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Описаны термобиологические особенности рептилий, влияющие на все стороны их жизнедеятельности. Приведены методологические 
новации: активность рептилий необходимо разделять на статусы (полную и неполную активности, неактивное состояние) и 
соответствующие им формы, а все данные должны собираться и обрабатываться отдельно по этим формам активности. Введен ряд новых 
понятий и описаны закономерности, не выявляющиеся в других вариантах исследований: стабилизация высокой температуры тела в 
эволюции позвоночных; наличие унифицированной системы термобиологических показателей, разделенных на термоэкологические 
и термофизиологические; наличие комплекса видоспецифичных, стабильных, неизменных популяционно, географически и сезонно 
термофизиологических характеристик гомеостаза. Основным механизмом индивидуальных термальных адаптаций рептилий является 
не пластичность термофизиологии, а стремление сохранить в неизменности термофизиологические показатели гомеостаза в любых 
условиях среды за счет поведенческой подстройки пространственно-временных структур суточной и сезонной активности. Описан 
комплекс элементарных терморегуляционных реакций в центральной нервной системе рептилий и составленные из них модели 
терморегуляции. По особенностям терморегуляции рептилии делятся на термонейтрально и термостабильно активных. Показано, что 
эволюционные изменения в видоспецифичных термофизиологических характеристиках рептилий вряд ли могут быть проявлениями 
адаптогенеза. Преимущественная направленность реализации принципа стабилизации высокой температуры тела в эволюции 
позвоночных у рептилий как высших эктотермов – энергетическая экономичность и эффективность, а у эндотермов – экологическая 
конкурентоспособность, являющаяся интегральным показателем общей приспособленности. Приведены общие положения парадигмы 
термобиологии рептилий. 
Ключевые слова: термобиология, рептилии, термальный гомеостаз, адаптации.
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The thermal biology features of reptiles, which are closely related to all aspects of their vital activity, are reviewed, and methodological 
innovations for studying them are introduced. It is suggested to categorize reptile activity according to statuses defined as inactivity and 
complete and incomplete activity and featuring corresponding activity patterns. Data on each of such patterns must be collected and 
processed separately. It is due to these methodological innovations that several new concepts could be introduced and a number of regularities 
unnoticeable upon using other approaches could be described, i.e., the stabilization of high body temperature in vertebrates evolution; the 
existence of a unified complex of thermobiological parameters, which may be categorized as thermoecological and thermophysiological; 
and the existence of an essential species-specific complex of stable, geographically and seasonally invariable physiological characteristics of 
thermal homeostasis. The primary mechanism of individual thermal adaptations in reptiles is not the plasticity of thermal physiology, but 
the tendency to keep the main thermophysiological indicators of homeostasis immutable under any of environmental conditions due to the 
behavioral tuning of the spatial-temporal patterns of daily and seasonal activity. A set of elementary thermoregulatory responces mediated 
by the central nervous system of reptiles is described, and several thermoregulation models for different reptile groups are constructed out 
of such responces. Based on differences in thermoregulation, reptiles are divided into thermoneutral and thermostable activity groups. It is 
shown that evolutionary changes in species-specific thermophysiological characteristics are unlikely to be the manifestations of adaptogenesis. 
The primary trends of the implementation of the principle of stabilization of high body temperature in the evolution of vertebrates are 
energy saving and efficiency in reptiles, which are higher ectotherms, and competitiveness as an integrated indicator of the overall adaptive 
fitness in endotherms. The general provisions of the paradigm of thermal biology of reptiles are suggested.
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ВВЕДЕНИЕ
За вторую половину XX в. в науке сложились опре-

деленные представления о биологии пресмыкающих-
ся, о том, как организована их жизнедеятельность в 
естественных условиях, чем и как она регулируется. 
Нельзя сказать, чтобы эти представления были очень 
сложными. 

В советской науке они опирались, прежде всего, 
на классические эколого-физиологические исследо-
вания А.Д. Слонима и его школы [26–31 и др.], хотя 

в целом рептилий они касались мало. Было установ-
лено, что множество физиологических функций у 
пресмыкающихся (метаболизм, сердечная деятель-
ность, сократимость мышечных тканей и т. п.) прямо 
связаны с температурой. Температура их тела доста-
точно сильно и примитивно зависит от температур 
среды. При активности они могут поддерживать ее 
на уровне примерно 30 °С или выше, делают они это 
благодаря тепловым факторам внешней среды и про-
стейшим поведенческим реакциям. Термогенеза для 
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поддержания высокой температуры тела практиче-
ски нет. Следовательно, и терморегуляции – ника-
кой… Их общебиологическая структура и система 
связи со средой обитания организована сложнее, чем 
у амфибий, но намного примитивнее, чем у млекопи-
тающих и птиц. В эволюционном плане рептилии – 
более примитивная форма организации, чем птицы 
и особенно млекопитающие. Адаптивно направляе-
мая пластичность эколого-физиологических харак-
теристик позволяет рептилиям приспосабливаться 
к различным условиям среды, являясь ресурсом для 
отбора и базой их адаптабельности к внешней среде. 

Зарубежные исследователи значительно серьезнее 
занимались этой группой животных. Особенно ак-
тивно развивалось это направление исследований с 
60-х гг. прошлого века. Было выяснено, что наиболее 
аккуратно температура тела поддерживается репти-
лиями при определенных физиологических процес-
сах – переваривании пищи, в некоторых стадиях га-
метогенеза, при беременности [63, 72, 78, 87, 93, 100, 
108, 110, 134], что она чрезвычайно важна в повсед-
невной жизни, поскольку сильно влияет на результа-
тивность охоты [92], двигательной активности, избе-
гания хищников [62] и многих других необходимых 
поведенческих реакций. 

Большой вклад отечественных ученых в экологи-
ческую физиологию животных в целом (но прежде 
всего – теплокровных) неоспорим. Описанные ими 
эколого-физиологические закономерности объектив-
но существуют. Но однозначная трактовка эколого-
физиологических реакций и характеристик пресмы-
кающихся как базы их адаптаций к условиям среды 
вызывала нашу настороженность, как позже выясни-
лось – небезосновательную [50, 80]. 

Первой статьей, в которой было обращено серьез-
ное внимание на некоторые важнейшие закономерно-
сти в регуляции температуры тела у рептилий, была 
работа С.С. Либерман и Н.А. Покровской по биоло-
гии прыткой ящерицы (Lacerta agilis) [19], опубли-
кованная еще в 1943 г., за год до выхода знаменитой 
статьи Р.Б. Коула и К.М. Богерта [83]¸ которая сейчас 
во всем мире признана «отправной точкой» термо-
биологии рептилий. Именно в работе С.С. Либерман 
и Н.А. Покровской впервые был отмечен целый ряд 
важнейших аспектов [49], которые другими иссле-
дователями не были замечены. С тех пор число на-
учных публикаций, посвященных физиологической 
экологии рептилий, исчисляется уже многими тыся-
чами. Но до сего времени не существует общепри-
нятой единой концепции физиологической экологии 
рептилий. 

Материалы наших собственных исследований и 
наблюдений над пресмыкающимися в лаборатории 
и, особенно, в полевых условиях привели к необходи-
мости скорректировать прежде всего методы сбора и 
обработки материала. Методологические новшества 
дали и новые знания. Их осмысление привело к по-
ниманию термобиологии рептилий, их физиологи-
ческой экологии как научного направления, логично 
связывающего воедино практически все стороны их 
биологии – от морфологии, биохимии и физиологии 
до экологии и филогении. Это дало возможность на-
много более четко понять значение термобиологии в 
общей системе биологических знаний о рептилиях, 
а также место самих рептилий в системе животного 
мира и ее эволюции, оценить значимость различий 

между двумя эволюционными направлениями раз-
вития позвоночных – эктотермными и эндотермны-
ми животными.

Основная задача данной статьи – представить до-
казательно, но в как можно более краткой форме эту 
единую концепцию. 

МЕТОДОЛОГИЧЕСКИЕ 
НОВШЕСТВА 

1.1. Традиционная методика сбора и обработки 
первичных данных

Начало наших исследований мало отличалось от 
того, что делали (и делают до сих пор) остальные по-
левые герпетологи, изучающие температурные ус-
ловия обитания рептилий. На рис. 1 представлены 
варианты исследований по термобиологии некоего 
гипотетического, дневного вида достаточно тепло-
любивых рептилий (скажем, ящерицы) где-то в зоне 
южных степей. 

Стандартная (обычная, наиболее часто применя-
емая большинством исследователей и изначально 
применявшаяся нами тоже) обработка стандартно 
полученных материалов дает следующие результаты 
(рис. 1А, Б). В целом весной, когда в среде еще про-
хладно, температура тела при встречах некоего вида 
рептилий оказывается ниже (рис. 1А), чем при вы-
соких температурах среды жарким летом (рис. 1Б). 
Этот результат логичен, ожидаем и понятен. Средняя 
арифметическая из совокупности температур тела 
при встречах рептилий в зоне активности (которая 
часто называется предпочитаемой температурой) 
весной составляет примерно 24 °С, а летом – при-
мерно 32,5 °С. Диапазон температур тела при встре-
чах (который часто называется «диапазоном добро-
вольных температур») составляет весной 13–36 °С, а 
летом – 22–38 °С. 

Получается, что весной термобиологические пока-
затели активности рептилий данного вида (добро-
вольные температуры – 13–36 °С и предпочитаемые 
температуры – 24 °С) существенно ниже, чем летом 
(добровольные температуры – 22–38 °С и предпо-
читаемые температуры – 32,5 °С). Таким образом, 
делается вполне обоснованный конкретным матери-
алом вывод о пластичности термобиологических 
показателей, которая позволяет рептилиям адапти-
роваться к меняющимся и порой жестким условиям 
среды. 

Но наши наблюдения над биологией рептилий и 
изуче ние их физиологической экологии показали, 
что дело обстоит совсем не так просто и однозначно, 
что в методику исследований необходимо внести се-
рьезные коррективы. 

