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1. UVOD

Fiziologija probave ovisi o kemijskim i fizikalnim karakteristikama prehrane. Potraga, odabir
hrane, nacin hranjenja te iskoriStavanja hranjivih tvari prilagodeni su prehrani pojedinog
organizma (Moyes i Schulte, 2014; GrbeSa, 2017). Osnovna podjela Zivotinja s obzirom na
hranu koju konzumiraju jest na biljojede, svejede i mesojede, a njihovi se probavni sustavi
medusobno poprili¢no razlikuju kako bi maksimalno iskoristili unesene hranjive tvari. Svaki je
njihov dio, od usta do debelog crijeva, gradom i funkcijom potpuno prilagoden odredenoj
vrsti hrane. Razvoj prohodnog probavila omogucio je razvoj specijaliziranih regija, primjerice
za skladistenje hrane, za probavu, apsorpciju... Modifikacije probavila pogotovo su bile nuzne
za poboljSanje probavljivosti bilijne hrane s vrlo visokim sadrzajem vlakana, a niskom
energetskom vrijednoScu (Kay, 1998; Moyes i Schulte, 2014). Naime, niti jedna Zivotinja ne
moze proizvesti enzime potrebne za razgradnju celuloze koja tvori stanicnu stijenku biljaka
(Kay, 1998; Pough i sur., 2009). Biljojedi se na razli¢ite nacine nose s ovom preprekom — u
simbiotskom su odnosu s mikroorganizmima koji posjeduju gen koji kodira za celulazu,
povecanom povrsinom probavnog sustava povisena je efikasnost apsorpcije nutrijenata, zubi
su im gradeni tako da probiju stani¢nu stijenku i time oslobode lako probavljiv stani¢ni
sadrzaj (Kay, 1998; Moyes i Schulte, 2014; Pough i sur., 2009). No i medu njima postoje
razlike — nije isto hrani li se Zivotinja iskljuCivo vlaknastom vegetacijom ili u svoju prehranu
uvrStava npr. sjemenke i voée (Hintz i sur., 1978). Kod poligastricnih preZivaca vecina se
celuloze razgradi u predzelucima. Produkti mikrobne fermentacije odlaze u ostatak
gastrointestinalnog trakta, gdje ih razgraduju enzimi Zivotinje, apsorbiraju se te sluze kao
izvor nutrijenata. Njihov im voluminozan probavni sustav omoguéava dugo zadrzavanje
hrane i samim time njeno potpunije iskoristavanje (Kay, 2009; GrbeSa, 2017). Usprkos
malenoj veli€ini tijela te jednostavnom Zelucu i biljojedni glodavci prezivljavaju na slabo
probavljivoj hrani — suprotno prezivacima njihova je strategija omoguditi Sto brzi prolaz hrane
kroz probavni sustav te tako potaknuti viSi i ¢eS¢i unos (Bjornhag, 1987; Hume 1989;
Bjornhag 1994; Meyer, 2010). Velika ih vecina prakticira koprofagiju, tj. unos vlastitog
fecesa, Cime postaju dostupni nutrijenti poput vitamina i aminokiselina koje je sintetizirala
njihova mikroflora a koji se nisu uspjeli apsorbirati u probavilu. Naposljetku, pojedini se
glodavci hrane i insektima ili mesom, Sto se odrazava na gradu i funkciju njihovog GI sustava
(Yarto-Jaramillo, 2015). Cilj ovoga rada jest usporediti strategije kojima glodavci i prezivadi,
kao predstavnici dva kraja biljojednog spektra, probavljaju vlaknastu biljnu hranu i
prezivljavaju na njoj, te usporediti morfologiju i fiziologiju probavnih sustava glodavaca kao

predstavnika sva tri osnovna tipa prehrane.



2. TEORIJSKI DIO

2.1. PROBAVUIVOST

Probavljivost sluzi kao indikator kvalitete hrane, te pokazuje koja je zivotinjska vrsta najbolje
prilagodena iskoriStavanju odredene hrane (Bayley, 1978). Niza je probavljivost hrane koja
sadrzi puno zastitnih tvari, poput vlakana u slami te keratina u kopitima i dlaci — tako su
vegetativni dijelovi biljaka koje unose striktni herbivori, kao Sto su prezivaci i neki glodavci,
teze probavljivi od hranjivih tvari iz, primjerice, sjemenki, plodova i mesa (Kay, 1998;
Grbesa, 2017). Slabo probavljivu hranu Zzivotinje moraju unijeti u veéoj koliCini kako bi
podmirile svoje nutritivne potrebe, a za njeno je iskoriStavanje potreban i velik probavni trakt
— zato biljojedi u pravilu imaju vece probavne sustave nego mesojedi. Neprobavljeni se i
neapsorbirani sastojci izlu€uju fecesom, dakle mesojedi na lako probavljivoj hrani proizvode
manje fecesa po kilogramu tjelesne mase nego biljojedi (GrbeSa, 2017). In vivo metoda
odredivanja probavljivosti ukljuCuje mjerenje koli¢ine nutrijenta u pojedenoj hrani te u
izbaCenom fecesu — oduzimanjem druge vrijednosti od prve mogucée je saznati koliko se
hranjive tvari probavilo te potencijalno apsorbiralo u organizmu zivotinje, a koliko je izlu¢eno
fecesom. Probavljivost se racuna kao omjer apsorpcije i unosa nutrijenata (Allen i Mertens,
1998; GrbeSa, 2017). Na taj naCin dobivena probavljivost je prividna, tj. ne uraCunava
izluCene tvari nastale endogenom sintezom i uglavnom je manja od stvarne (Grbesa, 2017).
Osnovna, tj. Weende analiza koju su 1860. godine razvili Henneberg i Stohmann, obuhvaca
odredivanje sadrzaja vlage, pepela, sirove masti, sirovog proteina te sirovih vlakana.
Nedusicne ekstraktivne tvari (NET) kojima pripadaju sSkrob i Seceri se ne odreduju
eksperimentalno, ve¢ se njihova koli¢ina racuna kao razlika izmedu 100% i zbroja udjela
osnovnih kemijskih sastojaka, tj. zbroja udjela sirovih proteina, masti i vlakana (Greenfield i
Southgate, 2003).

2.1.1. Probavljivost biljne hrane i vlakana

Prilikom analiziranja hrane biljojeda nije dovoljno odrediti samo ukupna sirova vlakna, buduci
da ona ne pokazuju njen sastav u potpunosti. Potrebno je posebno utvrditi sadrzaj celuloze,
hemiceluloze i lignina. U tu se svrhu, kuhanjem u neutralnoj ili kiseloj otopini detergenta,
dodatno odreduju neutralna detergent vlakna (eng. Neutral Detergent Fibre, NDF) koja se

sastoje od sva tri navedena spoja, kisela detergent vlakna (eng. Acid Detergent Fibre, ADF)



celuloza i lignin, te kiseli detergent lignin (eng. Acid Detergent Lignin, ADL) (Hatfield i sur.,
1994; Van Soest, 1994; GrbeSa, 2017). NDF cine 30 — 80% organske tvari voluminozne
hrane, dok je ostatak gotovo potpuno probavljiv stani¢ni sadrzaj. Naime, biljna je stanica
okruzena stani¢nom stijenkom koja predstavlja fizicku potporu biljci, pruza joj cvrstocu,
otpornost na bolesti, nametnike i hladnocu te ju stiti od napada biljojeda (Buxton i Redfearn,
1997; Bozinovic i Torres-Contreras, 1998). Gradena je od razli¢itih ugljikohidrata (celuloze,
hemiceluloze, pektina) povezanih s ligninom, kutinom, taninima i silikatima (Grbesa, 2017).
Celuloza cini vecinu stijenke — 40 do 50% suhe tvari biljke (Ward, 1981). Molekule glukoze u
ovome su polisaharidu medusobno povezane B-1,4 glikozidnim vezama za Cije razlaganje
Zivotinje ne posjeduju enzime (Kay, 1998). Vedina Zivotinja celulozu izluCuje, a neke ju pak
iskoriStavaju kao glavni izvor energije zahvaljujuéi simbiotskom odnosu s mikroorganizmima
koji posjeduju gen koji kodira za neku od celulaza (Moyes i Schulte, 2014). Oni se nalaze u
posebnim odjeljcima probavnog sustava, a pritom razlikujemo dva glavha mjesta
fermentacije, tj. mikrobne razgradnje u probavilu — u prednjem i u straznjem dijelu probavila
(slika 1) (Pough i sur., 2009).

