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Большая часть тепла, которая выделяется в организме позвоночных, производится в мышцах при
сократительном (во время движения или дрожания) и несократительном (без мышечной активно-
сти) термогенезе. Сократительный термогенез характерен для всех позвоночных, но он не способен
постоянно поддерживать у животных высокую температуру тела. Основная идея, рассмотренная в
данной статье и базирующаяся на уже большом количестве публикаций последних лет: главная био-
химическая база теплокровности у позвоночных – часть цикла сокращения–расслабления попе-
речнополосатой скелетной мускулатуры, в котором акт сокращения мышц тем или иным образом
выпадает, а энергия, которая должна была быть на это затрачена, рассеивается в виде теплоты. Этот
несократительный термогенез, который способен поддерживать региональную и общую эндотермию
позвоночных, и можно считать реальной биохимической основой теплокровности. Таким образом,
наличие скелетной мускулатуры у всех позвоночных и общие биохимические основы цикла сокраще-
ния–расслабления представляют собой единое преадаптивное свойство проявления несократительного
термогенеза у всех позвоночных, начиная с рыб, что является базой для эволюции теплокровности. По-
этому вполне объяснимы и неудивительны современные данные о том, что первые наземные позвоноч-
ные, скорее всего, были животными с высокими уровнями и метаболизма, и температуры тела.
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ВВЕДЕНИЕ
Большинство биологов, обсуждая проблему теп-

локровности у позвоночных, имеют в виду следую-
щую схему: выход на сушу первых тетрапод → адап-
тивные изменения, связанные с освоением но-
вой воздушной среды обитания → развитие
амниот → отбор на улучшение качества активно-
сти и связанное с этим морфофизиологическое пе-
реустройство → постепенное усиление основного
обмена, развитие термометаболизма, повышение
температуры тела и ее стабилизация → морфофи-
зиологическая эволюция, направленная на ста-
билизацию тахиметаболизма и становление теп-
локровности. Но за последние годы в научной ли-
тературе появилось много важных публикаций,
основанных на совершенно новых методах иссле-
дований, которые рассматривают биохимические
и физиологические аспекты и механизмы термоге-
неза, принципы и направленности процесса эво-
люции у позвоночных. И в этой связи сам процесс
появления и эволюции теплокровности видится те-
перь в несколько ином ракурсе: начиналось все, ви-
димо, очень давно – еще до разделения на зауроп-
сид и синапсид – с ароморфного резкого возрас-

тания митохондриального окисления, становления
биохимического механизма несократительного
термогенеза; в результате произошло повышение
общего обмена, термометаболизма, температуры
тела; далее постепенно происходили соответству-
ющие морфофизиологические изменения, поз-
волившие животным с новыми характеристика-
ми вести успешную жизнедеятельность, выйти на
сушу, то есть происходило постепенное становле-
ние морфологии и физиологии теплокровных
животных. Таким образом, появление биохими-
ческой основы тахиметаболизма и повышенной
температуры тела представляется, скорее, не ко-
нечным этапом развития и становления теплокров-
ности, а началом этого процесса. Другими словами,
сначала появляются биохимические и физиологи-
ческие основы несократительного термогенеза как
базы для теплокровности, затем на основании не-
сократительного термогенеза проявляются фак-
тические мезо- или тахиметаболизм и повышенная
температура тела, а потом формируется морфофи-
зиологическая структура теплокровных животных.
Именно эта идея рассматривается в данной статье.
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БИОХИМИЧЕСКИЙ МЕХАНИЗМ 
ТЕРМОГЕНЕЗА У ПОЗВОНОЧНЫХ

Как в организме образуется 
большая часть теплоты?