1.2. Методологические новации
Наши исследования показали, что в целом актив-

ность рептилий делится на ряд общих состояний. 
Первое упоминание в литературе о значении неод-
нородности феномена активного состояния в термо-
биологии рептилий мы обнаружили в работе С.С. Ли-
берман и Н.В. Покровской [19]. Они использовали 
понятия «полная активность», «неполная актив-
ность» и «неактивное состояние» у прытких яще-
риц L a c e r t a  agilis. Под неполной активностью 
они понимали состояние, когда ящерицы греются 
и еще не заняты в полной мере своими обычными 
делами, характерными для них при полном нагреве 

В.А. ЧЕРЛИН



30 Междисциплинарный научный и прикладной журнал «Биосфера», 2016, т. 8, № 1

тела. При полной активности, наоборот, ящерицы 
уже были полностью нагреты и занимались в пол-
ном объеме своими обычными рутинными делами. 
И хотя авторы четко не определили понятия «полная 
активность», «неполная активность» и «неактивное 
состояние», они подробно описали проявления этих 
состояний. Таким образом, несмотря на недоработки 
само по себе разделение активности на статусы эти-
ми авторами уже было очень важным.

Через год появилось второе упоминание о статусах 
активности в хорошо известной в мире статье Р. Коу-
ла и К. Богерта [83]. Упомянутый ими «диапазон нор-
мальной активности» (normal activity range) – диапа-
зон температур, при котором животные полностью 
нагреты и активны, то есть ведут обычную рутин-
ную деятельность [83, с. 277]. По смыслу этот диапа-

Рис. 1. Варианты исследований по термобиологии гипотетического вида рептилий в разные сезоны. А и Б – исследования 
без учета форм активности; В и Г – исследования с учетом форм активности; А и В – весна; Б и Г – лето. 1 – температуры при 
встречах ящериц; 2 – среднее арифметическое температур тела рептилий при встречах; 3 – усредненный ход температуры 
тела в светлое время суток; 4 – максимальная температура полной активности; 5 – модальный диапазон термостабилизации; 
6 – минимальная температура полной активности; 7 – нагревание; 8 – псевдо-термостабилизирующее поведение (ТСП, см. 
определение в разделе 1.2 ниже); 9 – остывание; 10 – ТСП; 11 – добровольный перегрев [по 48] 

зон полностью соответствует диапазону температур 
полной активности по С.С. Либерман и Н.В. Покров-
ской [19]. 

Больше мы не встречали в литературе специаль-
ных упоминаний на эту тему. 

Кроме того, мы выяснили [51, 54 и др.], что полная 
активность состоит у рептилий из ряда стандартных 
форм, в которых рептилии осуществляют взаимо-
связь статусов активности рептилий с температур-
ным фактором. В каждой из этих форм активности 
рептилии поддерживают какую-то одну из страте-
гий отношения к температуре (либо удерживают ее 
на каком-то определенном уровне, либо направленно 
ее повышают или понижают, либо противодейству-
ют избыточному нагреванию или слишком быстро-
му остыванию, либо имеют возможность вообще не  
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обращать на нее внимания), а также имеют возмож-
ность реализовать и реализуют вполне конкретный 
набор поведенческих актов, важных для жизнедея-
тельности индивидуального животного, популяции 
и вида в целом (активные локомоции, питание, эф-
фективная защита, проявление полового поведения, 
социальные взаимодействия и т. п.). Выделение форм 
активности позволяет более полно и эффективно ис-
следовать температурные предпочтения и границы, 
физиологические закономерности, связанные с темпе-
ратурой, изучать их экологию и многое другое [48, 80]. 

Не будем здесь повторять определения всех тер-
минов и понятий, приведенных нами в предыдущих 
работах [48, 80]. Только перечислим принятые нами 
статусы и формы активности, а также термобиологи-
ческие показатели. 

Формы активности рептилий в неактивном состо-
янии: ночной покой, анабиотические состояния.

Формы активности рептилий в состоянии пол-
ной активности: термостабилизирующее поведение 
(ТСП), термонейтральное поведение (ТНП), терминг, 
добровольный перегрев, дневной отдых. 

Формы активности рептилий в состоянии непол-
ной активности: нагревание, остывание, псевдо-
ТСП. 

Именно выделение состояния полной активности 
и ее форм позволяет корректно выделять и определять 
конкретные величины ряда важнейших термофизио-
логических показателей активности у рептилий – ди-
апазона температур полной активности и диапазо-
на термостабилизации (рис. 1), четко распознавать и 
определять термобиологические характеристики раз-
личных видов рептилий, стандартизировать их смы-
словое наполнение, методику их определения [42, 43]. 
И только благодаря этому полученные таким обра-
зом термобиологические характеристики начинают 
проявлять четкие закономерности (о них – немного 
ниже). И тогда становится понятно, почему эти важ-
нейшие закономерности не увидели другие исследо-
ватели, применявшие в своей работе стандартные, об-
щепринятые методики [42, 47]. 

Кроме того, стало понятно, что комплекс термобио-
логических характеристик у рептилий неоднороден. 
Эти показатели необходимо разделить на две груп-
пы, в смысловом отношении сильно друг от друга 
отличающиеся. Это термофизиологические и тер-
моэкологические показатели [48, 53, 80]. О необхо-
димости такого разделения до нас уже упоминали 
авторитетные авторы [83, 100], но они не довели ра-
боту до реализации своих собственных идей в этом 
направлении, а последователи этих ученых вообще 
не обратили внимания на их важные мысли.

Функционально термофизиологические показа-
тели характеризуют физиологическую норму реак-
ции данного вида на температуру, температурные 
предпочтения, описывают полные, потенциально 
возможные границы активности и выносливости 
рептилий. К ним относятся: показатели полной ак-
тивности – диапазон температур полной активности, 
минимальная и максимальная температуры полной 
активности; показатели температурных предпоч-
тений – диапазон термостабилизации, модальный 
диапазон термостабилизации, оптимальные темпе-
ратуры; показатели температурной выносливости 
рептилий – критические минимум и максимум тем-

пературы тела (температуры тела при наступлении 
холодового и теплового шоков). Здесь надо пояснить, 
что диапазон термостабилизации по биологическому 
смыслу – это не оптимальные (они далеко не для всех 
процессов оптимальны) и не предпочитаемые (их да-
леко не всегда животные предпочитают) температу-
ры тела. Это именно «диапазон термостабилизации», 
поскольку, когда животные реально заняты стаби-
лизацией температуры тела, то стабилизируют они 
ее именно в этом диапазоне. Кроме того, в комплекс 
термофизиологических показателей входят: темпера-
туры ночного покоя, диапазон суточных колебаний 
температуры тела, «запас температурной прочности 
вида» (диапазон температур тела между максималь-
ной температурой полной активности и критическим 
максимумом). 

Термоэкологические показатели функционально 
характеризуют температурные параметры активно-
сти рептилий данного вида в конкретных экологи-
ческих условиях, которые тем или иным способом 
ограничивают проявления термобиологических по-
казателей. Термоэкологические показатели являются 
поэтому неполными. Это – аналоги соответствую-
щих термофизиологических характеристик, только 
проявляющиеся в конкретных климатических и эко-
логических условиях. 

1.3. Новые данные, полученные благодаря  
применению новых методических приемов

Теперь, после «теоретической подготовки», можно 
вернуться к материалам обработки нашего абстракт-
ного примера с изучением термобиологии рептилий 
(рис. 1). Все описанные выше теоретические положе-
ния проявились при соответствующем варианте об-
работки материалов исследований (рис. 1В, Г). Так, 
у некоего вида рептилий весной, когда температу-
ры среды еще низкие, температуры тела при полной 
активности оказываются в диапазоне 28–36 °С (рис. 
1В), а температуры термостабилизации – 33– 34 °С 
(что на 10° выше диапазона «оптимальных» или 
предпочитаемых температур в первом варианте). 
Жарким летом эти температуры у них составляют 
соответственно 28–38 и 33–34 °С (рис. 1Г). Причем 
верхняя граница температур полной активности ле-
том на 2 °С выше, чем ранней весной, но происхо-
дит это вследствие того, что летом, ближе к середи-
не дня, температуры среды поднимаются слишком 
высоко и быстро, а ранней весной просто не хватает 
внешних температур, чтобы нагреть тело до 38 °С. 
Другими словами, это небольшое сезонное различие 
в показателях связано не с физиологическими, а с чи-
сто экологическими причинами.

Этот результат демонстрирует, что основные тер-
мофизиологические показатели активности репти-
лий одного вида в разные сезоны даже при сильно 
различающихся климатических условиях вовсе не 
пластичны, как ожидается на основании теорети-
ческих воззрений классической экологической фи-
зиологии, а практически одинаковы. Это продемон-
стрировано и на конкретных, реальных примерах 
для ряда видов рептилий [43, 48, 53]. Следовательно, 
данный, скорректированный вариант сбора и обра-
ботки материалов, учитывающий формы активности 
рептилий (рис. 1В, Г), приводит к выводам, диаме-
трально противоположным первому, не учитыва-
ющему форм активности (рис. 1А, Б).

В.А. ЧЕРЛИН
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Выходит, что получить просто цифровую выборку 
по температурам встреч рептилий в природе – недоста-
точно. Обработка такого материала грозит серьезны-
ми ошибками. Только сочетание корректно сформиро-
ванной выборки по температурам тела с обязательным 
учетом форм активности данного вида рептилий позво-
ляет получить объективную картину происходящего и 
сделать корректные выводы [43, 47, 48]. 

2. НОВЫЙ ВЗГЛЯД НА НЕКОТОРЫЕ 
АСПЕКТЫ ТЕРМОБИОЛОГИИ 

РЕПТИЛИЙ

2.1. Что рептилии на самом деле регулируют, 
контролируя температуру тела?

Некоторое сомнение вызывает у ряда ученых во-
прос: поскольку у рептилий температура тела 
очень сильно зависит от температур среды и мало 
от нее отличается, правомочно ли говорить, что 
они способны регулировать температуру своего 
тела? 