Burag *I?

Siriste

Kapura

Slika 1. Razlika probavnih sustava s obzirom na glavno mjesto fermentacije. Lijevo: fermentacija u
straZznjem dijelu probavila — poveéano slijepo i debelo crijevo. Desno: fermentacija u prednjem dijelu
probavila — segmentirani Zeludac prezivaca (preuzeto iz Pough i sur., 2009).



Kod primjerice koala, slonova, zeCeva i mnogih glodavaca te kod neparnoprstasa poput
konja, magaraca, zebri, tapira i nosoroga (ADW, 2001a), mikrobna je fermentacija u
straznjem dijelu gastrointestinalnog sustava. Te su Zivotinje monogastri¢ne, Zeludac im je
jednostavne grade, a slijepo i debelo crijevo su povecani i razvijeni. Fermentacija se dogada
u prednjem dijelu probavila poligastricnih prezivaca, poput goveda, ovaca, koza, Zirafa,
antilopa i jelena (ADW, 2011), tj. u predzelucu podijeljenom na tri dijela. Hranu probavljaju
iznimno sporo — u probavnom sustavu krave ona se zadrzava 70 do 100 sati, dok je kod
konja rije¢ o svega 30 do 45 sati (Pough i sur., 2009). No, prezivaci su uglavnom uspjesniji
pri probavi vlakana — Hintz (1969) je pokazao kako konji probavljaju vlakna sijena s

efikasnoS¢u za tre¢inu manjom nego krave.
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Slika 2. Ovisnost prividne probavljivosti organske tvari (aD OM) o sadrzaju sirovih vlakana u suhoj
tvari (% CF u DM) kod zeceva iz istrazivanja Hagen i sur. (2015), koje su oni usporedili s podacima iz
literature za zeCeve, zamorce, degue, Cincile i konje (preuzeto iz Hagen i sur., 2015).

Demment i Van Soest (1985) te Ilius i Gordon (1992) tvrde da su Zivotinje vece tjelesne
mase uspjesnije u iskoriStavanju energije iz biljne hrane i bolje prilagodene njenoj
konzumaciji nego Sto su male zivotinje. Sukladno tome, Slade i Hintz (1969) su otkrili kako
konji probavljaju vlakna visSe nego dvostruko efikasnije od zeceva. To se slaze i s
pretpostavkom da smanjenje kvalitete hrane, tj. smanjenje probavljivosti i poviSenje razine
vlakana, predstavljaja manje znacajan problem velikim biljojedima (Castle i Wunder, 1995).
Tu su tvrdnju graficki prikazali i Hagen i sur. (2015), usporedivSi svoje s literaturnim

4



podatcima o probavljivosti organske tvari u ovisnosti o sadrzaju vlakana za zeCeve, zamorce,
degue, cincile i konje (slika 2). S porastom koncentracije vlakana vidljiv je blazi pad u

probavljivosti organske tvari kod konja nego kod malih sisavaca.

Vlakna smanjuju iskoristenje energije te probavljivost ostalih nutrijenata iz hrane, sto je
takoder vidljivo iz slike 2. Pri nizoj koncentraciji vlakana u hrani (0 do 10 %), probavljivost
organske tvari je vrlo visoka (70 do 90 %) i uglavnhom jednaka medu vrstama (Hagen i sur.,
2015). Jedan je od glavnih ogranicavajucih faktora je lignin — fenolni polimer koji biljkama
daje ¢vrstu strukturu i mehanicku potporu, a nerazgradiv je i za enzime Zivotinja i za enzime
bakterija (Buxton i Redfearn, 1997; Grbesa, 2017). Mnoga su istrazivanja pokazala negativnu
korelaciju izmedu koncentracije lignina i probavljivosti voluminozne krme (Sullivan, 1959;
Johnson i sur., 1962; Tomlin i sur., 1964). Naime, lignin se ferulnim mostovima veZze za
polisaharide stani¢ne stijenke sprjecavajuci njihovu enzimatsku razgradnju (Jung i Deetz,
1993; Jung i Allen, 1995). Biodostupnost hranjivih tvari i energije ovisi o koli€ini, vrsti,
omjerima i strukturi prisutnih vlakana, Sto pak ovisi o vrsti, starosti, dijelu biljke i nacinu
prerade i skladiStenja (Buxton i Redfearn, 1997; GrbeSa, 2017). U pravilu su najlakse
probavljive sjemenke, zatim zeleni listovi dvosupnica, a najmanje su probavljivi izdanci
jednosupnica (Batzli i Cole, 1979). Vegetativni dijelovi biljke, list i stabljika, glavni su izvori
vlakana (GrbeSa, 2017). Stabljike su velikim dijelom gradene od potpornog i provodnog,
visoko lignificiranog tkiva, dok vecinu listova Cini mezofil tanke stani¢ne stijenke koja sadrzi
zanemarive koliCine lignina. Sazrijevanjem raste koncentracija vlakana u biljci, kao i udio
stabljike (Delmer i Stone, 1988; Buxton i Redfearn, 1997). Omjer lista i stabljike je odli¢an
pokazatelj hranjivosti biljke — Zivotinje radije jedu mlade biljke s vec¢im udjelom listova, od
njih dobiju i viSe energije te ih brze probavljaju (Smith i sur., 1972; Minson, 1982; GrbeSa,
2017). Uz vlakna i sekundarni biljni metaboliti mogu biti izrazito ograni¢avajuci, a pritom
djeluju na vise nacina — toksicni su (Beardsley, 1990; Gilmore i sur., 2001), ometaju
probavne procese i smanjuju probavljivost (Palo i Robbins, 1991). Neke biljke pokazuju
promjene u skladu s godiSnjim dobima — tako na primjer, u podrucju sredozemne klime,
bilike su u jesen i zimu viSe probavljivosti i sadrZze vece koncentracije nutrijenata, a manje
vlakana i sekundarnih metabolita nego u proljece i ljeto. Zivotinje takvih podneblja moraju se
modi prilagoditi sezonskim promjenama (Palo i Robbins, 1991). U svakom slucaju, na odabir
hrane utjece viSe faktora. Osim fizikalno-kemijskih svojstava hrane i njene kvalitete, vazni su
parametri i dostupnost, koli¢ina, vrijeme potrebno za njen pronalazak, rizik od predatora
kojemu se biljojed pritom izlaze te fiziologija probave same Zivotinje (Bozinovic i Martinez del

Rio, 1996; Bozinovic i Torres-Contreras, 1998).



2.2. PREZIVACI

PrezivaCima pripadaju goveda, ovce, koze, zirafe, antilope i jeleni. To su poligastricni
parnoprstasi podreda Ruminantia unutar reda Artiodactyla. Naziv su dobili po procesu
prezivanja — ponovnog zvakanja djelomic¢no razgradene hrane koja se vraca iz predzeludaca
u usta (ADW, 2001a). Probavni je sustav prezivaCa visoko specijaliziran za probavu
vegetativnih dijelova biljaka i omogucava im njihovo koristenje kao jedinog izvora energije i
nutrijenata. Kao i drugi sisavci, oni sami ne mogu razgraditi celulozne stanicne stijenke
biljaka ve¢ se oslanjaju na mikroorganizme u svojim predzelucima (Hofmann, 1989; Kay,
1998).

