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Вторая часть аналитического обзора, посвященная происхождению и эволюционному развитию
отношений позвоночных животных с температурным, тепловым фактором. Предложен новый ва-
риант видения и описания термобиологических статусов позвоночных животных. Основной при-
знак, лежащий в основе классификации термобиологических статусов – физиологическая необхо-
димость повышать и поддерживать температуру тела выше 28–30°С. При этом способ реализации
этого свойства (гомойо- или пойкилотермия, экто- или эндотермия, бради- или тахиметаболизм)
имеет лишь второстепенное значение. Хамилотермия – термобиологический статус животных, при
котором температура тела близка к температурам окружающей среды, а ее уровень направленно не
поднимается и не поддерживается животными выше 28–30°С (рыбы, амфибии). Псилотермия –
термобиологический статус животных, при котором температура тела обычно выше температур
окружающей среды, и который предусматривает физиологическую необходимость периодического
или постоянного повышения и поддержания температуры тела выше 28–30°С. Один из важнейших
признаков первых появившихся в эволюции рептилий – псилотермия. Все животные, развившиеся
в ходе дальнейшей эволюции на их базе, были уже псилотермами. Брадиметаболические псилотер-
мы – “пеликозавры” и все современные рептилии. Мезометаболические псилотермы – многие те-
риодонты, архозавроморфы, динозавры, птерозавры. Тахиметаболические псилотермы – некото-
рые эволюционно продвинутые териодонты (цинодонты, дицинодонты) и птицеподобные дино-
завры (овирапторы, троодоны, археоптериксы и др.), крупные морские рептилии (мозазавры,
ихтиозавры и плезиозавры), а также настоящие птицы и млекопитающие. Описаны некоторые важ-
нейшие биохимические различия в обеспечении эндотермии у птиц и млекопитающих.
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ТЕРМОБИОЛОГИЧЕСКИЕ СТАТУСЫ
Термобиологический статус – тип отношений

морфофизиологической системы организма с
температурным фактором, благодаря которому
температура тела животного может отличаться от
температуры окружающей среды, функциональ-
ное значение низкой (<25–28°С) и высокой
(>28–30°С) температур в активности, экологии и
физиологии животных.

Термобиологический статус учитывает и
включает в себя типы термогенного и терморегу-
ляционного статусов.

Термогенный статус – тип организации термо-
генных систем организма животных, определяю-
щий возможности проявить эндогенный термоге-
нез, способный существенно повысить и поддер-

живать высокий уровень локальной или общей
температуры тела.

Терморегуляционный статус – тип организации
терморегуляционных систем организма, опреде-
ляющий возможности поддерживать тот или
иной режим температуры тела, используя различ-
ные источники тепла.

“Теплокровность – тепловое состояние живот-
ного, при котором его внутренняя температура под-
держивается на значительно более высоком уровне,
чем температура окружающей среды, когда оно
подвергается воздействию низкой температуры
окружающей среды” (Glossary…, 2003, p. 103).

“Холоднокровность – тепловое состояние жи-
вотного, при котором внутренняя температура
остается близкой к температуре окружающей сре-

УДК 568.14:568.15:568.16:568.17:568.18:568.19:568.2:569:575.8:612.55

НАУЧНЫЕ
ДИСКУССИИ



460

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 82  № 6  2021

ЧЕРЛИН

ды при воздействии низкой температуры окружа-
ющей среды” (Glossary…, 2003, p. 79).

Кроме того, для описания термобиологического
статуса разных групп позвоночных животных ис-
пользуются и другие пары терминов: эктотермные–
эндотермные, пойкилотермные–гомойотермные,
брадиметаболические–тахиметаболические. Одна-
ко все используемые варианты терминов, опреде-
ляющие и классифицирующие явления в области
термобиологической сферы в эволюции позво-
ночных, оказываются достаточно условными и,
к сожалению, не отражают важнейших сторон
термобиологии разных групп животных.

Для того чтобы система описания и классифика-
ции данных биологических явлений стала объек-
тивной, нужно обосновывать главные принципы,
на которых происходит разделение и классифи-
кация явлений в области термобиологии, важ-
нейшие признаки, лежащие в основе организа-
ции термобиологической сферы у позвоночных.
Анализ показывает, что такой главный признак
есть, и это – физиологическая направленность
позвоночных животных на повышение и стаби-
лизацию температуры тела на высоком уровне
(выше 28–30°С), что проиллюстрировано в пер-
вой статье (Черлин, 2021в). Именно это свойство
должно лежать в основе классификации, а прин-
ципы его реализации будут являться вариантами
более дробного подразделения.

Таким образом, мы предлагаем ввести новую
этимологически и научно выверенную и обосно-
ванную пару терминов – “хамилотермия” и “пси-
лотермия”, – основанную на реально действую-
щих в природе биологических закономерностях.

Хамилотермия (chamilothermia) (греч. χαμηλός –
низкий, θέρμη – тепло) – тип термобиологиче-
ского статуса, при котором животные имеют тем-
пературу тела, мало отличающуюся от температур
внешней среды, чаще всего ниже 28–30°С, и не
стремятся направленно ее повышать. Хамилотер-
мическими животными (chamilothermic animals)
являются рыбы и подавляющая часть амфибий.
У хамилотермических рыб, например, в специ-
альных экспериментальных условиях при фоно-
вых температурах воды 15–20°С периодически
может проявляться избирательность участков с
температурой воды около 25–28°С (Голованов,
2013). Но такое избирательное, периодическое
повышение температуры тела наблюдается у них
именно в экспериментальных условиях и не явля-
ется обязательным для их существования.

Хамилотермия с региональной эндотермией. Хотя
у рыб наблюдается региональная эндотермия, т.е.
местное повышение температуры тела в основ-
ном благодаря двигательной активности красных

аэробных мышц вокруг позвоночника у активно
плавающих пелагических рыб, или даже за счет
специфического несократительного термогенеза
глазодвигательных мышц (Legendre, Davesne,
2020; Черлин, 2021а), тем не менее специальных
действий по существенному повышению темпера-
туры тела у рыб и большинства амфибий не отмече-
но. И даже региональная эндотермия рыб позво-
ляет поднять температуру тела всего на несколько
градусов выше температуры внешней среды. Так,
например, у опахов (Lampris guttatus) – от 11°С
(температура воды) до максимально 13–15°С в ос-
новной части туловища и 17°С в небольшом
участке головы вокруг глазодвигательных мышц
(Wegner et al., 2015). Уровни метаболизма у хами-
лотермов находятся в границах примерно 0.05–
0.08 мг О2/(г · ч) (табл. 1). То есть стабилизация
температуры тела (определенная степень гомойо-
термии) у них есть, а вот о ее подъеме и стабили-
зации в области 28–30°С и выше здесь нет и речи.
Хамилотермия с региональной эндотермией от-
мечается у акул, скумбриевых, тунцов, сарганов,
опаховых рыб.

Псилотермия (psilothermia) (от греч. ψηλός –
высокий, θέρμη – тепло) – тип термобиологи-
ческого статуса, при котором животные перио-
дически или постоянно поднимают и удержи-
вают температуру тела в пределах 28–45°С (ча-
ще всего в разных более узких диапазонах: ~28–
35, 35–39, 36–42, 38–45°C в зависимости от ви-
да животного; иногда у редких групп этот диапа-
зон составляет 24–26°C, как, например, у гаттерии
Sphenodon punctatus (Werner, Whitaker, 1978)). Темпе-
ратура тела оказывается хотя бы на несколько гра-
дусов выше основного фона температуры окру-
жающей среды. Причем животные могут подни-
мать и удерживать температуру тела на высоком
уровне разными способами: 1) в основном за счет
перераспределения в тепловом балансе тела иду-
щих извне тепловых потоков благодаря поведен-
ческим реакциям, или же 2) за счет изменения
интенсивностей метаболизма и внутреннего тер-
могенеза (сократительного или несократительно-
го) и теплоотдачи, и т.п. Главное для псилотерми-
ческих животных (psilothermic animals) – посто-
янный или временный подъем и удержание
температуры тела на высоком уровне (более 28–
30°С, в общем диапазоне ~28–45°С в зависимости
от вида).