Ответ на этот вопрос поясним на двух примерах. 
Песчаная круглоголовка Phrynocephalus inter-

scapularis (термостабильно активный вид рептилий) 
выходит утром из норы, в которой температура вес-
ной составляет 24–30 °С в разное время суток. По-
верхность песка освещается солнцем, и она в течение 
дня нагревается от 18–20 °С утром и до 50– 60 °С в 
середине дня. Температура приземного слоя воздуха 
в середине дня составляет 32–35 °С. В этих услови-
ях температура тела ящериц, находящихся в состо-
янии полной активности, удерживается в диапазоне 
37,5–45,0 °С [51]. Это значит, что ящерицы благодаря 
использованию разнообразных поведенческих прие-
мов направленно поддерживают температуру тела в 
достаточно узком диапазоне, отличном от темпера-
тур окружающей среды. В этом и проявляется у пес-
чаных круглоголовок регуляция температуры тела.

Сцинковый геккон Teratoscincus scincus (термо-
нейтрально активный вид рептилий) бóльшую часть 
времени в сутках проводит в норах, где температу-
ра держится весной 18–30 °С в разных местах. К 
концу лета – началу осени она поднимается там до 
28–32 °С. На поверхность гекконы выходят исклю-
чительно в ночное время и встречаются там при тем-
пературах среды и тела примерно от 16 до 32 °С. В 
это время температуры тела ящериц чаще всего со-
вершенно не отличаются от температур воздуха и 
почвы, да и в норах они соответствуют температуре 
норы. Но это не значит, что тогда у них отсутствует 
регуляция температуры тела, потому что ящерицы 
не просто поддерживают у себя температуру тела в 
определенном интервале, но и организуют необхо-
димую для себя ее суточную динамику. Они очень 
точно выбирают место и время своего нахождения, 
что позволяет им бóльшую часть суток иметь темпе-
ратуру тела 28–32 °С [55]. После выхода на поверх-
ность они стремятся к тому, чтобы температура тела 
либо помедленнее опускалась, либо не падала ниже 
16 °С, для чего часто уходят в норы греться (в но-
рах в это время температура не ниже 30 °С). Таким 
образом, в каждой конкретной точке пространства 
гекконы чаще всего имеют температуру тела, соот-
ветствующую температурам среды. Но нет такой 
точки в пространстве, используемом ими для жизни, 
где суточная динамика температур среды все время 

была бы такой, которая соответствовала бы необхо-
димой для физиологии ящериц суточной динамике 
температуры их тела. Гекконы же, используя разно-
родное «термальное поле» среды, организуют необ-
ходимую для себя суточную динамику температуры 
тела, которая существенно отличается от динамики 
температур среды в любой из точек пространства. 
Следовательно, можно определенно сказать, что и 
они вполне активно и успешно регулируют суточ-
ную динамику температуры своего тела, хотя, дей-
ствительно, она очень сильно зависит от температур 
среды. 

Теплокровные животные поддерживают у себя 
один, узкий диапазон высокой температуры глубо-
ких частей тела. Рептилии же организуют у себя не 
столько поддержание конкретного уровня темпера-
туры тела, сколько ее суточную и сезонную дина-
мику в режиме, отличном от динамики температур 
среды, за счет терморегуляционных поведенческих 
и некоторых (ограниченных) физиологических реак-
ций и используя также сильную «оперативную» за-
висимость температуры тела от внешних тепловых 
факторов [48]. Стабилизация температуры тела на 
определенном, видоспецифичном, высоком уровне 
происходит у них далеко не всегда [48]. 

2.2. Каков биологический смыл регуляции  
температуры тела у рептилий?

Реализация принципа стабилизации высокой 
температуры тела в эволюции позвоночных 
животных

Принцип стабилизации высокой температуры тела 
в эволюции позвоночных животных: у позвоночных 
животных в процессе эволюции наблюдается на-
правленность на все бо́льшую стабилизацию высо-
кой температуры тела [25, 41, 45]. Биологический 
смысл этого принципа заключается в том, что тем-
пература тела, то есть температура, при которой ре-
ально функционируют биохимические соединения 
и, особенно, ферменты, без которых невозможны 
процессы жизнедеятельности, должна быть доста-
точно высокой, чтобы работа ферментов была энер-
гетически оптимальной (рис. 2), но и не настолько 
высокой, чтобы нарушать белковые и другие важ-
нейшие для жизни соединения [25, 41]. А.В. Рюмин 
предполагал, что такое равновесие устанавливается 
при температуре около 37 °С. Кроме того, повыше-
ние температуры тела способствует интенсификации 
многих важнейших физиологических процессов (пе-
реваривание пищи, освобождение энергии для фи-
зической активности и т. п.), которые должны уси-
ливать энергообеспеченность любой активности и, 
особо, термогенеза у эндотермов. А.В. Рюмин [24, 
25] также считал, что одно из важнейших направле-
ний развития позвоночных животных, связанное с 
усилением эффективности деятельности животных 
в среде – усложнение морфологического развития и 
функционирования центральной нервной системы, а 
это, в свою очередь, реально только при достаточно 
высокой скорости проведения нервных импульсов и 
других процессов, которые как раз и ускоряются при 
высоких температурах. Следовательно, по его мне-
нию, одним из важнейших условий прогрессивного 
эволюционного развития у позвоночных является по-
вышение температуры их тела. 

ПРИРОДА
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Рептилии – эктотермные животные. Эндогенных, 
биохимических механизмов термогенеза, специаль-
но направленных на повышение температуры тела, 
у них нет. У рептилий (особенно у некрупных видов, 
которых среди пресмыкающихся подавляющее боль-
шинство) повышение температуры тела и ее периоди-
ческая стабилизация на высоком уровне осуществля-
ется в основном за счет теплоты, получаемой извне, 
от различных тепловых факторов внешней среды. 

Таким образом, удержание высокой температуры 
тела для рептилий (хотя бы в течение части суток) 
является важной необходимостью, определяемой ча-
стично общебиологическими причинами, частично 
индивидуальными физиологическими потребностя-
ми (подвижность, переваривание пищи, гаметогенез, 
беременность и т. п.). 

Реализация принципа автономизации жизнедея-
тельности живой системы

Принцип автономизации жизнедеятельности жи-
вых систем: «Эволюционное развитие живых систем 
направлено на уменьшение зависимости их жизнеде-
ятельности от внешних для них факторов» [45, с. 31].

Реализация этого принципа выражается в свое-
образной диалектике связи температуры тела репти-
лий со средой – благодаря активному использованию 
и развитию специфических комплексов физиоло-
гических и поведенческих регуляторных реакций, 
рептилии стремятся усилить оперативную связь 
температуры тела с микроклиматическими тер-
мальными факторами среды (температурами возду-
ха, субстрата, инсоляцией, тепловым излучением 
окружающих предметов), но за счет этого одновре-
менно ослабить зависимость своей жизнедеятель-
ности от климатических условий географических 
регионов обитания, сохраняя за счет изменения про-
странственно-временной структуры суточной ак-
тивности неизменный комплекс стабильных физи-
олого-экологических характеристик гомеостаза и 

Рис. 2. Стабилизация высокой температуры тела в эволюции 
позвоночных животных. Заштрихованная зона – область 
оптимальной работы большинства ферментов. Белые 
прямоугольники – зона активности животных. Серые и 
черные прямоугольники внутри белых – зона оптимальных, 
добровольно избираемых температур для животных; серые – 
не очень четкая регуляция температуры; черные – точная 
регуляция (по [41, 45])

организуя необходимую для себя суточную и сезон-
ную динамики температуры тела в любых условиях 
среды [45].

2.3. За счет чего и как регулируется у рептилий 
температура тела?

2.3.1. Морфологические особенности, влияющие на 
теплообмен и температуру тела

У рептилий существует ряд морфологических ха-
рактеристик, влияющих на теплообмен тела со сре-
дой. Часть из них являются постоянными, неизмен-
ными, видоспецифическими особенностями. 

Прежде всего, следует обратить внимание на разме-
ры тела. Любой маленький предмет имеет бóльшую 
относительную поверхность, чем большой той же 
формы. Это значит, что меньший предмет быстрее на-
гревается и остывает. Это обстоятельство имеет осо-
бое значение для пресмыкающихся. Если они обита-
ют в холодных условиях (в горах, в высоких широтах) 
или, наоборот, в жарких (степи, пустыни), преимуще-
ство получают мелкие виды, способные очень опе-
ративно изменять температуру тела, то есть быстро 
нагреваться и остывать, избегая опасных для жизни 
высоких или низких температур. В теплом, мягком, 
ровном и влажном климате размеры тела пресмыка-
ющихся не играют такой серьезной роли, и там по-
является возможность одинаково успешно обитать и 
мелким, и крупным пресмыкающимся. 

Изменения в щитковании рептилий коррелятив-
но связаны с глубокими физиологическими адапта-
циями к условиям мест обитания [98]. Исследования 
особенностей щиткования у одних и тех же видов 
рептилий, обитающих в разных климатических усло-
виях, показали, что чем более жарким и сухим ока-
зывается климат биотопов, тем количество чешуй на 
теле рептилий оказывается больше [35–37, 54, 75, 82, 
85, 89, 98, 105, 118, 119, 128], что может объясняться 
разными причинами [3–6 и др.]. 

Окраска и строение покровов рептилий способст-
вуют тому, что во влажных местах обитания средняя 
отражающая способность покровов значительно 
ниже, чем у аридных видов [56, 66, 76, 77, 81, 88, 116, 
121, 124, 129, 131, 132 и др.], что позволяет последним 
уменьшать тепловую нагрузку. 

У любого предмета, и у тела пресмыкающегося в 
том числе, имеется определенная степень темпера-
турной инерции, то есть оно нагревается и остывает 
не сразу. Это связано с массой тела, его относитель-
ной поверхностью, co скоростью движения воздуха 
[86], с тем, что у мелких животных термальное со-
противление пограничного слоя больше, чем изо-
лирующего [70]. У мелких рептилий возможности 
контролировать теплопроводность тела ничтожны 
[90]. У рептилий с крупным телом вследствие боль-
шой массы и существенных теплоизоляционных 
свойств покровов температура тела в течение суток 
изменяется лишь незначительно, несмотря на боль-
шие изменения температуры среды [70 и др.]. 