2.2.1. Fiziologija probave prezivaca

Proces hranjenja zapocinje ustima. Jezik je dugacak i miSi¢av — pasna goveda njime omotaju
snop trave te ga otkinu (Young, 1962; GrbeSa 2017). Brsne Zzivotinje poput ovaca, koza,
Zirafa i losova odgrizaju hranu i koriste usne za unos, a odabiru hranjivije dijelove biljaka —
listove, plodove, cvijetove i mlade izdanke (GrbeSa, 2017). Ako je dostupna hrana iznimno
bogata vlaknima i vrlo niske probavljivosti prezivaci ju nece moéi dovoljno brzo probaviti, te
¢e naposljetku smanijiti unos (Ulyat, 1973; Meyer i sur., 2010). Lubanje su im prilagodene
dugotrajnom zvakanju vrlo abrazivnih vlakana voluminozne hrane (slika 3). Gornje sjekutice
nemaju, na njihovom je mjestu odebljala sluznica kao dentalna ploca, a najéeS¢e nemaju ni
ocnjake. Pretkutnjaci i kutnjaci su vrlo veliki i Cetvrtastog oblika (Young, 1962; Babic i
Hraste, 2006; ADW, 2011). Izmedu sjekuti¢a i straznjih zuba nalazi se praznina koja se
naziva dijastema. Zubi im moraju biti vrlo Cvrsti i trajni kako bi mogli izdrzati neprestano
troSenje i trenje Zvakanjem vegetacije koja je mnogo grublja od ostalih vrsta hrane. Naime,
pretkutnjaci i kutnjaci su im tzv. hipsodontnog tipa (slika 4) — kruna im dopire vrlo duboko
ispod desni, Sto omogucava kontinuirano izbijanje zuba (do odredene granice) kako bi se
odrzala njegova velicina. Za razliku od vecine ostalih sisavaca, sloj cementa prekriva Citavu
povréinu zuba. Zvakanjem se postupno izlizuje otkrivajuéi dentin i caklinu koji se trose
razli¢itim brzinama, $to rezultira hrapavom povréinom. Zvacu pomicanjem Celjusti lijevo-
desno, usitnjavajuci hranu izmedu izbocina na zubima (Young, 1962; Pough i sur., 2009).

Hrana se u ustima kratkotrajno zvace, obilno natapa slinom te se guta (Grbesa, 2017).
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Slika 3. Lubanja jelena Slika 4. Hipsodontni kutnjaci jelena. Lijevo:

(preuzeto iz Pough i sur., 2006). cement koji prekriva novi, neistroSeni zub.
Desno: izlizani zub, vidljivi ostri grebeni
dentina, cakline i cementa (preuzeto iz Pough
i sur., 2006).

Zeludac prezivaca je Cetverodijelan i sastoji se od kapure (retikuluma), buraga (rumena),
knjizavca (listavca ili omasuma) te sirista ili abomasuma (desni dio slike 1). Prva su tri
predzeluci, a posljednii je pravi Zeludac. PredZeluci predstavljaju glavno mjesto fermentacije i
buduci da se slabo probavljiva hrana mora dugo skladistiti (i do 60 sati) velikog su volumena
— burag doseze do 220 litara (Babic¢ i Hraste, 2006; GrbesSa, 2017). Zbog toga velike Zivotinje
poput krava i bizona mogu bolje i potpunije iskoriStavati vlakna, te dulje prezivijeti na hrani
niske kvalitete nego maleni preZivaci poput koza i ovaca (GrbeSa, 2017). Manji preZivaci
moraju biti izbirljiviji pri odabiru, hraneci se lakSe probavljivom hranom kako bi dobili Sto viSe
energije iz sto manjeg volumena hrane. Taj je odnos odli¢no vidljiv i kod africkih sisavaca.
Dik-dik, najmanja antilopa na svijetu tjelesne mase od oko 3 kg, hrani se samo nekim
biljkama i to njihovim odredenim dijelovima — mladim listovima i vo¢em. Eland antilope i
bivoli medu najveéim su biljojedima tog kontinenta, dosezu i do 900 kg. Hrane se
neselektivno, a svoje energetske potrebe zadovoljavaju unosom velike koli¢ine biljaka niske
kvalitete (Pough i sur., 2009).

Hrana najprije dospijeva u kapuru i burag, gdje se mijeSa i podvrgava enzimatskoj razgradnji
(Pough i sur., 2009; Moyes i Schulte, 2014). Bakterije Cine vecinu mikroorganizama
predzeludaca (Grbesa, 2017), a glavne su fibroliticke vrste Fibrobacter succinogenes,
Ruminococcus flavefaciens, Ruminococcus albus i Butyrivibrio fibrisolvens (Cheng i sur.,

1991). Tu se joS nalaze i protozoe s celulolitickom aktivnoscu (Gijzen i sur., 1988) i gljive



koje razgraduju otporna tkiva poput provodnog i mehanic¢kog (Akin, 1989) te mogu probiti
kutikulu i lignificirane stanicne stijenke, olakSavajudi pristup bakterijama (Akin, 1986). Glavni
su produkti fermentacije kratkolancane hlapljive masne kiseline (eng. Volatile Fatty Acid,
VFA; octena, propionska i maslacna) i plinovi (metan, ugljikov dioksid, amonijak) (Mackie i
White, 1990). Uz celulozu bakterije razgraduju i proteine hrane niske kvalitete, a tako
dobivene aminokiseline ugraduju u vlastite proteine. Za razliku od Zivotinja, pritom su u
stanju sintetizirati sve esencijalne aminokiseline (Pough i sur., 2009). Osim fermentacije
hrane, mikroorganizmi imaju vaznu ulogu i u detoksikaciji sekundarnih metabolita —
fitotoksina i mikotoksina (Mackie i White, 1990). U buragu se razlikuje nekoliko slojeva —
gornji plinoviti i donji tekudi sa sitnim, otopljenim ¢esticama hrane, na cijoj se povrsini nalaze
krupnije Cestice. Taj se krupniji dio ponovno vrac¢a u usta na dodatno usitnjavanje (Grbesa,
2017). Upravo zbog tog procesa prezivaci ne trebaju pretjerano detaljno prozvakati hranu pri
samom unosu, bududi da se ona prvo u predzelucima djelomi¢no razgraduje i omeksava, a
zatim se ponovno zvace (Pough i sur., 2009). To im omogucuje da hranu brzo pojedu i
sklone se kako bi ju probavili na miru i u sigurnosti (Young, 1962), sto je vazna prilagodba u
obrani od predatora. Upravo zbog procesa prezZivanja, Cestice hrane se daleko dulje
zadrzavaju u predzelucima nego njena tekuca frakcija Sto dovodi do boljeg iskoriStavanja
vlaknaste hrane, a prezivace Cini uspjesnijima od neprezivaca slicne veli¢ine (Hintz, 1969;
Demment i Van Soest, 1985; Sakaguchi, 2003; Steuer i sur., 2010). Vrijeme zadrzavanja
himusa u buragu usko je vezano uz probavljivost viakana (Van Soest, 1994). Cestice mogu
prije¢i dalje u knjizavac, a potom i u siriSte, tek kada su dovoljno sitne. Uz njih, iz
predzeludaca dolazi i viSak mikroorganizama koje razgrade enzimi same Zivotinje. Do
trenutka kada hrana dospije do pravog Zeluca vecina je celuloze hidrolizirana i apsorbirana
(Pough i sur., 2009), a razgradnja celuloze u ostatku probavnog sustava je minimalna.
Naime, Topps i sur. (1968a) proveli su istrazivanje o probavi kod ovaca hranjenih ili
peletiranim sijenom (oko 35% celuloze i 5% Skroba) ili peletiranim koncentratom Zitarica
(oko 5% celuloze i 45% sSkroba). Ustanovili su da se izmedu 63 i 72% prividno probavljive
suhe tvari apsorbira prije duodenuma, a do te se tocke fermentira i viSe od 90% Skroba
Zitarica. Slicne su rezultate dobili i Topps i sur. (1968b) s volovima — 60 do 80% probavljive
suhe tvari apsorbirano je prije duodenuma, a 95% Skroba fermentirano je prije abomasuma.
Proces probave je nakon Zeluca kao i kod vecine drugih sisavaca (Pough i sur., 2009). Dakle,
hrana koju prezivadi unesu se izlaZze fermentaciji prije razgradnje u Zelucu i crijevima.
Zivotinja kao izvor energije i nutrijenata koristi i nusprodukte metabolizma mikroorganizama
(VFA) te njihove stanice, Cijom se razgradnjom opskrbi kvalitetnim proteinom (Mackie i
White, 1990).