Чтобы избежать непонимания и разночтений,
следует определить для данного текста понятие
“направленность”. Итак, направленность на повы-
шение температуры тела – комплекс регулятор-
ных реакций, сконцентрированный на периоди-
ческий или постоянный подъем и поддержание
температуры тела до уровня примерно 28–30°С и
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Таблица 1. Стандартный обмен у разных групп позвоночных животных

Животные Вес тела (г)
Потребление
О2 мг/(г · ч)

Температура 
окружающей 

среды и тела (°С)
Источник

Рыбы
Карась, Carassius 33 0.077 15 Beamish, Mookherjii, 1964
Солнечник, Lepomis 30 0.06 20 Проссер, 1977
Карп, Cyprinus 146 0.067 20 Проссер, 1977
Нототения, Notothenia 200 0.056 0 Ralph, Everson, 1968

Амфибии
Амбистома, Abystoma 13.4 0.075 14 Проссер, 1977
Лягушка, Rana 32 0.055 15 Проссер, 1977
Жаба, Bufo 61 0.052 15 Проссер, 1977

Рептилии
Ящерицы

Сцинк, Lygosoma 1.5 0.295 30 Hudson, Bertram, 1966

Ошейниковая игуана,
Crotaphytus

30 0. 2 30 Dawson, Templeton, 1966

Бородатая агама, Amphibolurus 373 0.14 28 Проссер, 1977

Степная агама,
Trapelus sanguinolentus

40 0.38 40 Четанов и др., 2014

Такырная круглоголовка,
Phrynocephalus helioscopus

6–7 0.42 30 Четанов и др., 2014

0.54 40

Змеи

Южноамериканский удав,
Epicrates cenchria

3270 0.018 20 Galvao et al., 1965

Обыкновенный уж,
Natrix natrix

84 0.07 16 Проссер, 1977

Крокодилы

Аллигатор, Alligator 49000 0.079 28 Проссер, 1977

Черепахи

Расписная черепаха,
Chrysemys picta

100–300 0.031 18 Проссер, 1977

Украшенная черепаха,
Pseudemys

150–350 0.08 24 Проссер, 1977

Птицы

Колибри

Колибри-селасфорус,
Selasphorus

3.0 4.0 – Lasiewski, 1963

Воробьинообразные

Зебровая амадина,
Taeniopygia guttata

11.7 3.28 – Проссер, 1977

Воробей домовой,
Passer domesticus

25.0 3.53 – Hudson, Kimzey, 1966

Воробей Харриса,
Passer melanurus

33 4.1 – Dawson, Tordoff, 1959
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выше. Эффекторами этого регуляторного меха-
низма могут выступать произвольные поведен-
ческие реакции, а также реакции, изменяющие
уровень термометаболизма. Кроме того, эта на-
правленность должна иметь под собой вполне

определенный, специальный регуляторный ме-
ханизм в центральной нервной системе. Прояв-
ления его действия вполне очевидны, но сам он, к
сожалению, пока не описан. Тем не менее имен-
но возникновение в эволюции (на этапе появле-

Другие птицы
Волнистый попугайчик,
Melopsittacus undulatus

(в покое) 30–40 4.5 – Tucker, 1973
(в активности) 21.9 –

Перепел, Coturnix 97 2.06 – Проссер, 1977
Курица, Gallus 2000 0.43 – Проссер, 1977
Эму, Dromaius novaehollandiae 38300 0.023 – Campbell, 1970

Млекопитающие
Мелкие млекопитающие

Землеройка, Sorex 4.8 7.40 – Hawkins et al., 1960
Домовая мышь, Mus musculus 25 1.65 – Brody, 1945
Рыжая полевка, Myodes glareolus 21.7 2.27 – Проссер, 1977
Обыкновенная полевка,
Microtus arvalis

31 2.65 – Проссер, 1977

Млекопитающие средних
размеров

Кролик 2700–3700 0.55 – Проссер, 1977
Кошка 3000 0.45 – Benedict, 1938
Собака 10000 0.36 – Проссер, 1977
Бабуин, Papio cynocephalus 17000 0.49–0.6 – Проссер, 1977
Тюлень 26000 0.59 – Andersen, 1966

Крупные млекопитающие
Овца 46800 0.25 – Проссер, 1977
Свинья 48000 0.35 – Проссер, 1977
Человек 70000 0.21 – Brody, 1945
Дельфин 170000 0.22–0.34 – Andersen, 1966
Слон 3833000 0.07 – Brody, 1945

Летучие мыши
Трубконосая летучая мышь,
Nyctimene

28.2 1.43 – Bartholomew et al., 1970

Однопроходные, сумчатые
млекопитающие

Ехидна, Tachiglossus 3800 0.22 – Проссер, 1977
Малый мешотчатый прыгун,
Perognathus longimembris

15.2 1.8 – Bartholomew, McMillen, 1961

Гребнехвостая сумчатая мышь,
Dasycercus

22.1 1.53 – Lord et al., 1962

Животные Вес тела (г)
Потребление
О2 мг/(г · ч)

Температура 
окружающей 

среды и тела (°С)
Источник

Таблица 1.  Окончание
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ния рептилий) этого регуляторного механизма,
действие которого направлено на повышение
температуры тела до 28–30°C и выше, как раз и
является, на наш взгляд, тем самым ключевым
ароморфозом, превратившим рептилий и их по-
томков в псилотермов. Именно поэтому имеет
смысл говорить о том, что псилотермия – это на-
правленность на повышение температуры тела
(именно в этом заключается ароморфоз), а не сам
факт повышения температуры, который является
лишь следствием, проявлением действия указан-
ного ароморфного механизма.

В свое время мы описывали предполагаемую
организацию терморегуляционных реакций у
рыб, амфибий и рептилий (рис. 1; Черлин, 2014).
В связи с рассматриваемой проблемой обращает
на себя внимание № 2 на рис. 1 – проявление ре-
акции на максимизацию температуры тела. Со-
здается впечатление, что тогда мы обратили вни-
мание на реакцию, которая как раз и может ока-
заться проявлением сути псилотермии. Кроме
того, с появлением новых материалов и с новым
их осмыслением нам кажется, что эта реакция
была нами ошибочно указана для рыб и амфибий
(во всяком случае, для большинства амфибий).
Более подробный разбор того, в чем состоит и как
проявляется избирание температуры у рыб (Голо-
ванов, 2013, и др.) и земноводных (кроме некоторых
пустынных жаб), привел к мысли о том, что у них, в
отличие от рептилий, реакция максимизации тем-
пературы тела практически не проявляется, и эта
часть рисунка (рис. 1а) к ним не относится.

Высокая и относительно постоянная темпера-
тура внутренней среды тела дает животным много
преимуществ. В частности, это связано с тем, что
при высокой температуре подавляющее боль-
шинство химических реакций происходит быст-
рее и с меньшими затратами энергии; быстрее
протекают в этих условиях и физиологические
процессы, и процессы в нервной системе, и т.п.
Особенно это важно для огромных по размерам и
массе ящеротазовых динозавров, титанозавров
(бронтозавров, диплодоков, брахиозавров и др.)
длиной до 30–35 м и весом до 50–80 т и даже бо-
лее, огромных спинозавров и т.п. При низких
температурах тела (даже около 25°С) их движе-
ния, реакции на внешние раздражители (даже на
опасности), требующие порой быстрых, стреми-
тельных, оперативных ответов, были бы намного
более медленными, плавными. Такие животные
не способны были бы ни добывать большое коли-
чество необходимых для них кормов, ни их пере-
варивать и усваивать, ни избегать хищников и
других внешних опасностей. Они просто в реаль-
ной природной обстановке были бы не способны
выжить! Так что иметь высокую температуру тела,

и к тому же желательно независимую от климати-
ческих условий, для таких животных не абстракт-
ное, отвлеченное, желательное условие, а насущ-
ная необходимость. На это же обстоятельство
указывает и В.М. Гаврилов (Гаврилов, 2012;
Gavrilov, 2020).