В процессах сокращения и расслабления мышц
и в направленном процессе производства тепла –
термогенезе, который осуществляется в основ-
ном тоже в мышцах, огромную роль играет сарко-
плазматический ретикулум – мембранная орга-
нелла мышечных клеток, которая представляет
собой сеть трубочек, тянущуюся по всем мышеч-
ным клеткам и обвивающуюся вокруг миофиб-
рилл (сократительных единиц клеток). Мышечные
клетки поперечнополосатой сердечной и скелетной
мускулатуры содержат структуры – T-трубочки –
впячивания клеточной мембраны, тянущиеся к

центру клетки (рис. 1). T-трубочки тесно связаны
с особыми элементами саркоплазматического ре-
тикулума. Это: терминальные цистерны – в слу-
чае сердечной мышцы или соединительный сар-
коплазматический ретикулум (junctional SR) – в
случае скелетной мускулатуры.

Высвобождение кальция из саркоплазматиче-
ского ретикулума происходит через рианодино-
вые рецепторы (RyR, рис. 1) в соединительных
терминальных цистернах (в сердце) и в соедини-
тельном саркоплазматическом ретикулуме (в ске-
летных мышцах). Механизм действия этих рецеп-
торов до сих пор изучен слабо.

Во время цикла сокращения–расслабления
используется SERCA (sarco/endoplasmic reticulum
Ca2+-ATPase) – насос из Са2+-активируемой

Рис. 1. Влияние уровней сарколипина на окислительный метаболизм в скелетных мышцах (по: Bal et al., 2021, с изме-
нениями). Большее количество сарколипина увеличивает интенсивность окислительного метаболизма в мышцах. На-
сос Са2+-АТФазы сарко/эндоплазматического ретикулума – SERCA – связывает гидролиз АТФ с транспортом Са2+

(1 АТФ = 2 Са2+), но эта связь изменяется при взаимодействии сарколипина (SLN) и SERCA. Когда сарколипина мало
или он совсем отсутствует (а), эффективность SERCA выше, и АТФ не тратится впустую, что приводит к снижению
расхода энергии. Когда сарколипина много (б), он отсоединяет SERCA от транспорта Ca2+, вызывая холостой цикл
SERCA и большее количество гидролизуемого АТФ, тем самым увеличивая потребность в энергии. В то же время рас-
цепление SERCA с помощью сарколипина приводит к повышению уровней цитозольного Ca2+ и АДФ, которые яв-
ляются сильными активаторами синтеза митохондриального АТФ, тем самым помогая удовлетворить возросшую ме-
таболическую потребность. Повышенная активность сарколипина играет важную роль в адаптации мышц к высоким
потребностям/расходам энергии, в частности термогенезу, вызванному холодом, потребностями пищеварения и мы-
шечной активностью, требующей выносливости, которые зависят от митохондриального окислительного метаболиз-
ма. MCU – митохондриальный унипорт (один из способов транспорта иона как пассивно, так и активно; во время
унипорта происходит транспорт иона в одном направлении по градиенту концентрации). ETC (electron transport chain) –
цепь переноса электронов; VDAC – анионный канал, зависящий от напряжения; RyR – рианодиновые рецепторы;
DHPR – дигидропиридиновый рецептор.
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АТФазы, посредством которого энергия, высво-
бождающаяся при гидролизе АТФ, расходуется на
транспорт Са2+ против градиента концентрации.
В одном случае SERCA использует АТФ для пере-
качки Са2+ из цитозоля в саркоплазматический
ретикулум, вызывая уменьшение концентрации
Са2+ в цитоплазме и расслабление мышц (рис. 2а). В
другом случае Ca2+ покидает саркоплазматиче-
ский ретикулум через каналы рианодиновых ре-
цепторов, вызывая увеличение концентрации Са2+

в цитоплазме и сокращение мышц (рис. 2б).
Механизм мышечного несократительного тер-