2.3. GLODAVCI

Glodavci c¢ine najvedi red (Rodentia) medu sisavcima, s viSe od 2000 vrsta u tridesetak
porodica (ADW, 2000). Prilagodili su se zivotu u svim dijelovima svijeta, u vrlo raznolikim
ekoloskim niSama — od vjeverica koje Zivot provode u kroSnjama do golokrticastih Stakora
koji gotovo uopce ne izlaze na povrSinu zemlje, leminga koji obitavaju na planinama,
dabrova vezanih uz vodu i pustinjskih gerbila (Young, 1962; ADW, 2000). Najveéi je zZivuéi
glodavac kapibara koja moze teziti i do 70 kg, a najmaniji su africki patuljasti miSevi mase
svega 5 g (ADW, 2000). S obzirom na morfologiju Celjusti, dijele se u pet podredova:
Anomaluromorpha (skocizecevi), Castorimorpha (dabrovi), Hystricomorpha (degui, cincile,
zamorci, kapibare), Myomorpha (miSevi, Stakori, voluharice) i Sciuromorpha (vjeverice,
prerijski psi) (Yarto-Jaramillo, 2015).

Jedna im je od glavnih karakteristika zubalo prilagodeno glodanju. Imaju po jedan par
sjekutica u svakoj Celjusti, a kao i preziva¢i nemaju ocnjake, a imaju dijastemu ispred
pretkutnjaka i kutnjaka (slika 5). Sjekutici su veliki i zakrivljeni (Young, 1962; ADW, 2000).
Kod svih su glodavaca oni hipselodontni — kruna je vrlo visoka, a korijen je otvorenog tipa
zbog ¢ega neprestano rastu. Takoder, caklina prekriva samo vanjsku stranu zuba dok je s
unutrasnje meksSi dentin (slika 6). Kako zivotinje glodu dentin sjekutiéa se izlizuje,
ostavljajuéi rub cakline koji djeluje kao ostrica (Young, 1962; ADW, 2000; Pough i sur.,
2009). Kod nekih glodavaca i kutnjaci kontinuirano rastu — rije€ je o biljojedima Ciji se zubi
neprestano troSe, dok kod ostalih to uglavnom nije moguce niti potrebno (Yarto-Jaramillo,
2015).

Dijastema Kutnjaci

Caklina

Dientin

Sjekutidi Pulpa
Slika 5. Lubanja glodavca Slika 6. Donji sjekuti¢ glodavca, s caklinom
(preuzeto iz Pough i sur., 2009). samo na vanjskoj strani (preuzeto iz Pough i

sur., 2009).



Zeludac je vedinom jednostavan, a morfologija i funkcija crijeva ovise o karakteristikama
prehrane. Velik broj glodavaca prakticira koprofagiju — unos fecesa bogatog vitaminima i

aminokiselinama koje je sintetizirala njihova mikroflora (Yarto-Jaramillo, 2015).

2.3.1. Striktni herbivori

Biljojedima se smatraju zivotinje koje jedu hranu biljnog porijekla, za razliku od onih koji se
hrane drugim Zivotinjama ili im je prehrana mjeSavina tih dviju vrsta (Landry, 1970). No i
medu njima postoje razlike — oni koji biraju sjemenke i voce te oni koji se hrane iskljucivo
vlaknastom vegetacijom (Hintz i sur., 1978). Potonji se u literaturi uglavhom nazivaju

striktnim herbivorima.

Demment i Van Soest (1985) te Ilius i Gordon (1992) su razmatranjem odnosa veliCine tijela,
anatomije i fiziologije Zivotinje dosli do zakljucka kako mali sisavci mase nize od 3 kg ne bi
trebali modi efikasno i u dovoljnoj mijeri, ovise¢i o mikrobnoj fermentaciji, koristiti viakna
vegetativnih dijelova biljaka kao glavni izvor energije i nutrijenata. Naime, kapacitet
probavnog sustava linearno je ovisan o tjelesnoj masi Zivotinje, a bazalne metabolicke
potrebe za energijom su proporcionalne metabolickoj masi, tj. masi metabolicki aktivnih
tkiva, koja u pravilu predstavlja tjelesnu masu na 0,75-u potenciju (Demment i Van Soest,
1985). Zato manje zivotinje imaju vece energetske potrebe po jedinici tjelesne mase od
velikih (Bjérnhag, 1994). No ipak mnogi su glodavci razvili brojne prilagodbe kako bi svladali
taj problem i uspjesno iskoristavali viakna (Justice i Smith, 1992). Smatra se da su glodavci
potekli od zajednickog pretka koji je bio svejed (Landry, 1970), te da se prehrana pojedinih
promijenila od visokoenergetske kojom su dominirale sjemenke i kukci do niskoenergetske,
lako dostupnom ali tesko probavljivom hranom, bogatom slozenim biljnim polisaharidima. Za
tu su tranziciju svakako bile potrebne morfoloske i fizioloske promjene njihovog probavnog
sustava (Vorontsov 1961; Vorontsov 1962). Perrin i Curtis (1980) su istrazili morfoloske
razlike probavnih sustava razli¢itih glodavaca u odnosu na njihove prehrambene navike. 19
proucavanih vrsta pokrilo je mnoge nacine prehrane, od potpuno biljojedne do insektivorne,
tako da je moguce vidjeti razlike u gastrointestinalnom sustavu ovisno o karakteristikama

prehrane. Dio je njihovih rezultata sazet u tablici 1.

Lubanje i zubi su biljojednim glodavcima vise modificirani nego preziva¢ima (Pough i sur.,
2009). Pojedinim pripadnicima podreda Hystricomorpha, poput zamoraca, Cincila i degua,

osim sjekuti¢a i kutnjaci su hipselodontnog tipa. Rastu tijekom citavog Zivota Cime se
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odrzava njihova veli¢ina. To je nuzno jer se neprestano troSe konstantnim zvakanjem biljaka
koje su mnogo grublje od ostalih vrsta hrane (Pough i sur., 2009; Yarto-Jaramillo, 2015).
Izbocine na kruni su im spojene i prerasle su u ravne poprecne grebene izmedu kojih
usitnjavaju hranu (slika 7) (Young, 1962; Pough i sur., 2009). Kao i kod preZivaca, caklina i
dentin se izlizuju razli¢itim brzinama rezultiraju¢i hrapavom i ostrom povrSinom. Moraju
Zvakati detaljnije i podrobnije nego prezivaci, kako bi razbili Sto viSe stanicnih stijenki i time

oslobodili sadrzaj stanice — lako probavljive Seéere, proteine i lipide (Pough i sur., 2009).