Но первым на это важное обстоятельство об-
ратил внимание А.В. Рюмин (1939, 1940), кото-
рый констатировал, что при повышении уровня
эволюционного развития у позвоночных живот-
ных разных классов температура тела повышает-
ся и стабилизируется на высоком уровне. Вслед за
ним И.Д. Стрельников (1948) показал, что все
животные при активности стремятся повысить и
удерживать температуру тела на высоком уровне.
Причем касается это и беспозвоночных и позво-
ночных, и холодно- и теплокровных. Мало того,
для всех них диапазон температур, к которому
они стремятся, одинаковый: ~30–40°C.

И здесь возникает очень важная проблема, ре-
шения которой мы в ясной форме до сих пор не
находим в литературе. Почему уровень темпера-
туры тела ~28–30°C является настолько важным,
что становится неким “водоразделом” в эволю-

Рис. 1. Схема регуляции температуры тела в период
полной активности (по: Черлин, 2014): 1 – проявле-
ние реакций избегания высокой температуры, 2 –
проявление реакции на максимизацию температуры
тела, 3 – зона температурного предпочтения (диапа-
зон термостабилизации), 4 – проявление реакций из-
бегания низких температур. t° – температуры тела, f –
относительная интенсивность терморегуляционных
реакций.  Регуляция температуры тела в период ак-
тивности у: а – рыб (Pisces), амфибий (Amphibia),
змей (Serpentes), гекконообразных ящериц (Gekkota),
черепах (Chelonia) и крокодилов (Crocodilia); б – игу-
ановых (Iguanomorpha), сцинковых (Scincomorpha) и
безногих ящериц (Diploglossa), игуановых ящериц
(Agamidae, Iguanidae), сцинцид (Scincidae).
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ции позвоночных животных? Каково физиологи-
ческое значение этого температурного уровня?
Определенные ответы на эти вопросы еще пред-
стоит дать будущим поколениям ученых. А пока
мы можем только констатировать эмпирически
выявленные факты, что тем не менее уже немало.

Одной из биологических основ псилотермии
является, видимо, определенный уровень клеточ-
ного митохондриального дыхания, который при-
мерно в 2 раза повысился по сравнению с исход-
ным, амфибийным состоянием, став для даль-
нейшей эволюции позвоночных своеобразным
ключевым ароморфозом и триггером (Черлин,
2017). Другой биологической основой псилотер-
мии является механизм регуляции температуры
тела, который на каком-то эволюционном этапе
стал обеспечивать ее направленность на повыше-
ние по крайней мере до 28–30°С или выше. Что так
повлияло на стабилизацию регулирующего пара-
метра на этом уровне – также вопрос пока откры-
тый. Но он явно требует решения.

Псилотермическими являются все рептилии с
низким (большинство “пеликозавров”, современ-
ные рептилии), повышенным (например, ящерота-
зовые титанозавры) или высоким (многие эволю-
ционно продвинутые териодонты и разные пти-
цеподобные и морские динозавры) уровнем
термометаболизма, а также настоящие эндотерм-
ные животные (птицы и млекопитающие).

Статус псилотермии важно ввести потому, что
он акцентирует внимание на основной характе-
ристике всех отмеченных выше животных, кото-
рая оказывается важнейшей и одинаковой даже у
кажущихся различными групп животных – фи-
зиологическая необходимость периодического
или постоянного повышения и поддержания вы-
сокой температуры тела выше 28–30°С (Черлин,
2014). Эта направленность практически отсут-
ствует у рыб и подавляющей части амфибий. Тер-
мины “гомойо-” и “пойкилотермия” акцентиру-
ют внимание на степени стабилизации температуры
тела, “эндо-” и “эктотермия” – на преимуще-
ственных путях поступления тепла в организм,
“бради-” и “тахиметаболизм” – на уровне мета-
болизма (и в частности термометаболизма), кото-
рый обеспечивает животных необходимым уров-
нем эндогенной теплопродукции. Термин же
“псилотермия” обращает первостепенное внима-
ние на сам факт того, что определенная часть позво-
ночных животных, вне зависимости от способа по-
лучения тепла, степени стабилизации температуры
тела и интенсивности термометаболизма, на-
правлена на поддержание высокой температуры
тела любыми доступными способами.

Брадиметаболическая псилотермия – тип тер-
мобиологического статуса, при котором живот-
ные, обычно размером не более 1–4 м, постоянно
или часть времени суток (периодически) подни-
мают и удерживают температуру тела на достаточ-
но высоком уровне (выше 28–30°С) в основном
за счет внешних источников тепла при низком
уровне термометаболизма, преимущественно по-
средством эктотермного, пойкилотермного ти-
пов терморегуляции.

Специфическая форма кривых суточной дина-
мики температуры тела (рис. 2) у всех рептилий,
принадлежащих к разным таксономическим и
филетическим группам, из различных географи-
ческих регионов с очень непохожими климатиче-
скими условиями, с очевидностью показывает,
что температура их тела отражает не пассивное сле-
дование за температурными условиями внешней
среды (что в значительной степени характерно для
хамилотермов – рыб и подавляющего большин-
ства амфибий), а является результатом произ-
вольного, регулируемого действия, направлен-
ного на повышение и поддержание ее на опреде-
ленном высоком уровне. Это, собственно, и
является характерной особенностью псилотер-
мов. Брадиметаболическое псилотермическое
состояние характеризуется относительно низ-
ким уровнем термометаболизма и реализуется в
основном эктотермным, пойкилотермным ти-
пом терморегуляции прежде всего у мелких, не-
крупных и среднеразмерных животных (пример-
но до 1–4 м). В этом названии подчеркивается то
важнейшее обстоятельство, что брадиметаболи-
ческое состояние связано с псилотермией, и что
оно не позволяет поддерживать псилотермию чи-
сто эндогенными способами. Специальная задача
для них – хотя бы периодически поддерживать
высокую температуру тела благодаря внешним
источникам и поведенческим приемам регулиро-
вания. Такой термобиологический тип характерен
для всех современных рептилий, а также, скорее
всего, для многих “пеликозавров” и, возможно,
для некоторых других групп вымерших лепидо-
завров и ранних синапсид, о чем свидетельствует
множество палеонтологических данных об их
анатомии, экологии и т.п.

С одной стороны, энергетические затраты на
получение тепла организмом в таком варианте
невелики (уровни метаболизма у брадиметаболи-
ческих псилотермов находятся в границах при-
мерно 0.07–0.6 мг О2/(г · ч), в зависимости, в
частности, от размеров – табл. 1), но с другой сто-
роны, наличие тепла, как энергетического ресур-
са, во внешней среде ограничено флуктуациями
погоды, сменой дня и ночи, сезонов года, биоти-
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ческими взаимодействиями. Поэтому животные
вынуждены экономить полученную тепловую
энергию. И решается эта задача в основном пове-
денческими приемами, физиологическими вазо-
моторными реакциями перераспределения тепла в
теле и др.

Тахиметаболическая псилотермия – тип термо-
биологического статуса, при котором животные
стремятся постоянно поднимать и удерживать
температуру тела на достаточно высоком уровне
(от 28–30 до примерно 44°С), что реализуется по-
средством относительно высокого уровня термо-
метаболизма и в основном эндотермным, гомой-
отермным типом терморегуляции у животных
разных размеров, часто связанным с развитием
инсуляции (перья, мех, толстый слой подкожного
жира). В этом названии подчеркивается то важ-
нейшее обстоятельство, что тахиметаболическое

состояние связано с псилотермией, и что оно в
значительной степени позволяет поддерживать
псилотермию только эндогенными способами.
Возможности для поддержания температуры тела
на высоком уровне проявляются у таких живот-
ных в очень широком спектре условий внешней
среды, даже в холодных климатических зонах.