могенеза у амниотических животных так же, как
и цикл расслабления–сокращения, связан с пере-
мещением Са2+ против градиента концентрации
из цитоплазмы в эндоплазматический ретикулум
(рис. 2в). Это перемещение производится благо-
даря активной работе SERCA, что требует затраты
энергии. Она получается при гидролизе АТФ, в
результате чего АТФ преобразуется в АДФ. Но ес-
ли энергия, высвободившаяся при гидролизе, не
тратится на перемещение Са2+ против градиента его
концентрации (когда механизм переноса энергии
для этого заблокирован, например, сарколипи-
ном), то энергия рассеивается в виде тепла. Этому
процессу способствуют и разобщающие белки –
белки внутренней мембраны митохондрий, кото-
рые пропускают через себя протоны без синтеза
АТФ. В результате энергия, не израсходованная
на создание протонного градиента, преобразует-
ся в тепло, которое рассеивается (рис. 1, 2). При
этом у разных групп животных механизмы выра-
ботки тепла могут несколько различаться:

– у млекопитающих и птиц тепло в основном
выделяется, когда сарколипин приводит к разъ-
единению активности SERCA и транспорта Ca2+;

– у рыб тепло вырабатывается за счет холосто-
го цикла Ca2+ (Block, 1994; Morrissette et al., 2003;
Da Costa, Landeira-Fernandez, 2009).

Оба процесса происходят в мышцах (Legendre,
Davence, 2020; Grigg et al., 2022).

Итак, важнейший вывод из сказанного выше
заключается в том, что часть биохимического
цикла сокращения–расслабления мышц использу-
ется организмом, кроме прямого назначения, также
и для производства тепловой энергии. Модифика-
ция процесса работы мышц становится биохими-
ческой базой не только для сократительного, но и
для несократительного термогенеза, являясь ос-
новой, преадаптацией для последующего появле-
ния и развития эндогенного термогенеза.

В чем состоит основное отличие 
теплокровности от холоднокровности?

Все позвоночные обладают мышечной системой,
которая при своей деятельности выделяет больше

или меньше теплоты. Теплота выделяется и в режи-
ме сокращения, и в несократительном варианте.

Эктотермные, брадиметаболические, холодно-
кровные животные вырабатывают тепло при сокра-
щении мышц, но чаще всего количество этой теп-
лоты сравнительно невелико, оно не способно су-
щественно поднять температуру тела и тем более
удерживать ее в течение длительного времени на
высоком уровне. Особенно это характерно для
мелких животных. Хотя известны случаи регио-
нальной эндотермии, когда интенсивно работаю-
щие мышцы поднимают температуру тканей в ос-
новном в той области, где они сами находятся.
Например, такой региональной эндотермией (с
сократительной основой) обладают активно дви-
гающиеся рыбы – акулы, скумбриевые, тунцы и
др., у которых повышается прежде всего темпера-
тура красных аэробных мышц, расположенных
вокруг позвоночника. Когда по каким-то причи-
нам такие рыбы перестают постоянно двигаться,
температура этих участков тела у них опускается
до температуры окружающей воды. Также темпе-
ратура регионально повышается у морских чере-
пах при постоянных движениях их лап-ласт, при
этом повышается даже температура всего их тела.
Но это примеры поднятия температуры тела за
счет сократительного термогенеза. При этом не-
смотря на то, что теплота вырабатывается у них в
мышцах, то есть внутри тела, они все равно оста-
ются холоднокровными, поскольку без двига-
тельной активности они не способны поднять и
удерживать на достаточно высоком уровне темпе-
ратуру своего тела. Это холоднокровные живот-
ные с региональной эндотермией.

Эндотермные, мезо- или тахиметаболические,
теплокровные животные вырабатывают основ-
ную часть теплоты тоже в мышцах, но отличие их
заключается в том, что используется для этого в
основном несократительный термогенез. Суще-
ственное отличие от эктотермных животных свя-
зано с тем, что в таком варианте они способны без
всякой двигательной сократительной активности
в спокойном состоянии вырабатывать эндоген-
ное тепло, поднимая таким образом и постоянно
поддерживая температуру тела на достаточно вы-
соком уровне – обычно выше 28–30°C. Это ре-
альные, настоящие эндотермные животные.