O.angoniensis Q.irroratus

Slika 7. Povrsina donjih lijevih kutnjaka glodavaca iz roda Otomys, koji se pretezito hrane travom,
liS¢em i stabljikama. Vidljivi su poprecni grebeni umjesto pojedinacnih vrhova. Crni dio predstavlja
dentin (preuzeto iz Perrin i Curtis, 1980).

Kod pojedinih je herbivora doslo do gubitka zu¢nog mjehura (Vorontsov, 1962). Smatra se
da je to prilagodba na konzumaciju hrane niske kalorijske vrijednosti i niske koncentracije
masti, buduéi da redovit unos vegetacije dovodi do neprestanog luCenja veoma malene
koli¢ine Zuci (Mahida i Perrin, 1993). Stoga nema potrebe za njenim skladiStenjem u

posebnom organu.

Celuloza predstavlja znacajan izvor energije iz biljaka, pogotovo vegetativnih tkiva, a ne
moze se razgraditi sve dok ne dode do slijepog i debelog crijeva gdje se nalaze brojni
mikroorganizmi. Upravo iz tog razloga, kod ovih su Zivotinja ta dva organa vrlo dobro
razvijeni (slika 8) (Pough i sur., 2009). Kod nekih glodavaca slijepo crijevo je gradeno od
proSirenja (haustra) razdvojenih longitudinalnim vrpcama miSi¢a, tenijama (Perrin i Curtis,
1980; Edwards, 2009). Pokazalo se da kod prehrane bogate vlaknima i siromasne
nutrijentima moZe doéi do povecanja volumena i kapaciteta probavila, posebice njegovog
straznjeg dijela, a time je omoguéen vedi unos i efikasnija fermentacija. To je potvrdeno kod
primjerice degua (Bozinovic i sur., 1997) i raznih vrsta voluharica (Gross i sur., 1985; Lee i
Houston, 1993; Wang i sur., 1995; Derting i Austin, 1998; Pei i sur., 2001a).
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Slika 8. Shema slijepog i proksimalnog dijela debelog crijeva biljojednog glodavca (a = kraj tankog
crijeva; b = haustre; ¢ = papile; d = Zlijeb izmedu tankog i debelog crijeva; e = proksimalni dio
debelog crijeva; 1-4 = spiralni zavoji debelog crijeva) (preuzeto iz Perrin i Curtis, 1980).

Ipak, apsorpcija iz straznjeg dijela probavnog sustava je daleko manja nego iz tankog
crijeva, stoga je velik dio energije i nutrijenata izlu¢en fecesom (Pough i sur., 2009). Zato je
koprofagija od iznimne vaznosti — na taj nacin glodavci unose produkte fermentacije,
esencijalne aminokiseline i vitamine skupine B i K koje su sintetizirali mikroorganizmi, te
pritom gubitke nutrijenata izmetom svode na minimum (Meyer i sur., 2010; Yarto-Jaramillo,
2015). Alexander (1993) tvrdi da bi povecanje unosa energije koprofagijom moglo iznositi od
10 do 15%. Liu i sur. (2007) su ustanovili da koprofagija pridonosi s 9% dnevnog unosa
proteina i 8% unosa metabolicke energije kod Brandtove voluharice (Microtus brandti) u
zatoCenistvu, hranjene lako probavljivim peletima, no pretpostavljaju kako su ti udjeli i
vaznost koprofagije znatno veci za zivotinje u divljini. Takoder, spomenute su voluharice u
prosjeku pojele 17% proizvedenih peleta fecesa. Degui na peletima lucerne visokog sadrzaja
vlakana unijeli su dvostruko veéi postotak fecesa proizvedenog u 24 sata. Veliku su vecinu
pojeli tijekom nodi, ali ako hrana nije bila dostupna Citavog dana feces bi unosili i u onim
periodima kada nisu imali niSta ponudenoga (Kenagy i sur., 1999). Iz navedenih se podataka
moZe zakljuciti da Sto je hrana loSije kvalitete, zZivotinja ¢e konzumirati viSe fecesa kako bi
nadoknadila njenu slabu iskoristivost. Cranford i Johnson (1989) su potvrdili da ucestalost
konzumiranja fecesa ovisi o kvaliteti prehrane. Takoder, istraZili su negativne posljedice
mehanickog sprijecavanja koprofagije kod voluharica — smanjenu probavljivost hrane, gubitak
tielesne mase i nedostatak odredenih nutrijenata. Young (1962) navodi kako Zivotinja ugiba
unutar tri tjedna ako se nastavi takvo onemogucavanje. Takav je slucaj kod zamoraca
(Sharkey, 1971). Smatra se da je moguc preduvjet koprofagiji tzv. mehanizam separacije u
debelom crijevu (eng. Colonic Separation Mechanism, CSM) . RijeC je o razdvajanju nutritivno

bogate, lako probavljive frakcije koja se sastoji uglavnom od sitnih Cestica hrane, bakterija i
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tvari topljivih u vodi, od vlaknastih, velikih, slabo probavljivih cestica. Do tog procesa dolazi u
proksimalnom debelom crijevu odakle se sitne Cestice vracaju u slijepo crijevo, a krupnima je
olaksan i ubrzan prolaz kroz ostatak probavila (Bjérnhag, 1987; Hume 1989; Bjornhag 1994).
Time nastaju dvije vrste fecesa: nutrijentima bogati cekotrofni ili meki feces kojeg Zivotinja
konzumira i tvrdi, suhi feces nastao od krupnih cestica. Medutim, kod glodavaca ta
morfoloSka razlika nije toliko ocita kao kod dvojezubaca, zecCeva i kuniéa. Ipak, postoji
nutritivna razlika — feces koji se konzumira sadrzi znacajno vise dusika od onog odbacenog
(Bjérnhag i Sjoblom, 1977; Kenagy i Hoyt, 1980; Bjornhag 1981; Holtenius i Bjérnhag, 1985;
Hirakawa, 2001). Proteini iz fecesa su lakse probavljivi (Bjornhag, 1994), a Cesto ih ima i vise
nego u hrani (Sakaguchi, 2003). Morfoloska diferencijacija je potvrdena kod vrlo malog broja
glodavaca, kao Sto su dabar (Ingles, 1961) i nutrija (Gosling, 1979). Hirakawa (2001) uocava
kako je takva razlika primije¢ena kod vrsta cija je tjelesna masa od 0,1 do 10 kg, a samo
nutritivna razlika primje¢ena je kod manjih zZivotinja — onih ispod 1 kg. Naime, navodi da je
za prepoznatljivu morfolosku razliku potreban iznimno razvijen mehanizam razdvajanija,
stoga pretpostavlja kako je ta pojava povezana uz veliinu Zivotinje. Liu i sur. (2007) su
proucavali ponasanje Brandtove voluharice, posebice obrazac koprofagije i CSM-a. Otkrili su
da se taj proces razdvajanja dogada za vrijeme hranjenja i kretanja (slika 9 a, b, d), a
prestaje tijekom mirovanja. Tada sadrzaj slijepog crijeva nesmetano prolazi ostatkom
probavnom sustava, formira se meki feces, Zivotinja ga pojede kad dode do anusa -
sjekuti¢ima uzima feces iz anusa, ponekad uz pomoc¢ prednjih udova, temeljito ga prozvace,
ti se nutrijenti ponovno vracaju u zeludac i bivaju razgradenima (slika 9 ¢, e). Slican je ritam
prisutan i kod drugih vrsta voluharica (Oullette i Heisinger, 1980; Cranford i Johnson, 1989).
Ubrzavanje prolaska dijela himusa, tj. krace zadrzavanje slabo probavljive frakcije omogucuje
viSi unos, a samim time i probavu vece koli¢ine hrane u manjem vremenu. Meyer i sur.
(2010) su ustvrdili kako su maleni biljojedi kod kojih dolazi do koprofagije u stanju povisiti
unos ako konzumiraju visokovlaknastu i niskoproteinsku hranu. To je potvrdeno i
istrazivanjima, primjerice kod leminga (Batzli i Cole, 1979), voluharica (Hume i sur., 1993) i
degua (Bozinovic i Torres-Contreras, 1998). Takoder, zbog razlike u kvaliteti i dostupnosti
nutrijenata, biljojedni glodavci uglavnom konzumiraju vecu koli¢inu hrane po kilogramu
tjelesne mase nego svejedni ili mesojedni (Calvert, 1995; Rubal i sur., 1995; Damjanovic i
sur., neobjavljeno). Leminzi su jedni od rijetkih sisavaca koji u svoju prehranu uvrstavaju
mahovine, s obzirom na to da su one veoma slabo iskoristive — bogate su vlaknima, a
siromasne dusikom i dostupnom energijom. Sisavci, pogotovo biljojedi arktickih krajeva,
uglavnom ju konzumiraju zimi buduéi da je u to doba dostupan malen broj drugih biljnih