Тахиметаболическая псилотермия характерна,
в частности, для настоящих эндотермных псило-
термов, у которых затраты на теплопродукцию
оказываются очень значительными. Уровни ме-
таболизма у брадиметаболических псилотермов
примерно 0.02–22 мг О2/(г · ч), в зависимости от
размеров: уровни 0.02–0.6 в основном присущи
крупным и среднеразмерным животным, 1.4–
7.6 – в основном мелким животным в покое, а в
состоянии активности потребление кислорода у
них может доходить до 22 мг О2/(г · ч), а возможно

Рис. 2. Примеры суточной динамики температуры тела у современных рептилий (по: Черлин, 2014). Пунктиром обозна-
чена область температур 30–33°С, в которой лежат диапазоны термостабилизации большой части видов рептилий. а –
термостабильно активные виды (Черлин, 2014): 1 – Dipsosaurus dorsalis (McGinnis, Dickson, 1967); 2 – Dipsosaurus dorsa-
lis (McGinnis, Falkenstein, 1971); 3 – Sauromalus obesus (Case, 1976); 4 – Sauromalus obesus (McGinnis, Falkenstein, 1971);
5 – Sceloporus magister (McGinnis, Falkenstein, 1971); 6 – Ctenosaura pectinata (Mackay, 1968); 7 – Anolis sagrei (Lee, 1980);
8 – Varanus gouldii (King, 1980); 9 – Varanus varius (Stebbins, Barwick, 1968); 10 – Varanus griseus (Соколов и др., 1975); 11 –
Liolemus multiformis (Pearson, Bradford, 1976). б – термонейтрально активные виды (Черлин, 2014): 1 – Boa constrictor
(McGinnis, Moore, 1969); 2–5 – Echis multisquamatus в разные сезоны: 2 – ранняя весна, 3 – середина весны, 4 – конец
весны, 5 – лето (Черлин, Целлариус, 1981); 6 – Vipera berus и 7 – V. aspis (Saint-Girons, 1975); 8 – Hoplodactylus maculatus
и 9 – Heteropholis manucanus (Werner, Whitaker, 1978); 10 – Natrix fasciata (Osgood, 1970); 11 – Teratoscincus scincus (Черлин
и др., 1983; Черлин, 2013); 12 – Sphenodon punctatus (Werner, Whitaker, 1978). Серые прямоугольники обозначают время
протекания активности; прямоугольники с горизонтальной штриховкой обозначают время протекания терминга, т.е.
периода времени, когда рептилии заняты только тем, что греются и поддерживают температуру тела на высоком уровне.
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и выше (табл. 1). В этом случае встает серьезная
проблема экономного использования получен-
ной тепловой энергии (чтобы полученное доро-
гой ценой тепло не расходовалось впустую, т.е.
просто не рассеивалось), регуляции уровней ее
прихода и расхода, а также сохранения внутри те-
ла. Эта проблема решается эндотермами динамиче-
ски. Так, многие настоящие теплокровные, с одной
стороны, повышают температуру тела посредством
усиления базального метаболизма и других био-
химических свойств и реакций, а с другой – вы-
нуждены отрабатывать специальные механизмы
рассеивания избытков тепла (например, через
высунутый язык у собак, посредством рассеива-
ния тепла через гребень у казуара и клюв у тукана
при повышении температуры внешней среды и
многие другие; Черлин, 2021а). И в регулирова-
нии прихода и расхода тепла у эндотермов при-
сутствуют, соответственно, два направления:
усиление инсуляции (меховой покров) с целью
снижения теплопотерь и уменьшение размеров с
целью усиления теплопотерь (у мелких животных
большая относительная поверхность тела). Именно
такими – мелкими и покрытыми волосами – мы
видим первых появившихся на Земле млекопита-
ющих. Мало того, если животные, обладающие
высоким уровнем базального метаболизма, будут
очень крупными, у них будут слишком большие
потребности в кормах. На самом деле это направ-
ление допустимо, но только не сразу, а когда вы-
работаются соответствующие новым функцио-
нальным требованиям морфофизиологические
характеристики опорно-двигательной, нервной,
дыхательной, пищеварительной, сердечно-сосу-
дистой и других систем.

В этой же связи В.Г. Горшков (1982) показал,
что абсолютных энергетических ограничений на
максимальные размеры сухопутных животных не
существует, но есть некий критический размер,
при превышении которого у самых крупных по-
звоночных возникают проблемы с эффективно-
стью передвижения, и они вынуждены изыски-
вать различные экзотические способы повыше-
ния конкурентоспособности и приобретения
приемлемой для существования экологической
ниши (Горшков, 1983, 1995).

В целом такой термобиологический тип харак-
терен для некоторых эволюционно продвинутых
териодонтов (цинодонтов, дицинодонтов) и пти-
цеподобных динозавров (овирапторов, троодо-
нов, археоптериксов и др.), возможно и скорее
всего, для крупных морских рептилий – мозазав-
ров, ихтиозавров и плезиозавров (по нашему мне-
нию, они, скорее всего, именно тахиметаболиче-

ские псилотермы), а также для развитых настоя-
щих птиц и млекопитающих.

Мезометаболическая псилотермия – тип термо-
биологического статуса, при котором животные
постоянно или часть времени суток (периодиче-
ски) поднимают и удерживают температуру тела
на достаточно высоком уровне (выше 28–30°C)
посредством среднего уровня термометаболизма
эндотермным, гомойотермным или гигантотерм-
ным типами терморегуляции. Некоторые авторы
еще ранее предполагали, что ряд древних рептилий
могли иметь промежуточный по интенсивности
уровень метаболизма между холоднокровными и
теплокровными животными (Barrick, Showers,
1994, 1999). В названии “мезометаболическое со-
стояние” подчеркивается то важнейшее обстоя-
тельство, что оно связано с псилотермией, и что
оно, хоть и в относительно ограниченной степе-
ни, все-таки позволяет поддерживать псилотер-
мию эндогенными способами. Уровень метабо-
лизма для мезометаболических животных можно
только предполагать, потому что все представите-
ли этой группы давно вымерли. Из наиболее круп-
ных современных рептилий уровень метаболизма
изучен у аллигатора весом примерно в 50 кг. Его ме-
таболизм оценивается примерно в 0.08 О2 мг/(г · ч).
Можно предположить, что крупные древние реп-
тилии могли иметь средний уровень метаболизма
0.1–0.5 О2 мг/(г · ч). Мезометаболические псило-
термные животные могли за счет эндогенных (хо-
тя и ограниченных) возможностей стабилизиро-
вать высокую температуру тела, успешно проти-
востоять быстрым сменам температурных
условий внешней среды, закономерным и слу-
чайным колебаниям погодных условий, но не се-
рьезным, долговременным климатическим сдви-
гам. Такой термобиологический тип характерен для
многих вымерших рептилий – многих териодонтов,
архозавроморфов, динозавров и, возможно, для
крупных морских рептилий: мозазавров, ихтио-
завров и плезиозавров (“возможно”, поскольку
их точный термобиологический статус, т.е. явля-
ются ли они мезо- или тахиметаболическими
псилотермами, еще предстоит выяснить).

Энергетические затраты на поддержание жиз-
недеятельности таких животных существенны,
но не слишком велики. Конкретные их уровни
определить невозможно, поскольку среди совре-
менных животных мезометаболических псило-
термов нет. Изученные палеонтологами их мор-
фофизиологические характеристики и приспо-
собления могут быть связаны с необходимостью
сохранять внутри тела полученное тепло. Эта задача
может быть эффективно решена увеличением теп-
лоинерционных свойств тела, благодаря увеличе-
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нию его линейных размеров и массы (гигантотер-
мия), и теплоизоляционных свойств усилением
инсуляции оболочки тела, т.е. его теплоизолиру-
ющих свойств, за счет утолщения внутреннего
подкожного жирового слоя или внешнего тепло-
изоляционного покрытия (мех, перья). Но созда-
ется впечатление, что при среднем уровне мета-
болизма и теплопродукции увеличение размеров
является приоритетным, по каким-то причинам
более выгодным направлением решения данной
проблемы (вплоть до гигантских титанозавров,
достигающих в отдельных случаях – Bruhathkayo-
saurus – 40 м в длину и веса 120 т, а также спино-
завров, тираннозавров и др.), а развитие по край-
ней мере внешней инсуляции почему-то в дан-
ном направлении не используется. И лишь в
некоторых случаях, причины которых следует
еще попробовать объяснить, приоритетной ста-
новится задача рассеивания избытков тепла, по-
лученного эндогенным путем. Тогда появляются
животные с теплообменными парусами (паруса
на спинах у ктенозаурисцид и спинозавров, кост-
ные пластины на спинах у стегозавров), больши-
ми костными воротниками (у трицератопсов) и
другими специальными морфологическими об-
разованиями, способными эту проблему решать.