У разных рептилий отмечено наличие различий в 
температуре головы и туловища [94, 104, 135, 136 и 
др.]. Отчасти это связано с чисто физическими при-
чинами: голова, отграниченная от туловища, име-
ет бóльшую относительную поверхность, чем тело, 
и поэтому сильнее подвержено влиянию тепловых 
факторов среды [122]. 
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Существуют и другие, частные морфологические 
особенности. Так, у песчаной игуаны Uma notata но-
совые ходы имеют форму петли или буквы U и функ-
ционируют как теплообменники: горячий вдыхае-
мый воздух охлаждается примерно до температуры 
тела и увлажняется, а при выдохе он забирает избы-
точное тепло из организма [112]. 

Некоторые морфологические особенности высту-
пают у рептилий как физиологические реакции на 
изменение температуры. Так, у степных агам Trape-
lus sanguinolentus при повышении температуры тела 
цвет его становится светлее, вплоть до почти бело-
го, отражательная способность кожи при этом уве-
личивается, что препятствует нагреванию. Когда же 
температура тела низкая, окраска тела намного более 
темная, ее отражательная способность уменьшается, 
и это помогает животному быстрее нагреться.

Эти и множество других особенностей морфоло-
гии рептилий влияют на их терморегуляционные 
возможности. 

2.3.2. Основные принципы регуляции температуры 
тела центральной нервной системой рептилий

Физиолого-этологическая схема терморегуляции 
организована по принципу отрицательной обратной 
связи [11, 18, 21, 100, 111]. В рамках этой схемы ком-
плекс видоспецифичных, неизменных термофи-
зиологических характеристик гомеостаза пред-
ставляет терморегулирующие характеристики, а 
комплекс термоэкологических показателей – тер-
морегулируемые характеристики.

Регуляция температуры тела у животных осу-
ществляется двумя основными способами – физио-
логическим и поведенческим. У рептилий наиболее 
полно развита поведенческая терморегуляция, кото-
рая оперирует в основном теплотой, поступающей 
извне [46, 48, 115], хотя, безусловно, определенное 
значение имеет и тепло от работы мышц, что осо-
бенно важно для крупных животных. Также у них 
имеется и большой набор физиологических реакций, 
направленных на перераспределение тепла в теле, 
позволяющих быстрее нагревать все тело или охла-
ждать его [обзор в 46, 47]. 

Общим между физиологической и поведенческой 
терморегуляциями является то, что в обоих слу-
чаях регуляция температуры тела возможна лишь 
при развитии механизмов контроля над температу-
рой тела, формирующихся в центральной нервной  
системе. 

Собственные исследования и анализ научных пу-
бликаций [102 и мн. др.] показали, что основные ва-
рианты построения общих схем терморегуляции у 
рептилий, а также и у других эктотермных позво-
ночных животных, организуются из определенно-
го, вполне конечного набора элементарных термо-
регуляционных реакций – ЭТР [45, 46]. По нашему 
мнению, из них в процессе эволюции, как из кирпи-
чиков, складываются три общих схемы терморегу-
ляции разных групп рептилий (рис. 3). 

1) Схема регуляции температуры тела в период 
полной активности.

ЭТР 1. Реакция поддержания четкой верхней гра-
ницы температуры тела (рис. 3-1). Это регулятор 
верхней границы температуры тела в состоянии пол-
ной активности.

ЭТР 2. Реакция поддержания четкой нижней гра-
ницы температуры тела (рис. 3-4). Это регулятор 
нижней границы температуры тела в состоянии пол-
ной активности.

ЭТР 3. Реакция «максимизации» температуры 
тела (рис. 3-2). Проявление этого механизма выража-
ется в стремлении к повышению температуры вплоть 
до верхней границы. Эта реакция проиллюстрирова-
на, в частности, описанием стратегии терморегуля-
ции у обыкновенных гадюк Pelias berus в Карелии [11, 
12]. Важно учесть, что эта реакция сильно угнетается 
стрессовыми воздействиями. Поэтому у рептилий, у 
которых не проявляется механизм ЭТР 2, но выражен 
механизм ЭТР 3, нижняя граница температуры тела 
при полной активности выражена не очень четко и ча-
сто может иметь большой разброс. При сильном стрес-
се реакции ЭТР 3 могут даже вообще не проявляться. 
Именно такая ситуация зарегистрирована в работе по 
изучению термальных предпочтений у изменчивого 
олигодона Oligodon taeniolatus, что привело автора к 
ошибочному выводу о том, что таких предпочтений у 
этих змей вообще нет [8]. 

Рис. 3. Схема регуляции температуры тела в период полной 
активности (по материалам [48, 95]). t° – температуры 
тела, f – относительная интенсивность терморегуляционных 
реакций. I – схема организации регуляции температуры тела 
в период полной активности у рыб (Pisces), амфибий (Amphib-
ia) и некоторых рептилий (Reptilia: Ophidia, Gekkota, Chelo-
nia, Crocodilia). II – вариант организации терморегуляторных 
реакций у ряда групп рептилий (Reptilia: Iguanomorpha, 
Scincomorpha, Anguinomorpha). III – варианты организации 
терморегуляторных реакций ряда групп рептилий 
(некоторые пустынные Agamidae, Iguanidae, Scincidae и др.). 
1 – проявление реакций избегания высокой температуры; 
2 – направленность реакций на максимизацию температуры 
тела; 3 – зона термостабилизации; 4 – проявление реакций 
избегания низких температур
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2) Схема стабилизации температуры тела или 
его отдельных частей на высоком уровне, исходя 
из потребностей физиологических функций и ор-
ганов.

ЭТР 4. Реакция стабилизации температуры 
тела (часто – отдельных его частей) на высоком 
уровне, исходя из потребностей физиологических 
функций и органов (при переваривании пищи, в не-
которых стадиях гаметогенеза, при беременности и 
т. п.). 

3) Схема регуляции температуры тела в перио-
ды неактивного состояния призвана реализовать 
физиологически необходимую сезонную динамику 
температуры тела, то есть регулировать сезонную 
изменчивость температур ночного покоя, темпера-
туры при гибернации и эстивации.

ЭТР 5. Реакция поддержания температуры тела 
на определенном уровне или в определенном диапазо-
не в периоды неактивного состояния при разных фа-
зах сезонного цикла. Рептилии выбирают разные уров-
ни температур ночного покоя в разные сезоны [110 и 
др.], регулируют продолжительность тепловой фазы в 
течение суток и т. п. Также они произвольно регулиру-
ют температуры тела при «зимней спячке». Это показа-
но у щитомордников Gloydius blomhoffi в естественных 
зимовках в Приморском крае [13]. Выбор температур 
также наблюдался у среднеазиатских гюрз в созданных 
ими искусственных зимовках, располагавшихся в улич-
ных вольерах Ташкентского змеепитомника. К сожале-
нию, до сих пор не известно, какими механизмами эта 
терморегуляционная реакция осуществляется.

У рептилий можно выделить некоторые общие, схе-
матизированные модели терморегуляции. В основном 
это модели регуляции температуры тела в полной ак-
тивности, поскольку организация механизмов терморе-
гуляции в неактивном состоянии, как отмечено выше, 
остается непонятной. 

Все модели терморегуляции рептилий складывают-
ся из нескольких «конструктивных блоков» (рис. 4). 

Четкая верхняя граница температуры полной 
активности формируется за счет ЭТР 1 (рис. 4: 4). 

Четкая нижняя граница температуры полной 
активности формируется за счет ЭТР 2 (рис. 4: 3-2). 

«Плавающая» нижняя граница температуры 
полной активности формируется за счет ЭТР 3 
(рис. 4: 3-1). Она – компромисс между действием ре-
акции максимизации температуры тела, с одной сто-
роны, и противодействием потребностей животного 
в питании, охране территории, размножении и т. п., 
стрессами – с другой. 

Периодическая стабилизация температуры 
тела (или его отдельных частей) на высоком уров-
не по физиологическим потребностям организма 
формируется за счет механизма регуляции, описание 
которого я не нашел в литературе. Очевидно только 
реальное наличие этого феномена. 

Диапазон термостабилизации формируется вза-
имодействием верхнего и нижнего регуляторов тем-
пературы полной активности. При этом проявляются 
два варианта такого определения: снизу действует 
регулятор либо четкой нижней границы температу-
ры полной активности (рис. 3, II и III), либо – «пла-
вающей» нижней границы (рис. 3, I). В первом вари-
анте диапазон термостабилизации будет иметь более 
или менее определенные границы, а его «ширина» 
будет формироваться положением границ относи-
тельно друг друга. Если границы расположены да-
леко друг от друга и их «чувствительности» почти 
не перекрываются, то модальная область диапазо-
на термостабилизации будет шире (рис. 3, III), чем 
если границы расположены близко и их «чувстви-
тельности» сильно перекрываются (рис. 3, II), или 
если нижняя граница температур полной активно-
сти плавающая (рис. 3, I). А при стрессовых воздей-
ствиях диапазон термостабилизации может вообще 
не проявляться. 

Температуры в период неактивного состояния, 
как отмечено выше, существуют как некий реальный 
показатель, но механизм их формирования пока не-
известен. 

Общие модели терморегуляции рептилий
Вариант I. Модель терморегуляции в целом по-

добна таковой, описанной для рыб (рис. 3, I). Она 

Рис. 4. Схема термофизиологических показателей у рептилий (по [48, 95]): I и II – варианты организации терморегуляции 
у рептилий (см. текст); 1 – критический минимум; 2 – критический максимум; 3-1 – вариант проявления плавающей нижней 
границы температуры полной активности; 3-2 – вариант проявления четкой нижней границы температуры полной активности; 
4 – верхняя граница температуры полной активности; 5 – диапазон термостабилизации; 6 – температуры ночного покоя 
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складывается из четкой верхней границы температу-
ры полной активности, организованной посредством 
ЭТР 1, и «плавающей» нижней границы температу-
ры полной активности, организованной посредством 
ЭТР 3 (реакции максимизации температуры тела). 
Диапазон термостабилизации часто существен-
но ýже диапазона температур полной активности и 
располагается в его верхней части. Нижняя грани-
ца диапазона термостабилизации вместе с нижней 
границей температуры полной активности зависит 
от многих обстоятельств, и при стрессовых воздей-
ствиях диапазон термостабилизации может вообще 
не проявляться. Хорошо проявляется периодическая 
стабилизация температуры тела (или его отдельных 
частей) на достаточно высоком уровне в соответст-
вии с физиологическими потребностями организма. 