vrsta (Richardson, 1981; Prins, 1982; Varner i Dearing, 2014). Zimsku prehranu sibirskog
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leminga (Lemmus sibiricus) Cini ¢ak 40% mahovine (Batzli i Pitelka, 1983). No, zahvaljujuci
koprofagiji, mahovina bi za leminge mogla biti hranjivija nego za Zivotinje kod kojih takva
navika nije prisutna — unoSenjem nutritivno bogatog izmeta oni iskoristavaju fermentirana
vlakna koja bi im inace bila nedostupna (Varner i Dearing, 2014). Bjornhag i Sjoblom (1977)

navode kako brdski leminzi (Lemmus lemmus) pojedu 30% dnevno proizvedenog fecesa.
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Slika 9. Ciklusi hranjenja, kretanja, defekacije, odmaranja i koprofagije kod Brandtove voluharice
(preuzeto iz Liu i sur., 2007).

Ako im je ponuden izbor glodavci ¢e radije konzumirati hranu s visokim sadrzajem dusika, a
niskim vlakana i sekundarnih biljnih metabolita (Bergeron i Jodoin, 1987; Bozinovic i sur.,
1997; Bozinovic i Torres-Contreras, 1998). No vazan je faktor i dostupnost, lakoéa
pronalaska i vrijeme potrebno za manipulaciju hrane — u divljini biljojedi moraju uskladiti Sto

viSi unos nutrijenata sa Sto nizim rizikom od predatora, Sto znaci da je moguc odabir biljke
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niske kvalitete ako je ona prisutna u velikoj koli¢ini (Lagos i sur., 1995; Torres-Contreras i

Bozinovic, 1997; Bozinovic i Torres-Contreras, 1998).

2.3.2. Frugivori, granivori i omnivori

Vjerojatno najpoznatiji svejedi u svijetu glodavaca su misevi, Stakori i hréci (Yarto-Jaramillo,
2015). Primarno granivorni rodovi su gerbili i pustinjski Stakori — najzastupljeniji dio njihove
prehrane Cine sjemenke, ali ponekad konzumiraju listove i stabljike biljaka (MacDonald,
1984; Zhang i Wang, 1998). Pripadnici porodice vjeverica ve¢inom se hrane sjemenkama,
vocem, a ponekad i kukcima, jajima, gljivama, liSajevima i malim kraljeznjacima (ADW,
2014). Takva je hrana kvalitetnija, lakSe probavljiva i bogatija dostupnom energijom i
nutrijentima nego vlaknasta tkiva biljaka (Vorontsov, 1962; Batzli i Cole, 1979; Derting i
Noakes, 1995). Kada je rijeC o probavi, u literaturi se ove skupine glodavaca ¢esto grupiraju

prehrane Cesto preklapaju i mijesaju.

Bududi da se ne hrane narocito grubim i abrazivnim vlaknima, kutnjaci su im brahiodontnog
tipa (slika 10) — niske su krune, ¢vrsto ukorijenjeni, ne obnavljaju se i ne rastu citavog
Zivota, vidljivi su individualni vrhovi, a namijenjeni su drobljenju i gnjecenju (Perrin i Curtis,
1980; Pough i sur., 2009; Yarto-Jaramillo, 2015).

T.paedulcus P.natalensis

Slika 10. Povrsina donjih lijevih kutnjaka glodavaca vrsta Thallomys paedulcus i Praomys natalensis
koji se pretezito hrane sjemenkama, kukcima i biljkama. Brahiodontni zubi, s vidljivim individualnim
vrhovima na kruni. Crni dio predstavlja dentin (preuzeto iz Perrin i Curtis, 1980).

Voronstov (1962) navodi kako u usporedbi sa striktnim herbivorima granivori i omnivori
uglavnom imaju kraci probavni sustav, manji kapacitet probavila, posebice slijepog i debelog
crijeva, te veéi udio tankog crijeva u odnosu na dCitav GI trakt. To je potvrdeno i

istrazivanjima — volumen, povrsina i duljina slijepog i debelog crijeva maniji su kod granivora i
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omnivora nego kod herbivora (Barry, 1977; Wang i sur., 2003). Kapacitet probavila granivora
je manji (Parra, 1978), te su im probavni sustavi kraci i manje mase (Schieck i Millar, 1985).
Mijere straznjeg dijela GI sustava takoder se razlikuju medu svejedima i biljojedima (Derting i
Noakes, 1995). Za razliku od striktnih herbivora, prehrana granivora i omnivora se sastoji
veéinom od proteina i jednostavnih ugljikohidrata koji se lako skladiste, probavljaju i
apsorbiraju iz prednjeg dijela probavila, tj. Zeluca i tankog crijeva. Oni ne ovise u tolikoj mjeri

o fermentaciji i ekstrakciji nutrijenata u slijepom i debelom crijevu (Derting i Noakes, 1995).

Svejedi u pravilu unose manju koli¢inu hrane po kilogramu tjelesne mase (TM) od biljojeda.
Primjerice, 24-satni unosi suhe tvari kod striktno herbivornih vrsta dinarskog voluhara
(Dinaromys bogdanovi) i prerijske voluharice (Microtus ochrogaster) iznose 8,8%
(Damjanovi¢ i sur., neobjavljeno) i oko 13% (Calvert, 1995) njihovih tjelesnih masa, a kod
omnivorne vrste krSkog miSa (Apodemus mystacinus) rije€ je pak o 3,5% TM (Rubal i sur.,
1995). U istrazivanju Pei i sur. (2001b), mongolski gerbili (Meriones unguiculatus) su jednako
efikasno probavljali suhu tvar na prehrani s niskim udjelom vlakana kao i voluharice
(Microtus townsendii) (Hume i sur., 1993) — probavljivost je u oba slucaja iznosila 77%, a
udio ADF-a bio je 7%. Kada se udio ADF povisio na 19-22%, probavljivost se kod oba
glodavca smanijila na oko 54%, no kod gerbila je unos suhe tvari ostao nepromijenjen dok su
voluharice svoj unos povisile za 20%. Probavljivost sirovih vlakana, NDF-a i ADF-a, veca je
kod zamoraca nego kod hr€aka i pogotovo Stakora (Sakaguchi i sur., 1987). Vjeverice i
gerbili nisu dovoljno dobro prilagodeni probavi vlaknastog bilja da bi mogli na njemu
preZivjeti — nemaju specijaliziran mehanizam separacije u debelom crijevu. Kenagy i Hoyt
(1980) su proucavali koprofagiju kod 13 vrsta glodavaca. Od njih, samo su striktni herbivori
redovito i Cesto konzumirali feces. Kod granivora i frugivora je do toga dolazilo daleko rjede,
a jedini kod kojih ta aktivnost uopce nije bila primije¢ena su bile vjeverice. Ipak, svejedno se
mogu nositi sa sezonskim promjenama u kvaliteti hrane i to povecanjem kapaciteta
probavila, tj. povecanjem mase i volumena slijepog i debelog crijeva te njihovih sadrzaja kao
odgovorom na poviSenu koncentraciju vlakana u prehrani. Time je omoguéen viSi unos te

razgradnja i apsorpcija vece koli¢ine nutrijenata (Hume i sur., 1993; Pei i sur., 2001b).