Несмотря на трудности, связанные с высокой
температурой тела, позвоночные идут по пути ее
повышения и стабилизации, по пути псилотер-
мии, потому что необходимость этого направле-
ния диктуется, с одной стороны (изнутри орга-
низма), реализацией принципа стабилизации вы-
сокой температуры тела, а с другой (извне
организма) – большими экологическими и кон-
курентными выгодами.

ОБЩАЯ КОНЦЕПЦИЯ ЭВОЛЮЦИИ 
ТЕРМОБИОЛОГИЧЕСКИХ СТАТУСОВ

У ПОЗВОНОЧНЫХ ЖИВОТНЫХ
Ранее мы уже неоднократно высказывали

предположение, что развитие эндотермии, как
проявление общей морфофизиологической эво-
люции позвоночных животных, основанной и
направляемой принципом стабилизации высо-
кой температуры тела, происходило в три этапа.
Общая схема этого процесса приведена на рис. 3.

Хамилотермия
 В целом хамилотермия, безусловно, была

исходным состоянием для позвоночных живот-
ных. Но уже у рыб наблюдаются некоторые эндо-
термические проявления, хотя бы региональные.

Хрящевые и костные рыбы независимо друг от
друга развили специфические формы мышечной

эндотермии, позволяющие им поднять темпера-
туру тела относительно окружающей воды.

Этих специфических стратегий в основном две:
а) тепло становится побочным продуктом дей-

ствий медленно сокращающихся аэробных крас-
ных мышц во время постоянного плавания (эндо-
термия красных мышц). Мало того, области во-
круг красных мышц анатомически организуются
в своеобразный термостат прежде всего за счет
развития сети противоточных кровеносных сосу-
дов (чудесная сеть), призванной сохранять тепло
внутри тела (Graham et al., 1983; Graham, Dickson,
2000, 2001; Katz, 2002; Dickson, Graham, 2004);

б) глазодвигательные мышцы превращаются в
специализированный нагревательный орган, в
котором мышечные волокна теряют сократитель-
ную активность и выполняют холостые циклы
кальция между цитоплазмой и саркоплазматиче-
ским ретикулумом, происходящие с выделением
тепла (Carey, 1982; Block, 1986, 1994; Morrissette
et al., 2003).

Таким образом, можно заключить, что у по-
звоночных животных с самого начала их появле-
ния и эволюции имелись направленность, биохи-
мические и физиологические преадаптации,
предпосылки, база для постепенного повышения
и стабилизации высокой температуры тела, для
постепенного развития у них различных тепло-
кровных, псилотермических состояний.

Однако появление полуводных, амфибийно-
морфных позвоночных, видимо, было просто
естественным стремлением к освоению сходной
по свойствам влажной среды, не требующим
слишком масштабных перестроек ни в области
энергетики, ни в области термобиологии. Во вся-
ком случае, у амфибий признаков эндотермии
пока не обнаружено, хотя у немногих современ-
ных видов, например жаб, можно отметить разви-
тие в сторону псилотермии. Так, у некоторых вы-
сокоспециализированных к обитанию в пустын-
ных условиях жаб отмечено стремление к
периодическому повышению температуры тела
за счет внешних источников тепла и поведенче-
ских терморегуляционных реакций, подобных
таковым у рептилий, порой до 39°С (Pearson,
Bradford, 1976), и даже у живущей далеко на севе-
ре обыкновенной жабы Bufo bufo температура тела
при активности в дневное время может доходить
до 34°С (Meek, Jolley, 2006).

Появление и начало развития псилотермии
Примерно 400 млн лет назад среди амфибие-

подобных предков современных наземных позво-
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ночных появились животные с двумя ключевыми
ароморфозами:

1) первое резкое, скачкообразное возрастание
уровня митохондриального метаболизма, сопря-
женного и несопряженного окисления (это явле-
ние мы уже обсуждали в предыдущих работах –
Черлин, 2017, 2021а, и др.);

2) псилотермия, т.е. физиологическая необхо-
димость периодического или постоянного повы-
шения температуры тела; кроме прочего, появле-
ние и становление псилотермии, скорее всего,
должно быть связано с появлением и развитием
определенных механизмов регуляции температу-
ры тела в центральной нервной системе, хотя на
эту тему пока практически ничего не известно.

Первое резкое повышение уровня клеточного
и, как следствие, общего метаболизма привело к
освоению суши. А на псилотермию, как на клю-
чевое, важнейшее свойство, “нанизались” и все
дальнейшие последовательные события эволю-
ции этих животных. У псилотермов началось бо-

лее детальное, частное развитие, которое в конеч-
ном итоге привело к появлению современных
рептилий – брадиметаболических псилотермов,
что показано на рис. 3. Именно освоение этих но-
вых свойств и качеств, “встройка” их в свою био-
логию, позволило этим животным, перестроив
энергообеспечение, опорно-двигательный аппа-
рат, кровеносную, сердечно-сосудистую, дыха-
тельную, нервную и прочие внутренние системы
организма, начать осваивать сушу (Черлин, 2012,
2017, 2021а, б; Cherlin, 2015, и др.). Начался про-
цесс рептилизации. Появилось большое количе-
ство рептилиеподобных ящеров, перешедших от
полуводного к сухопутному образу жизни.

Эволюционное развитие псилотермии
 Второе резкое повышение уровня митохон-

дриального дыхания, а соответственно и базаль-
ного метаболизма, способствовало дальнейшему
развитию псилотермии, значительному улучше-
нию качества активности, адаптивности и конку-

Рис. 3. Общая схема направлений функциональной эволюции позвоночных животных в связи с их отношениями с
температурой.
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рентоспособности животных, усилило независи-
мость их активности и вообще жизнедеятельно-
сти от внешних климатических условий (рис. 3)
(Черлин, 2012, 2017, 2021а, б; Cherlin, 2015, и др.).

Среди синапсид примерно 300–265 млн лет на-
зад на Земле обитало большое число эдафозавров,
диметродонов, других “пеликозавров”, у подав-
ляющего большинства которых на спинах име-
лись большие паруса, использующиеся как до-
полнительное средство для нагревания от солнеч-
ных лучей либо для рассеивания избыточного
тепла, произведенного эндогенным путем. Но
вне зависимости от того, нагревались ли эти жи-
вотные с помощью парусов или, наоборот, с по-
мощью них они рассеивали тепло, важно другое:
само по себе наличие парусов на спинах у
большей части групп базовых “пеликозавров” го-
ворит о том, что этим животным требовалось по
крайней мере периодически повышать темпера-
туру тела, т.е. они изначально были псилотерма-
ми. Способ же получения тепла – был ли он пре-
имущественно экзо- или эндогенным – имеет в
данном случае второстепенное значение. Их изна-
чальный термобиологический статус, скорее всего,
можно было бы определить как брадиметаболиче-
скую, эктотермическую псилотермию (рис. 3).

Физиологические механизмы поддержания
высокой температуры тела, по крайней мере на
начальном этапе, удобнее и эффективнее всего
было развивать у мелко- или скорее среднераз-
мерных (редко – крупных, т.е. с длинным хво-
стом) животных. Именно таковыми в основном и
были животные группы “пеликозавров”.

Пока невозможно понять, какие физиологи-
ческие механизмы регуляции были для этого из-
начально задействованы, но у ранних мелких
родственников млекопитающих – полуводного
Castorocauda и “юрской белки” Megaconus – на
окаменелостях уже просматривались остатки во-
лосяного покрова (Ji et al., 2006; Zhou et al., 2013).
Это косвенно свидетельствует о высоком уровне
термометаболизма и о стремлении не терять впу-
стую дорогой ценой получаемое тепло. Кроме то-
го, вполне обосновано предположение о том, что
высокий уровень температуры тела и метаболизма
уже существовал у цинодонтов и дицинодонтов
(Rey et al., 2017). Скорее всего, термобиологиче-
ское состояние всех этих животных можно охарак-
теризовать как тахиметаболическую, эндотерми-
ческую псилотермию (рис. 3).