Рептилий с таким вариантом организации термо-
регуляции мы назвали термонейтрально активны-
ми [36, 41, 45]. Он характерен для гаттерии Spheno-
don punctatus (Rhinchocephalia), Gekkota, всех змей 
(Ophidia) и, скорее всего, для всех черепах (Chelonia) 
и крокодилов (Crocodilia). При полной активности 
они осваивают температурную зону, лежащую вбли-
зи и ниже (иногда значительно) диапазона темпера-
тур термостабилизации (рис. 3 I и 4 I). Мы примени-
ли название «термонейтрально активные рептилии» 
не потому, что они вообще индифферентны к тем-
пературе и терморегуляция у них слабо проявлена, 
а поскольку их полная активность непосредствен-
но и неразрывно не связана с необходимостью все 
время удерживать температуру тела на постоянном 
и достаточно высоком уровне и может протекать в 
довольно широком диапазоне даже низких темпера-
тур тела. В этом смысле их полная активность (а 
не жизнь в целом) более или менее термонейтральна. 
Но в определенные периоды в течение суток и сезона 
для осуществления ряда физиологических процессов 
им необходима высокая температура тела, и они в это 
время успешно терморегулируются и греются, хотя 
удовлетворение этих физиологических потребностей 
может быть не связано с активностью. 

Настороженность в этой связи вызывают, напри-
мер, крокодилы, поскольку некоторые данные [127 
и др.] говорят о том, что их морфология и физиоло-
гия могут значительно отличаться от таковой дру-
гих животных, которых мы традиционно относим к 
Reptilia. Возможно, дальнейшее изучение филогении 
покажет, что это не единственная подобная группа 
(например, черепахи). Но о чешуйчатых в этом плане 
можно говорить достаточно уверенно.

Вариант II. Модель терморегуляции складывает-
ся из четкой верхней границы температуры полной 
активности, организованной посредством ЭТР 1, и 
четкой нижней границы температуры полной актив-
ности, организованной посредством ЭТР 2, которые 
ограничивают диапазон температур полной активно-
сти. При низких температурах проявляется реакция 
максимизации температуры тела – ЭТР 3 (рис. 3, II). 

Рептилий с таким вариантом организации термо-
регуляции мы назвали термостабильно активными 
[36, 41, 45]. Он характерен для Scincomorpha, Iguano-
morpha и Anguinomorpha, Varanoidea. При полной ак-
тивности они осваивают температурную зону, лежа-
щую вблизи и немного выше диапазона температур 
термостабилизации (рис. 3 II, 3 III и 4 II). У термо-
стабильно активных рептилий полная активность 

связана с необходимостью постоянно поддерживать 
на более или менее высоком уровне температуру 
тела.

Различия между отмеченными выше двумя боль-
шими группами рептилий достаточно глубоки [48], 
они в значительной степени связаны с организацией 
терморегуляции в нервной системе, которая, видимо, 
является достаточно устойчивой характеристикой. 
Возможно, что схожесть механизмов терморегуля-
ции внутри таких групп термонейтрально активных 
рептилий, как змеи, черепахи и крокодилы, – лишь 
проявление аналогии, а не гомологии структур и 
функций. Все это требует серьезного, дополнитель-
ного изучения. 

Зато деление рептилий на термостабильно и термо-
нейтрально активных имеет большое значение для 
правильного использования методик исследований и 
обработки материала в области термобиологии.

2.4. Как и чем организован у рептилий комплекс 
термофизиологических показателей?

Термофизиологические показатели характери-
зуют физиологическую, видоспецифичную норму 
реакции данного вида рептилий на температуру; 
описывают потенциальные пределы температурной 
выносливости и термальную зону активности репти-
лий; описывают полные, потенциально возможные 
диапазоны термальных характеристик; формируют-
ся и поддерживаются определенными регулирующи-
ми механизмами в центральной нервной системе [80]. 
Термофизиологические показатели, которые не фор-
мируются и не поддерживаются регулирующими ме-
ханизмами в центральной нервной системе, являются 
характеристиками, которые произвольно сформиро-
ваны исследователем и в реальности вообще не суще-
ствуют. Учитывать это обстоятельство очень важно!

Исследования показали, что в нервной системе реп-
тилий имеется ряд специальных, отдельных меха-
низмов регуляции температуры. Это механизмы оп-
ределения (регуляторы) верхней и нижней границы 
температур полной активности и ряд других [12, 48, 
74, 95 и мн. др.]. Именно эти механизмы регуляции 
температуры тела и их взаимодействие формируют 
и определяют наличие у рептилий таких термофи-
зиологических показателей, как диапазоны темпе-
ратур полной активности и т. п. Необходимо обра-
тить внимание на то, что специальные регуляторы в 
нервной системе рептилий призваны сформировать у 
них именно диапазон температур полной активно-
сти, а не просто диапазон температур тела, «зареги-
стрированных в течение сезона активности» [20, с. 5]. 
Этот последний показатель, упомянутый Н.А. Лит-
виновым [20], находится примерно в границах между 
критическими минимумом и максимумом. Он пред-
ложен очень авторитетным органом Commission for 
Thermal Physiology of the International Union of Phys-
iological Sciences как «допустимый диапазон темпе-
ратур», но только температур среды (!) – «tolerated 
ambient temperature range» [91, с. 102], который ва-
жен в первую очередь для эндотермов и является по 
сути неким «диапазоном температурной толерант-
ности» у эндотермных животных данного вида. Но 
он, естественно, не учитывает регуляцию темпера-
туры тела при важнейшем для жизнедеятельности 
пресмыкающихся (эктотермов) состоянии полной 
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активности, на регуляцию которой и направлены 
специальные механизмы, сформированные в нерв-
ной системе рептилий. 

Подробный разбор применимости разных пока-
зателей в термобиологии рептилий приведен нами 
в специальной публикации [80]. В результате это-
го анализа мы считаем действительными, функци-
ональными, реально существующими следующие 
термофизиологические показатели: максимальная и 
минимальная температуры полной активности огра-
ничивают диапазон температур полной активности1 

(организуются и реализуются верхним и нижним ре-
гуляторами границ диапазона температур полной ак-
тивности), диапазон температур термо стабилизации 
(организуется и регулируется частично взаимодей-
ствием верхнего и нижнего регуляторов, частич-
но – неизвестными еще нам физиологическими ме-
ханизмами) – это термофизиологические показатели 
активности рептилий; критические максимум и ми-
нимум (определяются биохимическими закономер-
ностями) – температуры термальной выносливости 
рептилий; температуры ночного покоя (определяют-
ся неизвестными еще нам физиологическими меха-
низмами); диапазон суточных колебаний темпера-
туры тела и запас «температурной прочности» вида 
(определяются взаимодействием верхнего и нижнего 
регуляторов границ диапазона температур полной 
активности и температур ночного покоя). В данном 
наборе показателей все они имеют вполне опреде-
ленные механизмы формирования в центральной 
нервной системе, в биохимических закономерностях 
и т. п. Поэтому мы выделяем именно такой набор 
термофизиологических показателей, важных для 
рептилий как высших эктотермных животных. 
При этом мы не входим в конфликт с решениями 
Commission for Thermal Physiology of the International 
Union of Physiological Sciences, поскольку, хотя набо-
ры предлагаемых нами и Комиссией термобиологи-
ческих характеристик существенно различаются, но 
это вполне закономерно и естественно, так как пока-
затели эти относятся к разным группам животных, 
обладающих различными базовыми отношениями к 
регуляции температуры тела: у нас – к эктотермам, 
а у Комиссии – к эндотермам.

2.5. Каковы важнейшие свойства набора  
термо физиологических показателей,  
полученных с помощью скорректированных  
методик?

Набор термофизиологических показателей позво-
ляет стандартизировать исследования и получать 
величины, «приведенные к единому знаменателю» 
и пригодные, таким образом, для корректных срав-
нений и анализа. 

Наши собственные исследования на девяти ви-
дах рептилий, а также анализ большого количества 

литературных источников однозначно показал, что 
основные термофизиологические показатели у реп-
тилий видоспецифичны и неизменны ни популяци-
онно, ни географически, ни сезонно [38, 40, 48, 52, 53 
и др.]. Этот комплекс неизменных, видоспецифичных 
характеристик термального (и не только) гомеостаза 
у рептилий назван нами «физиолого-экологической 
матрицей вида» – ФЭМ [79]. Описание ФЭМ является 
очень важной новацией, полученной исключитель-
но благодаря новации методической. Этот комплекс 
имеет огромное значение, поскольку представляет 
собой цельное, стабильное «ядро», неизменную, ви-
доспецифичную матрицу, которая, ввиду ее неизмен-
ности и стабильности, дает возможность понять и 
описать жесткие механизмы структурирования про-
странственно-временной суточной и сезонной актив-
ности рептилий в разных условиях среды обитания, 
их биотопического распределения и географического 
распространения, понять значение этих структур ак-
тивности в регуляции внешними условиями физио-
логических процессов в организме рептилий, вносит 
коррективы в понимание явления адаптации и меха-
низмов эволюции. 

2.6. Что такое термальные адаптации, и как они 
у рептилий организованы?

До настоящего времени все работы по теме тер-
мальных адаптаций рептилий касались на самом 
деле не адаптаций как таковых, а отдельных термо-
биологических особенностей рептилий. В этих ра-
ботах применялось понятие «адаптации», но само 
по себе явление адаптации почти не исследовалось. 
Так, даже специальная книга на эту тему [64] на са-
мом деле касается именно термобиологии рептилий, 
но об адаптациях в ней практически нет ни слова.  
Изучение влияния температуры на разные физиоло-
гические функции и поведенческие реакции – без-
условно важное направление исследований, но имеет 
лишь «касательное» отношение к явлению адапта-
ции. Во всяком случае, если термобиологические 
особенности рептилий, влияние температуры на их 
физиологические процессы и можно считать адапта-
циями к среде, то это положение нужно специально 
изучить и доказать. Но это до нас мало кто делал [50]. 

