Роющие грызуны создают сложные системы подземных ходов на большой глубине, где скрываются от
хищников, производят потомство, создают запасы пищи. Общими морфологическими признаками роющих
грызунов являются маленькие глаза, редуцированные ушные раковины, укороченные хвосты. Эти животные
используют три различных биомеханических способа копания-рытья: 1) скребущий тип (scratch digging),
используют для рытья только передние конечности; 2) использование резцов в качестве долота (chisel-tooth
digging); 3) копание подъемом головы (head-lift digging).
В первом варианте (скребущий («scratch») тип) грызуны роют подземные ходы когтями передних
конечностей. Этот тип роющей активности сопряжен с многочисленными адаптивными изменениями
скелета кисти. Для этих грызунов характерно относительное уменьшение длины запястных, пястных костей
и всех фаланг пальцев, за исключением дистальных. Длинные и прочные дистальные фаланги
поддерживают крупные когти. Лучевая кость почти всегда короче плечевой. Крупная ладьевидно-лунная
кость имеет сложную форму проксимальной суставной поверхности. В целом, передние конечности этого
типа роющих грызунов короче конечностей родственных нероющих видов. Эти особенности скелета
передних конечностей ограничивают движение на уровне запястья и обеспечивают его жесткость и
устойчивость в процессе копания [46, 47, 48].
У млекопитающих на ладонной стороне кисти и стопы находятся подушечки, которые действуют как



амортизаторы во время передвижения и защищают скелет кисти и стопы от механического давления. У
роющих грызунов Ctenomyidae (скребущий («scratch») тип) на ладонной стороне кисти под большим
пальцем расположена хорошо развитая подушечка. Эта подушечка функционирует как дополнительный
палец во время захвата, заменяя атрофированный большой палец, и позволяя животным выполнять
достаточно сложные манипуляции кистью (рис.2) [48].

Рис. 2. Ладонная сторона кисти передней лапы Ctenomys talarum («scratch» тип копания)[48]. C1 – коготь
большого пальца, ТР – подушечка под большим пальцем, S – борозда, HP – подушечка под мизинцем
гипотенара, FC – сгибательная складка. Римскими цифрами обозначены пальцы.

Биомеханика 2- и 3-го способов копания («chisel-tooth» и «head-lift») связана с определенными
краниодентальными адаптациями [49, 50, 51]. Для видов, которые используют 2-й способ копания,
характерны крупные выступающие резцы, с помощью которые животные дробят почву и выбрасывают ее с
помощью головы и лап. Сила ударов резцами зависит от определенных мышечных групп головы и челюсти.
Для грызунов, которые используют третий вариант рытья, характерен широкий, «лопатообразный» череп.
Эти животные роют резцами и головой (комбинация «бур и лопата») [52].
У роющих видов морфологические особенности черепа (в частности, глубина и ширина) определяют
эффективность биомеханической системы рытья-копания. В случае копающих движений череп испытывает
нагрузки в сагиттальной плоскости. Глубокий череп способствует формированию активного сопротивления
изгибу под нагрузками [49, 50, 51].
Для видов, которые используют для копания резцы («chisel-tooth»-техника), характерны широкие скуловые
дуги и более крупные височные ямки, что связано с увеличением размеров (и силы) челюстных замыкающих
жевательных мышц и височных мышц. Реорганизация сайтов прикрепления мышц также способствует
увеличению силы удара в процессе копания [49, 53, 54]. Для этой группы роющих грызунов характерны
выступающие, дорсовентрально удлиненные резцы. Резцы имеют уплощенный профиль (профиль долота).
Особая структура эмали обеспечивает ее высокую износостойкость [55]. Губы животного смыкаются за
резцами, что предотвращает попадание почвы в ротовую полость в процессе копания [49].
Для грызунов, которые используют технику копания подъемом головы («head-lift» копание) характерен
глубокий и уплощенный череп, широкий и удлиненный рострум, удлиненные носовые ходы, широкие
лобные кости и скуловые дуги. Затылочная область черепа имеет переднедорсальный наклон (что
увеличивает эффективность экскавации почвы головой). Другой особенностью черепа этих роющих
грызунов является увеличенный затылочный гребень, что способствует увеличению площади прикрепления
ремневидных и ромбовидных мышц, которые поднимают голову и шею и стабилизируют их положение [56].
Для этого типа роющих грызунов (также, как для грызунов с «chisel-tooth» техникой копания) характерны
широкие скуловые дуги и более крупные височные ямки, хорошо развитые жевательные и височные
мышечные группы [49]. Еще одной особенностью грызунов, которые используют технику копания подъемом
головы, является адаптивное ороговевание кожи переносицы [56].
У роющих грызунов, использующих различные способы рытья («scratch» и «chisel-tooth» варианты),
выявляются существенные различия в скелетно-мышечной анатомии передних конечностей, связанные с
различным уровнем биомеханической нагрузки на переднюю конечность во время копания. У «chisel-tooth»-
грызунов относительные размеры мышц и количество мест при крепления к поверхности костей передних
конечностей меньше, чем у «scratch»- грызунов [57].
1.2.2.Экоморфологические адаптации наземных грызунов.
В своей естественной среде обитания грызуны, ведущие наземный образ жизни, передвигаются по
различным субстратам: почва разной степени увлажненности, скальные породы, песок. Физические
характеристики субстрата определяют специфичность скелетно-мышечных адаптаций и типы
локомоторной активности [58].
Относительно небольшое количество видов грызунов использует прыжки как основной тип локомоции:
кенгуровые крысы (Dipodomys), тушканчики (Jaculus). Следует отметить, что многочисленные адаптации
опорно-двигательного аппарата у крупных бипедальных прыгающих млекопитающих (кенгуру, валлаби)
определяют значительно более высокую эффективность локомоции, по сравнению с активными
квадрипедальными видами аналогичного размера. Механические свойства сухожилий позволяют кенгуру
экономить до 25% энергии во время прыжков [59].
У мелких бипедальных грызунов эффективность локомоции сравнима с квадрипедальными видами того же