Диапсиды сформировались на Земле примерно
300 млн лет назад. В это время появились и пер-
вые архозавры.

В океанах примерно 230 млн лет назад обитали
плавающие ящеры ихтиозавры и плезиозавры, о
которых известно, что они имели температуру те-
ла ~32–40°C (Billon-Bruyat et al., 2005). Причем,
скорее всего, у них была высокая скорость мета-
болизма, поскольку параллельно в данном иссле-
довании были изучены остатки обитавших вместе
с ними других животных: температуры тела этих
ящеров были однозначно выше, чем у лучеперых
рыб Enchodus, и сходны с температурами зубастых
морских птиц Ichthyornis (Bernard et al., 2010; Har-
rell et al., 2016, и др.). Мало того, учитывая голую
кожу ихтиозавров и плезиозавров, их постоянное
нахождение в воде и высокую двигательную ак-
тивность, их теплопотери были, очевидно, очень
высокими, что подтверждает идею об их тахиме-
таболической псилотермии.

Архозавры и архозавроморфы были базовыми
формами для многих групп сухопутных диапсид.
Для этого времени характерны архозавры ктено-
заурисциды, у которых на спинах имелись тепло-
обменные паруса, что может свидетельствовать о
высокой температуре тела. Среди наиболее старых
архозавроморфов примерно 247–174 млн лет назад
жил примитивный архозавр Azendohsaurus laaroussii
с высокой температурой тела, 180–150 млн лет на-
зад – телеозавриды Teleosauridae с температурой
тела ~27–31°C, а 167–150 млн лет назад – метрио-
ринхи Metriorhynchidae с температурой тела ~29–
37°C (Séon et al., 2020).

Все эти данные с большей или меньшей степе-
нью достоверности позволяют предполагать, что
базовые архозавры однозначно были мезометабо-
лическими псилотермами (Cubo, Jalil, 2019; Séon
et al., 2020; Черлин, 2021в, и др.), и именно на
этой базе эволюционировали остальные архозав-
роморфы – динозавры, птерозавры и птицы.
Крокодилы же, в отличие от остальных групп, в
целях экономии энергии и по другим, пока не со-
всем понятным, причинам вернулись к брадиме-
таболической псилотермии.

Похоже, что многие (или, возможно, все) пти-
цетазовые динозавры были мезометаболическими
псилотермами. Однако можно предполагать, что
они имели различные уровни термометаболизма,
т.е. мезометаболической псилотермии. Так, у
трицератопсов (весом до 11 т) отмечен высокий
тепловой поток через костяной воротник на шее
(Barrick et al., 1998), а у стегозавров (до 4 т) име-
лись пронизанные тонкими каналами (т.е. крове-
носными сосудами) костяные пластины на спине,
безусловно предназначенные для терморегуля-
ции (Hayashi et al., 2012) – скорее всего, для отда-
чи избытков тепла.
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У майазавров (до 6 т) никаких специальных
теплообменных радиаторов не было, и, возможно,
поэтому достаточно высокий уровень их термо-
метаболизма определял очень высокую темпера-
туру тела (до 44°С), благодаря которой они согре-
вали в своих гнездах кладки яиц (Bi et al., 2020).
Майазавры, тем не менее, скорее всего, тоже бы-
ли мезометаболическими, а не тахиметаболиче-
скими псилотермами.

У некоторых ящеротазовых динозавров (напри-
мер, у титанозавров – бронтозавров, диплодоков,
камаразавров) была отмечена достаточно высокая
температура тела – до 38°С и даже более (Eagle et al.,
2011). По всей видимости, сочетание мезометаболи-
ческой псилотермии с гигантотермией было функ-
ционально эффективным, и поэтому на опреде-
ленном этапе эволюционного развития, в рамках
конкретных преадаптивных и модификационных
возможностей у этой группы рептилий, оно ока-
залось весьма перспективным.

Свойство гигантотермии при небольших
удельных энергетических затратах способствова-
ло уменьшению тепловых потерь и поддержанию
высокой температуры тела. Но уровень метабо-
лизма и, соответственно, эндотермии был у раз-
ных динозавров различным.

Так, температура тела у тираннозавров была
немногим выше 30°С (Barrick, Showers, 1994,
1999). Группой ученых были смоделированы ха-
рактеристики их движения (Sellers et al., 2017).
Авторы использовали цифровую реконструкцию
ископаемого скелета и провели компьютерное
моделирование с помощью двух методов – анали-
за динамики многотельных систем (multibody dy-
namic analysis) и стресс-анализа скелета (skeletal
stress analysis). Для расчета была использована
весьма скромная оценка веса тираннозавра – 7.2 т,
хотя максимальная его оценка приближается к
10 т (Hutchinson et al., 2011). Результаты модели-
рования показали, что бег с таким весом вызвал
бы “недопустимо высокую нагрузку на скелет”.
Проще говоря, если бы тираннозавр с таким ве-
сом решился быстро пробежать, его кости просто
сломались бы (Sellers et al., 2017). Мало того, с по-
мощью оригинальной компьютерной модели
(Natural Frequency Method), учитывающей работу
главных мышц, нагрузку на связки, частоту дви-
жения разных частей тела и колебаний хвоста
вверх-вниз во время движения, что для этих
динозавров было чрезвычайно важно, поскольку
только один хвост весил около тонны, голланд-
ские исследователи смоделировали походку ти-
раннозавра, его оптимальную и максимально
возможную скорость и другие параметры движе-
ния (Bijlert et al., 2021). По результатам расчетов

получилось, что тираннозавры двигались намно-
го медленнее, чем от них можно было бы ожидать.
Их средняя оптимальная скорость была сравнима
со скоростью движения человека – около 5 км/ч,
а максимальная возможная скорость могла до-
стигать 16 км/ч и более (Bijlert et al., 2021), хотя,
судя по всему, они нечасто это использовали.

Таким образом, эти гиганты, видимо, вели на-
много более спокойный образ жизни, чем тот, ко-
торый навязан нам знаменитым фильмом Стиве-
на Спилберга “Парк юрского периода”. Может
быть иногда они быстро ходили, нападали на сво-
их медлительных травоядных жертв, может быть
используя эффект неожиданности, и вряд ли тем-
пература их тела существенно повышалась в ре-
зультате их активности. То есть, скорее всего, их
активность была такова, что они вряд ли от нее
перегревались. И если у них не было специальных
теплообменных образований на спинах, значит, у
них не было и мощного эндогенного термогенеза,
тем более представляющего опасность для жизни.
Из этого следует, что дополнительный эндоген-
ный термогенез, скорее всего, существовал у тех
динозавров, у которых присутствовали теплооб-
менные радиаторы. Или у динозавров именно с
такими образованиями мог быть значимый до-
полнительный эндогенный термогенез.

В юрском периоде на Земле среди ящеротазо-
вых динозавров появились первые птицеподоб-
ные группы, но тем не менее это пока еще были
именно динозавры. Причин появления такого
птицеподобного морфофизиологического типа
могло быть несколько. Скорее всего, в базисе раз-
вития этого эволюционного направления лежали
две важнейших группы свойств: 1) появившаяся в
это время тахиметаболическая псилотермия, а
также 2) преадаптации и потенциально возмож-
ные направления морфофизиологического раз-
вития. Весь этот комплекс морфофизиологиче-
ских характеристик обеспечивал развитие адап-
таций к быстрому бегу и освоению воздушного
пространства (например, изначально – обитание
в лесу с перепархиванием с дерева на дерево), где
можно было получить серьезные экологические
преимущества, в частности, в связи с отсутствием
конкуренции в воздухе. И то, и другое ограничи-
вало размеры тела, поскольку было целесообраз-
ным и эффективным только для некрупных жи-
вотных.