Определений термина «адаптация» в литературе 
приводится много [7, 16, 59 и др.]. Но в любом случае 
это понятие функциональное, динамическое, выра-
жающееся в сохранении или организации возможно-
стей для успешного выживания особей, популяций и 
видов в данных или меняющихся условиях среды при 
допустимых энергетических затратах на жизнеобе-
спечение особей и воспроизводство популяций, для 
успешной конкуренции с другими видами.

«Термальные адаптации» – это морфологические 
свойства, биохимические, физиологические и пове-
денческие реакции, направленные на приспособле-
ние, на улучшение приспособленности организма 
животного, сообщества или вида к данным термаль-
ным условиям среды или на приспособление к но-
вым, меняющимся условиям термальной среды (при 
изменении условий или при освоении новых биото-
пов, что тоже есть изменение условий). 

Теперь можно подойти к рассмотрению проблемы 
термальных адаптаций. 

1 Ранее никто из исследователей не применял в качестве 
термобиологических показателей диапазон температур полной 
активности и диапазон термостабилизации. А именно их применение 
принципиально важно, потому что другие показатели (диапазон 
добровольных температур тела или просто диапазон температур 
тела, при котором рептилии встречаются в зоне активности, а 
также диапазон предпочитаемых или оптимальных температур 
тела) – абстрактные характеристики, не имеющие специальных 
организующих механизмов в центральной нервной системе, а 
следовательно, у них нет и строгой физиологической основы.

В.А. ЧЕРЛИН
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Примерами немногих работ, отразивших механиз-
мы связи термобиологических характеристик реп-
тилий с их экологией, являются статьи W.P. Porter 
и др. [120] и R. Huey [100]. При этом теоретическое 
обоснование описанного ими же механизма в этих 
статьях было недостаточным. В своем рассмотрении 
проблемы авторы предполагали априори их постоян-
ство, неизменность в разные сезоны и в разных эко-
логических условиях по ареалу. Но это важнейшее 
свойство осталось без обсуждения, без доказатель-
ства, как «интуитивно понятная» аксиома, прини-
маемая «по умолчанию». Тем не менее, надо отдать 
должное авторам этих статей – их работы оказались 
новаторскими. Но последователи этих ученых даже 
не обратили внимания на это важнейшее свойство, 
эти новации не были ими подхвачены. 

В относительно недавнее время в литературе уко-
ренились две пары терминов, описывающих сте-
пень проявленности терморегуляции у рептилий и/
или формы их адаптации к термальным условиям 
среды. Первая из них – это thermoregulators («тер-
морегуляторы» – то есть животные, которые ак-
тивно и эффективно регулируют температуру тела) 
и thermoconformers («термоконформеры» – то есть 
животные, которые не проявляют активных усилий 
по регуляции температуры тела, которая в этом слу-
чае практически пассивно следует за температурами 
среды [67 и др.]). Относительные термоконформеры 
среди рептилий, безусловно, существуют [61, 96, 99, 
103, 123, 125, 126, 130 и др.]. Но они именно «отно-
сительные», поскольку чаще всего такие виды почти 
не регулируют температуру тела в границах тех диа-
пазонов температур, в которых они оказываются в 
природных условиях и которые при этом почти соот-
ветствуют эндогенно потребным температурам тела 
данных видов рептилий, и/или динамика температур 
среды обеспечивает эндогенно потребную динамику 
температуры тела без активного применения специ-
альных регуляционных механизмов. Сам факт того, 
что терморегуляционные реакции у них не наблюда-
ются, – не проявление отсутствия терморегуляции 
или наличия какого-то специфического ее механиз-
ма, а лишь бóльшая или меньшая степень редукции 
существующего стандартного механизма, связанная 
с особенностями физиологии и обитанием в тропи-
ческих климатах, где температуры среды не опуска-
ются слишком низко и/или не поднимаются слишком 
высоко, и где сезон таких «теплых» условий имеет в 
году большýю продолжительность (практически те-
плый сезон с температурами около 28–32 °С длится 
почти весь год). 

Вторая пара терминов – thermal specialists (репти-
лии, которые удерживают температуру тела в узком 
диапазоне; близко к понятию «стенотермы») и ther-
mal generalists (рептилии, температура тела которых 
находится в широком диапазоне, то есть они не так 
четко регулируют температуру тела; близко к поня-
тию «эвритермы»). Однако и это разделение не дает 
сколь-нибудь важной информации, поскольку если, 
например, два разных вида рептилий удерживают 
температуру тела в достаточно узком диапазоне, но 
делают это за счет сильно различающихся эндоген-
ных механизмов или вследствие того, что темпера-
туры среды в месте обитания подвержены слабым 
колебаниям, то мы имеем дело лишь с аналогией, ба-
зирующейся на феноменологии, а не с гомологией. 

Строить же классификацию функциональных явле-
ний на основе аналогичных характеристик, по край-
ней мере, не слишком корректно. 

Адаптации как биологическое явление могут иметь 
разную направленность и обусловленность: 

–  к определенным абиотическим факторам 
внешней среды;

– к изменениям условий среды;
– к конкретным географическим и макрокли-

матическим комплексам;
– к появлению нового, сильного, определенно-

го возмущающего фактора внешней среды;
– к условиям внешней среды в связи с появле-

нием нового, отличного от прежнего, внутреннего 
состояния организма;

– к различным условиям внешней среды, ког-
да важным для благополучной жизнедеятельности 
требованием организма является сохранение ста-
бильности комплекса «ключевых» физиологических 
параметров гомеостаза (физиолого-экологической 
матрицы – ФЭМ); 

– в связи с появлением необходимости и/или 
возможности освоения новых условий внешней сре-
ды;

– в связи с необходимостью изменения в актив-
ности и направленности двигательной и психической 
деятельности;

и т. д., и т. п.

О каком же типе адаптаций можно говорить при 
исследовании термальных адаптаций?

В наших последних работах [50, 80] мы подробно 
разбирали эту тему и пришли к однозначному вы-
воду: основная часть термальных адаптаций репти-
лий направлена на сохранение стабильности ком-
плекса «ключевых» физиологических параметров 
термального гомеостаза. Этот вывод базируется на 
описанном нами наличии у рептилий комплекса ста-
бильных, популяционно, географически и сезонно 
неизменных термофизиологических показателей тер-
мального гомеостаза. 

Каким образом реализуются эти адаптации? Все 
имеющиеся материалы наших исследований [39, 48, 
50, 80] и многочисленные научные публикации гово-
рят о том, что большинство физиологических реак-
ций являются температурно зависимыми, проявляя, 
таким образом, не связанные с адаптацией к усло-
виям среды свойства биохимических соединений 
и физиологических систем, которые вряд ли могут 
сильно повлиять на тепловой баланс тела рептилий, 
на регуляцию его температуры. 

Мало того, ряд физиологических процессов, биохи-
мических и поведенческих реакций протекают в оп-
тимальном режиме именно при температурах, близ-
ких к диапазону термостабилизации [48, 56–58, 62, 
63, 72, 73, 78, 84, 87, 92, 93, 100, 106–108, 110, 134 и мн. 
др.]. Но также известно, что температурный оптимум 
многих важных физиологических функций не совпа-
дает с избираемыми данными животными темпера-
турами тела, с температурой термостабилизации [65, 
97, 101 и др.]. То же можно сказать и о температур-
ных оптимумах работы различных ферментов. Так, 
у многих рыб и беспозвоночных активность фермен-
тов оказывается максимальной при температуре на 
10–40° выше той, при которой они в природе живут 
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и которую избирают в эксперименте [1, 14, 15, 17, 22 
и др.]. И у рептилий тоже в некоторых случаях тем-
пературные оптимумы ряда ферментов оказываются 
выше той температуры, которую животное вообще 
может вынести [107]. 

Таким образом, однозначно утверждать, что тер-
мальные биохимические и физиологические харак-
теристики у эктотермов вообще и у рептилий в част-
ности адаптивно направлены, будет просто неверно. 

Две наши недавно опубликованные работы пол-
ностью или частично посвящены анализу того, яв-
ляются ли физиологические реакции и связанные с 
ними закономерности адаптивно направленными [50, 
80]. Наше заключение по этому поводу таково: значи-
тельная часть физиологических реакций и связанных 
с ними закономерностей температурно зависимы, но 
при этом не являются адаптациями к термальным 
условиям среды. 

Поскольку основная направленность адаптивных ре-
акций рептилий проявляется в стремлении сохранить 
неизменность видоспецифичных, термофизиологиче-
ских показателей термального гомеостаза [50, 80], вста-
ет вопрос о том, за счет чего эта направленность реа-
лизуется. Наши специальные исследования показали, 
что термальный гомеостаз поддерживается в основном 
посредством поведенческой модификации пространст-
венно-временных структур суточной и сезонной ак-
тивности. Это, в частности, продемонстрировано на 
примере изучения термобиологии и экологии ряда ви-
дов ящериц и змей в разных частях их ареалов и в раз-
ные сезоны [2, 32–34, 37, 48, 50, 54 и др.]. Эти и другие 
примеры иллюстрируют механизм формирования од-
нозначной, «рамочной» пространственно-временнóй 
структуры суточной активности у рептилий: исходя из 
конкретных метеоусловий места обитания, комплекса 
неизменных, видоспецифичных характеристик тер-
мального гомеостаза и видоспецифичных механиз-
мов регуляции температуры тела, рептилии данного 
вида в данных условиях среды могут иметь единст-
венно возможную, «рамочную» пространственно-вре-
менную структуру суточной активности. Поскольку 
все эти условия однозначно определяют возможности 
суточной активности рептилий данного вида в каж-
дый конкретный день в течение года, то это значит, 
что они также однозначно определяют у рептилий и 
«рамочную» пространственно-временную структуру 
сезонной активности [48]. 

В течение многих лет мы изучали биологию сред-
неазиатской эфы Echis multisquamatus. Мы показали, 
что сезонные изменения климатических условий в 
биотопах эф закономерно и почти однозначно меня-
ют структуру их пространственно-временной суточ-
ной активности, что регулирует проявления разных 
этапов сезонного полового цикла и сезонного цикла 
питания [54]. 