Perrin i Curtis (1980) su istrazili morfoloske razlike gastrointestinalnog sustava u 19 vrsta
juznoafrickih glodavaca iz podreda Myomorpha u odnosu na njihovu prehranu (tablica 1). Tih
19 vrsta pokrilo je mnoge hranidbene navike — bilo je onih koji se hrane kukcima,
sjemenjem, vo¢em, povréem, gomoljima, listovima, travama, stabljikama ili kombinacijom
necega od navedenog, tako da je bilo moguce uociti razlike u probavnom sustavu ovisno o

karakteristikama prehrane. Naime, kod granivora i omnivora je vidljiv manji stupanj
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prilagodbe konzumiranju biljne hrane. Slijepo crijevo je u odnosu na ostatak probavnog

sustava krace, manji je omjer debelog i slijepog crijeva u usporedbi s tankim, povrSina ta dva

organa je manja zbog manjeg broja haustri u slijepom i spiralnih zavoja u debelom crijevu, a

zu¢ni mjehur je ¢eSée zadrzan kod takvih glodavaca.

Tablica 1. Odredene karakteristike probavnog sustava 19 juznoafrickih glodavaca podreda Myomorpha
koje ukazuju na prilagodbe konzumiranju biljne hrane. Vrste su prikazane redoslijedom ovisno o
stupnju prilagodbe, od najmanjeg prema najviSem (I = insektivor; G = granivor; O = omnivor; H =
herbivor; B = herbivor koji se uglavhom hrani korijenjem, gomoljima i lukovicama). Vrijednosti su
navedene kao prosjecne, bez standardne devijacije (preuzeto iz Perrin i Curtis, 1980).

Duljina _ _ Broj Broj
" " Omjer tankog i . spiralnih ¥y
slijepog crijeva haustri u . Zucni
Vrsta Prehrana 0 debelog + ; zavoja .
(% ukupne . . slijepom mjehur
.. . slijepog crijeva N debelog
duljine crijeva) crijevu crijeva
Graphiurus murinus G/I 0,0 1,1 - 0 da
Praomys natalensis 0 6,0 2,7 0 0 ne
Tatera brantsii 0 8,0 1,8 0 2 da
Tatera leucogaster 0 8,6 1,6 0 2 da
A
Acomys G/I 7,0 2,6 0 1 da
spinosissimus
Mus minutoides 0 5,8 2,6 0 0 ne
Rattus rattus 0 3,7 4,0 0 1 ne
Steatomys pratensis G/1 7,9 3,0 0 2 ne
Aethomys. O/H 11,4 1,8 0 2 ne
namaquensis
Rhabdomys pumilio 0 11,1 1,4 3 4 da
Mystromys
albicaudatus G/0 6,6 11 0 0 ne
Aethomys
chrysophilus O/H 111 L4 0 2 ne
Lemn./scomys O/H 10,6 1,2 0 3 ne
griselda
Thallomys paedulcus (0] 16,3 1,0 0 4 da
Cryptomys
hottentotus B 29,1 1,7 19 0 da
besmodillus G/1 7,3 1,9 0 2 ne
aurfcularis
Saccostom.us G/1 12,9 1,1 0 2 ne
campestris
Otomys angoniensis H 20,2 0,7 22 4 ne
Otomys irroratus H 18,4 0,7 31 4 ne
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2.3.3. Insektivori i karnivori

Hydromys chrysogaster, mesojedni glodavci koji Zive uz rijeke i jezera, hrane se pretezito
rakovima, Skoljkasima i ribom, ali i Zabama, miSevima, peradi, kornjatama i SiSmiSima (ADW,
2003). Misevi roda Onychomys smatraju se kukcojedima, a prehrana im se uglavnom sastoji
od skakavaca i Skorpiona te ponekad i drugih kraljeznjaka poput glodavaca, ptica i gustera
(Rowe i Rowe, 2015).

Ove si skupine Zivotinja mogu priustiti nizi unos hrane u odnosu na biljojede i svejede,
bududi je hrana koju unose nutritivno bogatija, hranjivija i lakSe probavljiva, ali i teze
dostupna — oni svoju hranu moraju uloviti, Sto znaci da im obroci nisu redovito zagarantirani
(Kay, 1998). Tako insektivorni misevi Acomys russatus dnevno konzumiraju suhu tvar u
iznosu od svega 2,8% svoje tjelesne mase (Rubal i sur., 1995), dok ve¢ spomenuti svejed
krski mi$ unosi 1,25 puta, a biljojedne voluharice i oko 3 do 5 puta vecu koli¢inu (Calvert,
1995; Damjanovic i sur., neobjavljeno).

Ponasanje, morfologija i fiziologija insektivornih i karnivornih glodavaca potpuno su
prilagodeni takvoj prehrani. Horner i sur. (1965) su proucavali populaciju vrste Onychomys
torridus longicaudus u zatoCeniStvu, nudili im razne vrste hrane od biljaka do Zivih Zivotinja i
biljezili njihove reakcije. UoCena je ocita
preferencija hrane Zivotinjskog porijekla, Zive
hrane koja se kre¢e nad mrtvom ili nepokretnom,
te onog kukca koji je najve¢i medu ponudenima.
Cim je stavljen u terarij njihov je plijen zauzeo
obrambeni stav i trazio skloniSte, a misSevi su
odmah i vrlo agresivno napadali. Ubijali su i
konzumirali svu dostupnu Zivotinjsku hranu -
Clankonosce (Skorpione (slika 11), paukove,
bogomoljke, moljce, brasnare i druge kornjase,
rakove) i kraljeznjake (zabe i punoglavce,
gustere, dazdevnjake, male miseve). U prirodi se

Cesto hrane i potencijalno letalnim Skorpionima, a

smatra se da su razvili odreden stupanj

Slika 11. O. torridus longicaudus i
otpornosti na otrov — ionski kanali u njihovim jedan od Skorpiona kojima se hrani,
velik gotovo kao i sam glodavac
(preuzeto iz Horner i sur., 1965).

senzorskim neuronima vezu toksine blokirajuci

signale boli (Rowe i Rowe, 2015). Takoder, nacin
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lova koji im je, Cini se, uroden svodi rizik od uboda na minimum — najprije napadaju rep
Skorpiona i ubrzo ga slamaju zubima, imobilizirajuc¢i ga (Horner i sur., 1965). Problem im ne
predstavljaju ni ostali beskraljeznjaci koji na razne nacine odbijaju predatore — neugodan
miris kukaca brasnara, gusjenice odbojnog okusa koje se hrane lisS¢em duhana, mravlja
kiselina, ugriz tarantule, neurotoksini stonoga duljih od samog misa te razni drugi
¢lankonosci koji Spricaju otrove i kiseline (Eisner, 1962; Horner i sur., 1965; Rowe i Rowe,
2015). Pri konzumaciji redovito ostavljaju vrsak repa Skorpiona, krutu kutikulu, dijelove nogu
i krila ¢lankonoZaca (Horner i sur., 1965). Agresivni su i prema drugim glodavcima, ¢ak i
onim vecima, brzima i spretnijima od sebe. Pri lovu na miseve trenutacno ih imobiliziraju
ugrizom za lednu stranu vrata kod baze lubanje. Jedu ih iznutra ostavljajuci rep, kozu i dlaku
(Horner i sur., 1965). Jedine ponudene zZivotinje u eksperimentu Horner i sur. (1965) koje O.
torridus longicaudus nije uspio svladati bili su mi$ njemu sli¢ne veliine, ali mnogo brzi i
agilniji (Peromyscus maniculatus) i gotovo tri puta veci pustinjski Stakor (Djpodomys

microps). No u oba slu¢aja Onychomys je bez sumnije bio u ulozi predatora.

|38
o«

Slika 12. Boc¢ni pogled na kutnjake vrste H. Slika 13. Donja Celjust vrste A,

chrysogaster, Vidljivi ostri rubovi zuba (M1 = prvi chrysogaster. Kutnjaci u obliku

kutnjak; M2 = drugi kutnjak) (preuzeto iz Speight udubine (M1 = prvi kutnjak; M2 =

i sur., 2016). drugi kutnjak) (preuzeto iz Speight i
sur., 2016).