Одной из характеристик этого нового морфо-
физиологического типа животных было наличие
у них перьевого покрова, который создавал эф-
фективный инсуляционный слой, способствую-
щий сохранению тепла в теле. Такая инсуляция –
признак, сопровождающий и сигнализирующий
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о наличии тахиметаболической псилотермии, о
чем уже говорилось выше.

Вообще, рвущиеся осваивать свободное от
конкуренции пространство – небо – динозавры
продемонстрировали множество эволюционных
попыток освоить воздушную среду. Иногда эти
попытки создавали весьма причудливых живот-
ных, сочетающих в себе самым неожиданным обра-
зом свойства из различных направлений развития.
Так, у небольших динозавров амбоптерикса (Am-
bopteryx) и Yi qi (Xu et al., 2015) на крыльях имелись
кожаные перепонки, как у летучих мышей, а тело
было покрыто перьями, как у птиц.

Почти в то же время или чуть позже появились
первые птицеподобные динозавры, имеющие мно-
го общих черт с птицами. Среди первых птицепо-
добных динозавров были аурорнис (Aurornis) разме-
ром с современного фазана (160 млн лет назад) и
археорнис, или археоптерикс (Archaeopteryx) – зу-
бастая первоптица величиной с ворону, с длин-
ными перьями как на передних, так и на задних
лапах, жившая примерно 150–147 млн лет назад.

Чуть позже появились первые настоящие не-
крупные птицы с беззубым клювом – конфуциу-
сорнисы (Confuciusornis) размером с ворону (125–
120 млн лет назад), а также разные беззубые или
еще зубатые птицы: ганьсус (Gansus) размером с
голубя, но выглядевший как гагара или нырок
(110 млн лет назад); зубастый морской ихтиор-
нис (Ichthyornis) величиной примерно с голубя
(90–84 млн лет назад); бескрылый нелетающий,
но прекрасно плавающий, крупный, длиной до
1.8 м гесперорнис (Hesperornis) (75 млн лет назад),
и др. Из всех этих ископаемых птиц у ихтиорниса
была определена температура тела, и она состави-
ла около 39°C (Bernard et al., 2010; Harrell et al.,
2016).

Примерно в то же время и даже немного позднее
в кладе ящеротазовых параллельно появлялись
некрупные птицеподобные динозавры, покры-
тые перьями: каудиптерикс (Caudipteryx) величи-
ной с индейку (125–120 млн лет назад); синозав-
роптерикс (Sinosauropteryx) величиной с крупного
фазана (125–122 млн лет назад); овираптор (Ovi-
raptor) длиной около 2 м (90–70 млн лет назад);
троодон (Troodon) до 2.5 м в длину и до 50 кг веса
(78–75 млн лет назад); рахонавис (Rahonavis) дли-
ной около 60 см и весом немногим более полуки-
лограмма (примерно 72–66 млн лет назад). У них
были птичьи крылья с длинными маховым и пе-
рьями, которые сочетались с совершенно реп-
тильным строением остального тела. Были и дру-
гие подобные животные. Мы уже упоминали о
том, что у некоторых из них отмечено наличие

постоянной высокой температуры тела – до 38°С
(Eagle et al., 2015; Dawson et al., 2020).

По всей видимости, переходы от бради- к мезо-
и тем более к тахиметаболической псилотермии
были чрезвычайно важными эволюционными со-
бытиями. Возможно, они базировались на раз-
личных биохимических механизмах как в целом,
так и у разных групп и клад в частности. Главное,
как мы уже говорили выше, – физиологическая
направленность на повышение и стабилизацию
высокой температуры тела. Таким образом, по
нашему представлению, проявления среднего, а за-
тем и высокого уровней базального метаболизма и
эндогенной теплопродукции появились у некото-
рых групп животных как дискретные биохимиче-
ские характеристики, скорее всего, как важней-
шие ароморфозы (Черлин, 2012, 2017, 2021а, б).

РАЗЛИЧИЯ В МЕХАНИЗМАХ 
ТЕПЛОКРОВНОСТИ МЕЖДУ

ПТИЦАМИ И МЛЕКОПИТАЮЩИМИ
У нас нет возможности исследовать биохими-

ческие особенности термогенеза у динозавров
или териодонтов. Но сравнение этих процессов у
птиц и млекопитающих, являющихся конечными
звеньями разных ветвей эволюционного разви-
тия, кое-что об этом может рассказать.

И млекопитающие, и птицы обладают настоя-
щей эндотермией, т.е. высокая температура их те-
ла поддерживается преимущественно за счет
внутренней теплопродукции. Но тем не менее
принципы ее организации у двух этих групп не-
сколько различаются. Основным, хотя и не един-
ственным термогенным органом у зверей (пла-
центарных млекопитающих), как высшей формы
в плане развития эндотермии, является бурая жи-
ровая ткань. Ни у каких других млекопитающих
(однопроходных и сумчатых), как и у других
групп животных вообще, такой важной ткани нет.

Можно выделить два вида термогенеза. Пер-
вый – это обязательный термогенез, основанный
на базальном метаболизме, необходимый для
поддержания жизнедеятельности животного. Он
включает индуцированный питанием термоге-
нез, связанный с перевариванием пищи и ее
усвоением. Но в контактах с неблагоприятными
условиями внешней среды животные должны
запускать физиологические процессы, называе-
мые терморегуляторным термогенезом. Этот фа-
культативный термогенез может происходить в
скелетных мышцах при физической работе, или в
ответ на холодовое воздействие (дрожательный
термогенез), или в бурой жировой ткани у пла-
центарных млекопитающих (недрожательный
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термогенез). Птицы могут демонстрировать мощ-
ную ответную реакцию на холодовой стресс как
за счет дрожательного термогенеза, так и без него
за счет увеличения скорости метаболизма (Bicudo
et al., 2001). Это говорит о присутствии у птиц не-
дрожательного термогенеза, несмотря на то, что у
них нет бурого жира (Mozo et al., 2005).

Благодаря семейству разобщающих белков
UCP(1–3) происходят экзотермические реакции.
Но UCP млекопитающих и птиц различаются как
по биохимической структуре, так и по физиоло-
гическим функциям.

В митохондриях присутствуют внутренняя и
внешняя мембраны. На внутренней мембране
находятся некоторые митохондриальные пере-
носчики метаболитов, которые переносят анио-
ны АТФ, АДФ, фосфат, оксоглутарат, малат или
глутамат и др. К таким переносчикам относится и
разобщающий белок UCP1. Носитель и канал
различаются максимальной скоростью транс-
порта (в канале она намного выше) и типом вза-
имодействия с транспортируемыми молекула-
ми. У носителей более тесное взаимодействие
приводит к изменению структуры белка, необхо-
димого для транспорта (Kramer, 1994), тогда как
в канале ионы проходят через поры (Jan L., Jan Y.,
1989). В 1980-х годах были секвенированы носи-
тель АТФ/АДФ и UCP1 (Aquila et al., 1982, 1985;
Saraste, Walker, 1982; Bouillaud et al., 1986).

При сравнении аминокислотной последова-
тельности различных форм UCP птиц и млекопи-
тающих выяснилось, что UCP птиц ближе по
структуре к UCP2 и UCP3 (около 70%), чем к
UCP1 (55%) (Raimbault et al., 2001; Vianna et al.,
2001). Фактически физиологическая роль изо-
форм UCP2 и UCP3, их участие в термогенезе, их
разобщающий эффект (по крайней мере для
UCP2) и их значение in vivo до конца еще не опре-
делены (Ricquier, Bouillaud, 2000a, b). Специаль-
ные исследования на мышах (Arsenijevic et al.,
2000; Vidal-Puig et al., 2000; Clapham et al., 2000)
показывают, что функция UCP птиц ближе к
функциям UCP2 или UCP3, или же UCP птиц
может выполнять разные роли в зависимости от
локализации ткани или физиологического состо-
яния. Например, известно, что переносчик
АТФ/АДФ обладает разобщающей активностью
при воздействии холода на крыс (Simonyan, Sku-
lachev, 1998), что также предполагается и для птиц
(Toyomizu et al., 2002).