Такая или подобная «механика» регуляции харак-
терна и для других рептилий.

Следует особо остановиться на такой важной ха-
рактеристике, как сумма «эффективных температур» 
(STe) или «градусо-дни», значение которой изучали 
на разных группах животных [9, 10, 23, 113, 117 и др.]. 
В англоязычной литературе этот показатель называ-
ют degrees days (DD) heat units (тепловые единицы) 
[66, 68, 69, 119, 133, 137]. Ряд исследований были про-
ведены на рептилиях [109, 119, 133 и др.].

Рис. 5. Микроклиматические условия, определяющие сроки 
протекания половой активности у среднеазиатской эфы (по 
[54]). N – частота встреч эф (в % от общего числа встреч); t° – 
температура почвы на глубине 20 см; 1 – температура почвы 
в норах, при которой эфы могут свободно передвигаться 
по поверхности (иметь длительный период ТНП); 2 – 
температура почвы в норах, при которой может протекать 
гаметогенез; 3 – частота встреч эф на поверхности в светлое 
время суток в зависимости от температуры почвы в норах (в 
% от общего числа встреч); 4 – интервал температур почвы в 
норах, при котором возможна половая активность

Рис. 6. Микроклиматические условия, определяющие 
время протекания пищевой активности у среднеазиатской 
эфы (по [54]). t° – температура почвы на глубине 20 см; 
1 – температура почвы в норах, при которой возможно 
переваривание пищи; 2 – температура почвы в норах, 
при которой возможна охота; 3 – температура почвы в 
норах после завершения половой активности; а – интервал 
температур почвы в норах, при которых возможно питание 
не размножавшихся в данный сезон особей, б – интервал 
температур почвы в норах, при котором возможно питание 
размножавшихся в данный сезон особей

В.А. ЧЕРЛИН
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Наши расчеты количества теплоты (STe) для раз-
ных видов змей по специально модернизированным 
методикам [48] показали, что для разных видов STe 
довольно сильно различаются – у теплолюбивых ви-
дов этот показатель более чем в 3 раза выше, чем у 
холодолюбивых. Это значит, что для завершения од-
них и тех же процессов теплолюбивым видам надо 
значительно больше времени, чем холодолюбивым. 

Мало того, у каждого вида рептилий, видимо, есть 
критическое значение STe, ниже которого реализа-
ция, в частности, репродуктивного цикла невозмож-
на. Это обстоятельство будет являться серьезным 
препятствием к распространению животных данно-
го вида в регионы с более холодным климатом. При 
этом ряд видов, обитающих в горах или в северных 
районах, не всегда могут набрать за год STe, доста-
точную для завершения, например, полового цикла, 
и размножение у них происходит не ежегодно, что 
продемонстрировано на примере обыкновенной га-
дюки Pelias berus [114].

При наличии материалов исследований по термо-
биологии некоторого вида рептилий и по климати-
ческим характеристикам разных географических 
регионов можно с большой степенью достоверности 
вычислить структуру суточной и сезонной активно-
сти этих животных и сумму эффективных темпера-
тур для них в данных местах. А если знать критиче-
ский минимум суммы эффективных температур для 
данного вида, можно, например, определить, в каких 
районах он сможет жить, а в каких – нет.

Таким образом, на основании всего сказанного 
выше можно заключить, что основной механизм ин-
дивидуальных термальных адаптаций рептилий вы-
ражается не в пластичности термофизиологии, а – в 
первую очередь – в тонкой поведенческой подстрой-
ке пространственно-временной структуры суточной 
и сезонной активности, направленной на сохранение 
в неизменности в любых условиях среды комплекса 
основных термофизиологических показателей гомео-
стаза. 

2.7. В чем может проявляться у рептилий  
эволюция термобиологической сферы?

Мы уже показывали выше, что при изменении ус-
ловий среды рептилии данного вида стараются, бла-
годаря поведенческим модификациям пространст-
венно-временной структуры активности, сохранить 
неизменным комплекс основных видоспецифичных 
термофизиологических характеристик. И весь опыт 
исследовательской работы подтверждает, что этот 
механизм у рептилий развит очень сильно: с одной 
стороны, рептилии данного вида могут жить толь-
ко в тех условиях среды, в которых поведенческие 
модификации пространственно-временной струк-
туры активности позволяют комплексу основных 
видоспецифичных термофизиологических характе-
ристик оставаться неизменным; с другой стороны, 
рептилии, обладая одинаковыми термофизиологи-
ческими характеристиками, могут населять регио-
ны с разными природно-климатическими условия-
ми, а рептилии с разными термофизиологическими 
показателями – одинаковые [48]. А из этого логич-
но следует другой, несколько неожиданный вывод: 
важнейшая направленность индивидуальных тер-

мальных адаптаций – вывести комплекс видоспе-
цифичных термофизиологических характеристик 
из-под влияния отбора. Таким образом, вряд ли эво-
люция термобиологической сферы рептилий может 
проявляться в адаптивно направленных изменениях 
«настроечных», «штатных» значений физиологиче-
ских, терморегулирующих констант в структуре ме-
ханизма регуляции температуры тела в центральной 
нервной системе.

Тем не менее, каким-то образом термофизиологи-
ческие показатели некоторых (не всех) видов репти-
лий, населяющих разные природно-климатические 
зоны, часто оказываются сопряженными с природ-
но-климатическими условиями мест обитания: на-
пример, температуры тела у многих пустынных ви-
дов (но не у всех!) действительно оказываются выше, 
чем у обитателей более прохладных зон. Как же это 
происходит, если направленность индивидуальных 
адаптаций противодействует отбору термофизиоло-
гических характеристик в сторону их адаптаций к 
условиям среды? Ни мы, ни другие исследователи 
не дают пока ответа на этот вопрос. Никто сейчас не 
может сказать, под влиянием каких факторов меня-
ются «настроечные», «штатные» значения физиоло-
гических, терморегулирующих констант в структуре 
механизма регуляции температуры тела в централь-
ной нервной системе. Эта важная проблема требует 
дополнительного изучения. 

3. РЕПТИЛИИ В СИСТЕМЕ 
ЖИВОТНОГО МИРА 

Существуют два кардинальных направления реа-
лизации важнейшего эволюционного принципа – на-
правленности на повышение температуры тела в эво-
люции позвоночных животных: это эктотермные и 
эндотермные животные. 

У эктотермных животных стабилизация темпера-
туры тела на высоком уровне происходит лишь пери-
одически и, в основном, за счет внешних источников 
тепла. Регуляторные механизмы обеспечения жиз-
недеятельности в разных климатических условиях 
связаны, в основном, с поведенческими терморегуля-
ционными реакциями и модификациями пространст-
венно-временной структуры активности. Цель этих 
регуляторных реакций – поддержание соответству-
ющей суточной и сезонной динамики температуры 
тела, при которой температура тела периодически 
(по мере необходимости – экологической, физиоло-
гической) поддерживается в некотором нешироком 
диапазоне высоких температур. 

У эндотермов появление специфических, эндо-
генных, биохимических реакций термогенеза [45, 
60 и мн. др.], то есть эндогенных источников тепла, 
позволило им быть относительно независимыми от 
климатических условий среды. Регуляторные ме-
ханизмы обеспечения жизнедеятельности в разных 
климатических условиях связаны, кроме поведенче-
ских реакций, с подстройкой уровня метаболических 
процессов, физиологическими реакциями сердечно-
сосудистой системы, водным обменом и т. п. Цель 
этих регуляторных реакций – постоянно поддержи-
вать температуру тела на высоком уровне. 

Именно под эти «генеральные» особенности био-
логии, под эти важнейшие требования «подстраива-
ется» в эволюции вся морфология, вся физиология 

ПРИРОДА



41Междисциплинарный научный и прикладной журнал «Биосфера», 2016, т. 8, № 1

позвоночных эктотермов (рыб, амфибий и рептилий, 
которые представляют собой более или менее еди-
ное эволюционное направление) и эндотермов (мле-
копитающих и птиц, которые в эволюции имеют са-
мостоятельные корни). На этом основании можно 
утверждать, что эктотермы и эндотермы – два кар-
динальных направления эволюции позвоночных 
животных. Каждое из них формировалось самосто-
ятельно, развивая собственные морфофункциональ-
ные системы. И в каждом направлении определенные 
группы достигли наивысшего развития. 

Среди эндотермов максимального развития дости-
гли млекопитающие. 

Среди эктотермов на вершине этого направле-
ния оказались рептилии. По уровню морфофизио-
логического развития они стоят существенно выше 
рыб и амфибий. Это проявляется в развитии опор-
но-двигательной, кровеносной, дыхательной, пище-
варительной, нервной и других систем организма. 
Они обладают достаточно сложным и разнообраз-
ным индивидуальным поведением. Терморегуляци-
онные реакции разного уровня достигают у репти-
лий бе зусловного совершенства, что проявляется в 
усилении относительной независимости суточной и 
сезонной динамики температуры тела от динамики 
климатических условий среды. 

Рептилии на пути эволюционного развития биоло-
гии эктотермов достигли удивительной эффектив-
ности. С одной стороны, они поддерживают необ-
ходимую для их физиологии суточную и сезонную 
динамику температуры тела, с другой – осуществ-
ляют стабилизацию температуры тела на высоком 
уровне. Но источником тепла для них, в основном, 
являются энергетически «даровые» внешние факто-
ры, стабилизация происходит лишь периодически, 
только когда повышение температуры тела являет-
ся физиологически необходимым. В периоды ночно-
го покоя и др. энергия на поддержание ее высокого 
уровня не тратится совсем. Таким образом, система 
поддержания температуры тела у рептилий является 
энергетически эффективной и экономной. 

С учетом всех упомянутых здесь, а также и других 
обстоятельств рептилий можно считать вершиной 
эволюционного направления на развитие эктотерм-
ных позвоночных, то есть высшими эктотермами. 

У эндотермов поддержание температуры тела на 
высоком уровне практически постоянное. Высокая 
температура тела поддерживается у них не только в 
периоды активности и интенсивного протекания раз-
ных физиологических процессов, но и в покое, во сне 
и т. п. Это сопряжено со значительными энергетиче-
скими затратами, которые не всегда энергетически 
оправданы, то есть они недостаточно энергетически 
эффективны и экономны. 