размерного класса. Одна из возможных причин снижения эффективности локомоции у бипедальных
грызунов связана с анатомическими особенностями нижнего пояса конечностей: непропорционально
крупными мышцами и толстыми сухожилиями разгибателей голеностопного сустава [60].
Несмотря на биомеханические недостатки системы нижних конечностей, адаптивные перестройки общей
морфологии позволяют этим грызунам реализовать два типа специализированной локомоторной стратегии:
«взрывные» прыжки в высоту и скачки [58]. (Кенгуровые крысы способными быстро подпрыгнуть на высоту,
в девять раз превышающую высоту бедра, и скакать со скоростью до 8,3 м/с). Удлиненные нижние
конечности увеличивают диапазон движений, в то время как укороченные дистальные элементы
уменьшают энергию, необходимую для поворота конечности во время продолжительного бега (рис.3) [61,
62].

Рис. 3. А – скелет бипедального малого египетского тушканчика Jaculus jaculus; Б – скелет полудревесной
квадрипедальной северной березовой мыши Sicista betulina [62].

Локомоторные стратегии бипедальных грызунов нацелены на эффективное избегание хищников:
скачкообразные движения по своей природе хаотичны и очень «удобны» для радикального изменения
траектории за счет быстрого ускорения или замедления движения животного.
1.2.3. Экоморфологические адаптации планирующих грызунов
Морфологические адаптации летающих белок (Pteromyini) определяют их способность к управляемому
скользящему полету. Грызуны планируют между деревьями с помощью патагиума – покрытой шерстью
кожной мембраны, которая тянется от запястья до лодыжки. Длинные хвосты обеспечивают устойчивость
при скольжении и используются при торможении. Направление и скорость скольжения в воздухе меняются
за счет изменения положения конечностей белки. Важную роль в управлении скольжения играет
небольшой хрящевой элемент запястья – шиловидный хрящ, которые имеется только у белок-летяг.
Шиловидный хрящ вместе с кистью образует угловой конец крыла, который контролирует аэродинамику
скольжения. Запястье контролирует натяжение патагиума [63, 64].
Возможность управления скольжением связана с особенностями анатомии запястья грызунов: сочленение
гороховидного и ладьевидно-полулунного сустава обеспечивает стабильное основание для шиловидного
хряща, поддерживающего кончик крыла. В проксимальном отделе лучезапястного сустава, кривизна
суставных поверхностей и расположение связок крайнее дорсальное и радиальное сгибание запястья у
белок-летяги при планировании [65].
1.2.4. Экоморфологические адаптации полуводных грызунов
Адаптация грызунов к полуводному образу жизни (нырянию и плаванию) связана с определенными
морфологическими изменениями: плавательные перепонки между пальцами, дорсальное положение
ноздрей, глаз и ушей. Ныряние способствовало формированию у грызунов физиологических и
биохимических адаптаций к гипоксии (формированию мощной антиоксидантной системы) [66, 67].
Капибары (Hydrochoerus hydrochaeris) – единственные полуводные грызуны, у которых сложился
квадрипедальный способ плавания [68]. У капибары отсутствуют выраженные морфологические адаптации
для полуводного образа жизни, но для укороченных конечностей этого грызуна характерны короткие
сухожилия и хорошо развитая камбаловидная мышца [68].
У бобра Castor fiber адаптивные признаки полуводного образа жизни выражены в большей степени. У
бобров хорошо развиты плавательные перепонки между пальцами, уплощенный веслообразный хвост
покрыт крупными роговыми щитками. Хвост используется для коммуникативного сигналинга и
депонирования жиров. Ушная раковина значительно редуцирована. При погружении под воду ушные
отверстия и ноздри смыкаются, под водой, глаза закрываются мигательными перепонками [69].
1.3. Роль грызунов в инжиниринге экосистем
Грызуны влияют на динамику биологических сообществ, направление сукцессии, микрогеоморфные
изменения и цикличность биогеохимических процессов в различных экосистемах [70]. Роющие грызуны, как
доминирующие геоморфные агенты, играют ключевую роль в инжиниринге подземных экосистем. Грызуны
роют обширные норы и выбрасывают на поверхность большое количество земли, что приводит к
значительным изменениям механических свойств и водоудерживающей способности почвы, изменению
динамики почвенных нутриентов. Роющая активность грызунов поддерживает видовое разнообразие
растительных сообществ [1, 2, 3, 71, 72].
Роющие грызуны-микофаги способствуют распространению грибных спор (через фекалии) и формированию



симбиотических ассоциаций между грибами и корневой системой высших растений – микоризы.
Прохождение спор через желудочно-кишечный тракт микофагов значительно увеличивает активность
прорастания спор [73,74].
Инжиниринг среды обитания у бобров связан со значительными гидрологическими и геоморфологическими
изменениями лесных экосистем. Удовлетворяя собственные экологические потребности, бобры создают
условия для процветания множества других видов: насекомых, птиц, летучих мышей и амфибий [75, 76, 77].
Используя для строительства плотин поваленные деревья, бобры увеличивают доступность света для
подлеска, и как следствие, его видовое разнообразие (количество видов травянистых
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