Fabre i sur. (2017) su uodili razlike izmedu karnivorne vrste Hydromys chrysogaster i
omnivornih srodnika roda Melomys u proporcijama i funkcijama misi¢a glave, linijama njihova
djelovanja i duljini vlakana, te obliku Celjusti. Morfologija Celjusti kod vrste H. chrysogaster

dopusta brze zatvaranje i vece otvaranje, sto omogucava svladavanje vecih Zivotinja, no
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daleko se snazniji ugriz ipak ostvaruje pri manjem otvaranju Celjusti. Takoder, masa
Zvakaceg misSi¢a (m. masseter) je manja, a sljepoocnog (m. temporalis) je veéa nego kod
svejeda, Sto je u suglasnosti s navodom kod Pough i sur. (2009) o razli¢Citom koristenju
miSica Celjusti kod razlicitih tipova prehrane. Za razliku od veéine ostalih glodavaca
natporodice Muroidea, imaju dva umjesto tri kutnjaka oblika udubine s uzdignutim i oStrim
rubovima (slika 12 i 13) (Speight i sur., 2016). U odnosu na omnivornu vrstu Peromyscus
maniculatus (ADW, 2001b), jedinke vrste Onychomys leucogaster imaju snazniji ugriz,
agresivniji su i spremnije napadaju plijen (Williams i sur., 2009; Rowe i Rowe, 2015). Cak su
im i pandZe prilagodene kako bi Sto uspjesnije uhvatile plijen koji se otima (Rowe i Rowe,
2015). Iako vrlo detaljno Zvacu hranu te odbacuju ¢vrste dijelove egzoskeleta ¢lankonozaca,
odredena kolic¢ina hitina svejedno dospije u probavne sustave O. torridus longicaudus. Zato
im Zeluci moraju biti visoko specijalizirani — meko tkivo sa Zljezdanim stanicama zasti¢eno je
od ostrih fragmenata kutikula u posebnom odjeljku Zeluca kroz kojega ne prolazi hrana.
Unutarnju stijenku glavnog dijela Zeluca cini slojeviti, roznati epitel (Horner i sur., 1965).
Bududi da su u izmetu divljih jedinki pronasli velike koli¢ine Cestica pijeska, Horner i sur.
(1965) nagadaju kako bi on mogao imati ulogu u dodatnom skidanju mekog tkiva s
fragmenata egzoskeleta. Speight i sur. (2016) su usporedivali morfoloske karakteristike
probavnih sustava srodnih vrsta glodavaca slicne tjelesne mase, biljojeda Mesembriomys
gouldii, svejeda Uromys caudimaculatus i mesojeda H. chrysogaster. Zakljucili su da je
slijepo crijevo kod mesojeda znatno manje (slika 14) i jednostavnije grade, bez nabora koji

povecavaju povrsinu.

1000
900 A
800 A
700
600 |
500 -
400 1
300 A
200+
100 -

PovrSina (mm?)

——

Hydromys 1 Uromys Mesembriomys
chrysogaster  caudimaculatus gouldii

Slika 14. Povrsine (£ standardna devijacija) slijepih crijeva vrsta H. chrysogaster, U. caudimaculatus i
M. gouldii. Moze se uoCiti kako je slijepo crijevo mesojedne vrste H. chrysogaster manje nego kod
druga dva glodavca (preuzeto iz Speight i sur., 2016).
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Takoder, uoCili su da je kod mesojeda znatno dulje tanko crijevo te da ono ¢ini oko 87%
ukupne duljine njegovog probavnog sustava, dok je kod svejeda i biljojeda rije¢ o 58% i
68%. Sukladno tome, udio debelog crijeva u citavom GI sustavu je najmanji kod vrste H.

chrysogaster te iznosi oko 11%, a kod druge dvije vrste taj je postotak mnogo veéi — 42% i

32% (slika 15).

1600
tanko crijevo
1400 - M debelo crijevo
1200 A
1000+
£
: .
~ 800+
18]
=
A 600
400 A
200 A
0 . : .
Hydromys Uromys Mesembriomys
chrysogaster  caudimaculatus gouldii

Slika 15. Duljine (£ standardna devijacija) tankih i debelih crijeva vrsta H. chrysogaster, U.
caudimaculatus i M. gouldii. Vidljiv je veéi udio tankog crijeva u odnosu na citav probavni sustav kod
mesojedne vrste H. chrysogaster (preuzeto iz Speight i sur., 2016).

Slicnu su morfologiju takoder uoCili Jackson i Woolley (1993) kod jos jedne vrste mesojednog
glodavca (Pseudohydromys murinus), dakle relativno dugacko tanko crijevo, maleno slijepo i

kratko debelo crijevo.
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3. ZAKLJUCAK

S obzirom na prehranu osnovna podijela Zivotinja jest na biljojede, svejede i mesojede. Biljna
je prehrana pritom najkompliciranija — herbivori su morali razviti posebne strategije kako bi
Sto efikasnije iskoristili teSko dostupne izvore energije i nutrijenata, zasticene stani¢nom
stijenkom (Kay, 1998; Moyes i Schulte, 2014). Neophodna je simbioza s mikroorganizmima u
probavnom sustavu koji, za razliku od same Zzivotinje, posjeduju sposobnost razgradnje
celuloze (Kay, 1998; Pough i sur., 2009). Prezivaci i biljojedni glodavci nalaze se na dva
suprotna kraja biljojednog spektra. Prezivaci su poligastricni, velike tjelesne mase, mikrobna
se fermentacija odvija u prednjem dijelu probavila, a hrana se u njemu vrlo dugo zadrzava
kako bi doslo do maksimalne ekstrakcije nutrijenata (Kay, 1998; GrbeSa, 2017). Glodavci
preZivljavaju na suprotan nacin — selektivnim zadrZzavanjem lakSe probavljivih frakcija, brzim
prolaskom hrane kroz probavni sustav i visokim unosom kompenziraju za malenu velicinu
tijela (Bjérnhag, 1987; Hume 1989; Bjornhag 1994; Meyer, 2010). Do mikrobne razgradnje
dolazi u slijepom i debelom crijevu, a buduéi da apsorpcija iz tih organa nije dostatna,
prakticiraju koprofagiju ¢ime unose nutrijente koje je sintetizirala njihova mikroflora (Yarto-
Jaramillo, 2015). Neki se glodavci hrane lakSe probavljivim sjemenkama, plodovima,
insektima ili mesom, Sto se ocituje u njihovoj gradi — tanka crijeva su im uglavnom dulja, a
slijepa i debela kraca nego biljojedima (Vorontsov, 1962; Derting i Noakes, 1995; Speight i
sur., 2016). Sve u svemu, fiziologija i morfologija probavnih sustava Zivotinja medusobno se
prilicno razlikuju, a u potpunosti su prilagodeni fizikalnim i kemijskim karakteristikama

pojedine prehrane (Moyes i Schulte, 2014).
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