Следовательно, у рептилий (как высших эктотер-
мов) в эволюции сформировалась однозначно более 
энергетически экономная система обеспечения жиз-
недеятельности, чем у эндотермов. Для них это важ-
но, поскольку их морфофункциональное развитие 
все-таки существенно ограничивает их активность, 
приток энергии и т. п. При этом она достаточно эко-
логически успешная и конкурентоспособная, что по-
зволяет этим животным заселять почти все известные 
природные зоны, за исключением полярных шапок и 
заснеженных высокогорий, не говоря уже об их бур-
ном развитии в геологическом прошлом Земли. 

У млекопитающих (как высших эндотермов) в эво-
люции сформировалась такая система обеспечения 
жизнедеятельности, которая однозначно выигрыва-
ет у эктотермов в плане конкурентных экологиче-
ских преимуществ (возможность заселять холодные 
климатические зоны, недоступные для эктотер-
мов, – приполярные области и снежные высокого-
рья, возможности бóльшей двигательной активности, 
бóльшей энергообеспеченности и бóльшей выносли-
вости, позволяющие получать реальные конкурент-
ные преимущества, и т. п.) [45, 48]. То, что, макси-
мально развив преимущества эндотермного типа 
развития, они проявили бурную эволюционную ра-
диацию, сформировав огромное количество новых 
таксономических форм, явно говорит об их конку-
рентных экологических преимуществах и успешно-
сти группы в целом.

Особая проблема – попытки сравнить значимость 
(«вес») бóльшей энергетической эффективности экто-
термов и экологические преимущества эндотермов. 
Вряд ли возможно предполагать, что если даже кон-
курентные преимущества «весят» больше, это даст 
возможность эндотермам, как более конкурентоспо-
собным, полностью заместить эктотермов в природе. 
Иллюстрацией этой мысли может служить тот факт, 
что эктотермы в ряде природных зон (например, в 
пустынях) более разнообразны (и, возможно, более 
многочисленны), чем эндотермы. Просто в разных 
природных зонах преимущества получают группы 
животных с разными физиологическими особенно-
стями: в одних – эндотермы, в других – эктотермы. 

Таким образом, эктотермы и эндотермы реализу-
ют направленность на стабилизацию высокой тем-
пературы тела в двух разных эволюционных на-
правлениях: эктотермы – преимущественно по пути 
развития энергетической экономичности системы 
обеспечения жизнедеятельности, а эндотермы – по 
пути ее экологической конкурентоспособности. Оба 
направления в равной мере успешны, каждое – в сво-
ей области. Рептилии и млекопитающие – вершины 
каждого из этих направлений развития, в которых 
ключевые особенности обоих трендов развиты в 
максимальной степени. Следовательно, современ-
ные рептилии – высшие эктотермные животные, 
а млекопитающие – высшие эндотермные. И мы 
не рискнули бы утверждать, что какое-то из этих 
направлений эволюционно более «успешное», даже 
учитывая бóльшую цефализацию млекопитающих и 
лучшее развитие у них высшей нервной деятельнос-
ти, поскольку все равно каждое из них максимально 
успешно в своих условиях среды, реально существу-
ющих сейчас на нашей Земле. 

4. ОСНОВНАЯ ПАРАДИГМА 
ТЕРМОБИОЛОГИИ РЕПТИЛИЙ 

(термобиологический диагноз 
рептилий)

Представления об основах термобиологии репти-
лий в самом сконцентрированном виде можно сфор-
мулировать в ряде основных тезисов. 

Рептилии – высшие эктотермные животные. 
Регуляция температуры тела у рептилий направле-

на в основном на поддержание определенной суточ-
ной и сезонной динамики температуры тела.
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В рамках реализации эволюционного принципа 
стабилизации высокой температуры тела в эволю-
ции позвоночных рептилии стремятся поддерживать 
в течение более или менее продолжительного време-
ни в сутках (и в течение сезона) высокую температу-
ру тела (в зависимости от вида от 26–27 до 40–45 °С, 
чаще всего – около 30–35 °С) и делают это в основном 
за счет использования тепловых факторов внешней 
среды, применяя с этой целью комплекс разнообраз-
ных и тонко настроенных поведенческих реакций.

Механизмы терморегуляции в нервной системе и 
проявления активности определяют термофизиоло-
гические характеристики, которые по сути – «штат-
ные» значения температуры тела, сохраняющиеся в 
памяти системы и лежащие в основе терморегуля-
ции. Это – терморегулирующие характеристики, 
которые определяют для данного вида рептилий:  
а) пределы полных, потенциально возможных, не ог-
раниченных экологическими или другими причина-
ми диапазонов полной активности, температурных 
предпочтений и выносливости; б) уровни термоста-
билизации, а те, в свою очередь, определяют формы 
активности и терморегуляционного поведения, а так-
же термоэкологические характеристики, показываю-
щие варианты экологических адаптаций.

В отличие от ситуации с эндотермными живот-
ными, у рептилии нет единого, «штатного» значе-
ния переменной (температуры тела), которую они 
поддерживают благодаря реакциям обратной связи. 
У них можно выделить несколько элементарных 
терморегуляционных реакций (ЭТР). Большинство 
из них функционально представляет собой регуля-
тор температуры тела, либо определяющий верхнюю 
или нижнюю границу температуры тела при полной 
активности, либо стабилизирующий температуру 
отдельных частей тела на каком-то определенном 
уровне. В основе каждого такого регулятора лежит 
свое, закрепленное, «штатное» значение температу-
ры, которое, благодаря реакциям обратной связи (в 
основном поведенческим), не позволяет температуре 
тела в период полной активности либо подниматься 
выше одного «штатного» уровня, либо опускаться 
ниже другого «штатного» уровня, либо стабилизи-
роваться около третьего «штатного» уровня. Из этих 
ЭТР формируется некоторое количество более слож-
ных терморегуляционных блоков, из которых, в свою 
очередь, как из кирпичиков, складываются две ос-
новные общие модели терморегуляции разных групп 
рептилий.

Активно используя и развивая поддерживаемую 
физиологическими реакциями сильную связь тем-
пературы тела с термальными, «погодными» («опе-
ративными», микроклиматическими) факторами 
среды, рептилии благодаря прежде всего развитому 
комплексу поведенческих регуляторных реакций 
ослабляют зависимость своей жизнедеятельности 
от климатических (макроклиматических) условий 
места обитания.

У рептилий имеется комплекс «базовых», стабиль-
ных, неизменных, видоспецифичных термофизио-
логических (терморегулирующих) характеристик, 
определяемых, прежде всего, структурой терморе-
гуляционного механизма в нервной системе. Этот 
комплекс не подвержен внутривидовой (географи-
ческой, популяционной, сезонной) изменчивости. 
На его основе формируется стабильная, неизменная, 

видоспецифичная «матрица», которая во многом  
обусловливает связь жизнедеятельности данного 
вида рептилий с климатическими условиями среды.

Индивидуальные и популяционные адаптации к 
среде обитания происходят не за счет адаптивной мо-
дификации термофизиологических характеристик, а 
за счет тонкой (в основном – поведенческой) подстрой-
ки пространственно-временных структур суточной и 
сезонной активности, стабильным «шаблоном» для 
которой служит «матрица» неизменных, видоспеци-
фичных термофизиологических характеристик.

Поскольку «матрица» является видоспецифичным 
и неизменным комплексом физиолого-экологических 
характеристик, то в любых биотопах с конкретными 
климатическими условиями рептилии данного вида 
могут иметь единственно возможный, «рамочный» 
вариант пространственно-временной структуры су-
точной и сезонной активности.

Стабильная, термофизиологическая, терморегу-
ляторная «матрица» через модификацию простран-
ственно-временных структур сезонной активности 
также регулирует течение сезонных физиологиче-
ских циклов питания и размножения.

Этот единственно возможный для рептилий дан-
ного вида в данных климатических и экологических 
условиях «рамочный» вариант пространственно-вре-
менной структуры суточной и сезонной активности, 
формируемый стабильной терморегуляторной «ма-
трицей», однозначно определяет в данных услови-
ях среды количество теплоты, которое может полу-
чить организм пресмыкающегося за год. Критерием 
адаптивных возможностей является то, насколько 
единственно допустимая для данного вида в данных 
условиях пространственно-временная структура се-
зонной активности позволяет или не позволяет дан-
ному виду набрать то количество теплоты, которое 
дает возможность реализовать все необходимые для 
него в течение годового цикла физиологические про-
цессы, обеспечивающие выживание индивидуально-
го животного и популяции.

В соответствии с двумя общими моделями термо-
регуляции рептилии делятся на две большие группы: 
термонейтрально и термостабильно активные.

Термонейтрально активные рептилии в период 
полной активности осваивают диапазон температур 
тела, лежащий как вблизи диапазона термостаби-
лизации, так и существенно ниже его, то есть при 
полной активности, в отдельные периоды, когда тем-
пература тела оказывается существенно ниже диапа-
зона термостабилизации, они могут быть вообще не 
заняты терморегуляцией. Термонейтрально актив-
ными являются все Rhinchocephalia, Gekkota, а так-
же все змеи (Serpentes); скорее всего, к этой группе 
относятся также все черепахи (Chelonia) и крокодилы 
(Crocodilia).

Термостабильно активные рептилии в период пол-
ной активности осваивают диапазон температур 
тела, лежащий вблизи диапазона термостабилиза-
ции, то есть при полной активности рептилии пос-
тоянно поддерживают уровень температуры тела 
близким к диапазону термостабилизации (постоян-
но терморегулируются). Термостабильно активными 
являются все ящерицы, относящиеся к Scincomorpha, 
Anguinomorpha и Iguanomorpha.

Эктотермы реализуют направленность на стабили-
зацию высокой температуры тела преимущественно 
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по пути развития энергетической экономичности и 
эффективности, в некоторой степени – в ущерб ее 
экологической конкурентоспособности (преимуще-

ственно развиваемой у эндотермов). Это направле-
ние наиболее полно развито именно у рептилий как 
высших эктотермов. 
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