При этом у однопроходных и сумчатых силь-
нее выражен сократительный, т.е. дрожательный
термогенез, а у плацентарных – несократитель-
ный, недрожательный термогенез (Слоним, 1952,

1986, и др.). Дрожательный термогенез также пре-
валирует и у птиц, хотя частично в мышцах и в
других тканях у них может присутствовать и не-
дрожательный термогенез, несмотря на отсутствие
у них бурой жировой ткани (Toyomizu et al., 2002;
Mozo et al., 2005; Legendre, Davesne, 2020, и др.).

Таким образом, можно сказать, что биохимиче-
ские механизмы термогенеза у птиц и млекопита-
ющих, так же как и механизмы их терморегуляции,
отличаются друг от друга. Другими словами, обе
группы достигают состояния тахиметаболической
псилотермии, но разными эволюционными путя-
ми. А это, в свою очередь, свидетельствует о высо-
кой значимости введенного нами понятия “псило-
термии” в эволюции позвоночных животных.

РАЗЛИЧИЯ МЕЖДУ ПСИЛОТЕРМИЕЙ 
ПОЗВОНОЧНЫХ И ТЕПЛОЛЮБИВОСТЬЮ 

НЕКОТОРЫХ БЕСПОЗВОНОЧНЫХ
Еще с начала 1930-х годов И.Д. Стрельников

изучал температуры тела у разных групп беспо-
звоночных животных в естественных условиях.
Он выяснил, что многие активные насекомые
нуждаются в высоких температурах тела (близких
к 40°С), по поводу чего опубликовал целую серию
статей (Стрельников, 1932, 1934, 1935а, б, и др.).

Но дело в том, что любое эндогенное повыше-
ние температуры тела у насекомых происходит
только двумя путями: за счет нагревания от внеш-
них источников (в основном от солнца) или за счет
сократительного термогенеза (благодаря работе
мышц, что является у них не действием, специаль-
но направленным на повышение температуры те-
ла, а побочным следствием их активности). То есть
у них не наблюдается той самой “направленно-
сти” на повышение температуры тела. В отличие
от позвоночных, они специально нагреваются
только для исполнения каких-то важных физио-
логических функций: переваривания, роста и
развития, специальных форм деятельности (сбор
в кулиги и коллективные перелеты у саранчи)
и т.п. Таким образом, действие специального ре-
гуляторного механизма, заставляющего поднимать
температуру тела, у беспозвоночных не отмечается.
Поэтому, несмотря на то, что беспозвоночные
имеют высокую температуру тела, они не являют-
ся псилотермами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
1. В связи с изменением понимания приорите-

тов в термобиологических взаимодействиях пред-
ложен новый вариант описания термобиологиче-
ских статусов позвоночных животных. В основе
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этого описания лежат два понятия. Хамилотермия –
тип термобиологического статуса, при котором
животные имеют температуру тела, мало отлича-
ющуюся от температуры внешней среды, чаще
всего ниже 28–30°C, и не стремятся направленно
ее повышать (рыбы и большая часть амфибий).
Псилотермия – тип термобиологического статуса,
при котором у животных отмечается направлен-
ность на периодическое или постоянное повыше-
ние и удержание температуры тела в пределах
примерно от 28–30 до 45°С (в зависимости от ви-
да). При этом температура тела псилотермов
обычно выше температуры внешней среды, что
достигается использованием либо внешнего теп-
ла, либо эндогенного термогенеза.

2. Появление рептилий в эволюции ознамено-
вало и появление псилотермии, поскольку сами
они и все животные, развившиеся в эволюции на
их основе, стали псилотермами.

3. Именно псилотермия стала той базой, осно-
вой, на которой произошли дальнейшее станов-
ление и морфофизиологическая эволюция позво-
ночных.

4. Псилотермия может быть разделена на не-
сколько основных типов.

Брадиметаболическая псилотермия – тип тер-
мобиологического статуса, при котором живот-
ные, в размерах обычно не превышающие 1–4 м,
постоянно или часть времени суток (периодиче-
ски) поднимают и удерживают температуру тела
на достаточно высоком уровне (выше 28–30°C) в
основном за счет внешних источников тепла при
низком уровне термометаболизма, преимуще-
ственно посредством эктотермного, пойкило-
термного типов терморегуляции. К брадиметабо-
лическим псилотермам относятся все современ-
ные рептилии и, возможно, “пеликозавры”.

Мезометаболическая псилотермия – тип термо-
биологического статуса, при котором животные по-
стоянно или часть времени суток (периодически)
поднимают и удерживают температуру тела на до-
статочно высоком уровне (выше 28–30°C) посред-
ством среднего уровня термометаболизма эндо-
термным, гомойотермным или гигантотермным
типами терморегуляции. К мезометаболическим
псилотермам относятся многие териодонты, ар-
хозавроморфы, динозавры.

Тахиметаболическая псилотермия – тип термо-
биологического статуса, при котором животные
стремятся постоянно поднимать и удерживать
температуру тела на достаточно высоком уровне
(от 28–30 до примерно 44°С), что реализуется по-
средством относительно высокого уровня термо-
метаболизма и в основном эндотермным, гомой-

отермным типом терморегуляции у животных
разных размеров, часто связанным с развитием
инсуляции (перья, мех, толстый слой подкожного
жира). К тахиметаболическим псилотермам от-
носятся некоторые эволюционно продвинутые
териодонты (цинодонты, дицинодонты), птице-
подобные динозавры (овирапторы, троодоны, ар-
хеоптериксы и др.), крупные морские рептилии
(мозазавры, ихтиозавры и плезиозавры), а также
развитые настоящие птицы и млекопитающие.

Описаны некоторые важнейшие биохимиче-
ские различия в обеспечении эндотермии у птиц
и млекопитающих.

5. Псилотермия – важнейшая характеристика
рептилий и всех позвоночных животных, развив-
шихся на их основе. Но остается неизвестным ре-
гуляционный механизм в центральной нервной
системе и, возможно, какие-то другие (биохими-
ческие, физиологические и пр.) особенности, ко-
торые определяют и поддерживают проявления
этого свойства у рептилий, птиц и млекопитаю-
щих, в том числе и у человека.
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Evolution of thermobiological status in vertebrate animals.
2. Development of the relationship with temperature in vertebrate animals

V. A. Cherlin*
Dagestan State University 
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This is the second part of the analytical review devoted to the origin and evolutionary development of rela-
tions between different aspects of vertebrate biology with the temperature and heat factor. A new vision and
description of the thermobiological statuses of vertebrates has been proposed. The main feature underlying
the classification of thermobiological statuses is the physiological need and orientation to increase and main-
tain periodically or constantly the body temperature above 28–30°C. Moreover, the way by which this prop-
erty is realized (homeo- or poikilothermy, ecto- or endothermy, brady- or tachymetabolism) is only of sec-
ondary importance. Hamilothermia is the thermobiological status of vertebrate animals, in which the body
temperature is close to the ambient temperatures, and its level did not rise in a directed manner and was not
maintained by the animals above 28–30°C (fish, amphibians). Psilothermy is the thermobiological status of
vertebrates, in which the body temperature is usually higher than the ambient temperature, and which pro-
vides the physiological need of a periodic or constant increase and maintenance of body temperature above
28–30°C. One of the most important features of the first reptiles that appeared in evolution is their psilother-
my. All animals that developed on their basis in course of further evolution were already psilothermic. “Peli-
cosaurs” and all modern reptiles belong to bradymetabolic psilotherms. To mesometabolic psilotherms be-
long many theriodonts, archosauromorphs, dinosaurs, pterosaurs. To tachymetabolic psilotherms – some
evolutionarily advanced theriodonts (cynodonts, dicynodonts) and birdlike dinosaurs (oviraptors, troodons,
archeopteryx, etc.), large marine reptiles (mosasaurs, ichthyosaurs and plesiosaurs), as well as present birds
and mammals. Some of the most important biochemical differences in the maintenance of endothermia in
birds and mammals are described.
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