Другими словами, истинная эндотермия имеет
в своей биохимической базе несократительный
термогенез. При этом у истинных эндотермов, есте-
ственно, не исключается выработка тепла также и
за счет сократительного термогенеза, а какая-то
часть теплоты (обычно очень незначительная или в
течение короткого времени) у эктотермных живот-
ных может вырабатываться несократительным пу-
тем. То есть можно констатировать: поскольку у
всех позвоночных имеется скелетная мускулатура,
это автоматически означает и то, что у всех позво-
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Рис. 2. Упрощенное схематическое изображения процессов, происходящих в мышцах позвоночных животных при их
расслаблении и сокращении, при несократительном термогенезе, а также механизм выделения при этом теплоты. (а)
Расслабление мышц. В саркоплазматическом ретикулуме Са2+ всегда больше, чем в цитоплазме клетки. Са2+ стиму-
лируют сокращение мышцы. Уменьшение концентрации Са2+ в цитоплазме клетки и, следовательно, их доступности
для миофибрилл, вызывает расслабление мышцы. Серой стрелкой, проходящей через насос SERCA, указано направ-
ление движения Са2+. Кальциевый насос использует энергию, высвобождающуюся при гидролизе АТФ, для перекач-
ки Са2+ из цитозоля в саркоплазматический ретикулум против градиента концентрации. (б) Сокращение мышц. Ca2+

покидает саркоплазматический ретикулум через каналы рианодиновых рецепторов. При этом происходит увеличение
концентрации Са2+ в цитоплазме клетки и их доступности для миофибрилл, что вызывает сокращение мышц. Серой
стрелкой, проходящей через рианодиновый рецептор, указано направление движения Са2+. Часть энергии, получаю-
щейся при гидролизе АТФ, используется на сам акт сокращения мышц, а часть – высвобождается в виде тепла. (в) Не-
сократительный термогенез. У млекопитающих переход к несократительному термогенезу вызван присоединением к
SERCA белка сарколипина. Это усиливает гидролиз АТФ, а Ca2+ присоединяются к SERCA. Но вместо того, чтобы
транспортироваться в саркоплазматический ретикулум, они снова высвобождаются на цитозольной стороне, произ-
водя тепло от гидролиза АТФ без фактического сокращения мышц. Серой стрелкой, возвращающейся через входную
часть насоса SERCA, указано направление движения Са2+ при несократительном термогенезе.
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ночных есть биохимические предпосылки, пре-
адаптации к проявлению несократительного тер-
могенеза. А значит, эти проявления можно ожи-
дать у всех групп позвоночных, начиная с рыб.

ПРОЯВЛЕНИЯ НЕСОКРАТИТЕЛЬНОГО 
ТЕРМОГЕНЕЗА СРЕДИ СОВРЕМЕННЫХ 

ПОЗВОНОЧНЫХ
Термогенез у рыб

У некоторых групп активно двигающихся круп-
ных рыб зарегистрирована существенная тепло-
продукция, связанная с сократительным термоге-
незом. Так, тунцы Thunnini и некоторые акулы
Lamnidae используют противоток крови для со-
хранения побочного тепла в боковой плавательной
мускулатуре (Carey, Teal, 1966, 1969; Bernal et al.,
2005; Sepulveda et al., 2007, 2008; Ciezarek et al.,
2019) вследствие их высокой подвижности и даль-
ности миграции (Watanabe et al., 2015). Неизвест-
но, дополняется ли это выработкой тепла на основе
SERCA, но, в отличие от типичных эктотермов, из-
вестно, что скорость метаболизма тихоокеанского
голубого тунца Thunnus orientalis увеличивается в
более прохладной воде (Blank et al., 2007), что ука-
зывает на возможный термогенез в ответ на холод
(Ciezarek et al., 2019). Стоит отметить, что у неко-
торых тунцов также имеются обширные висце-
ральные сосудистые сети (Stevens, 2011).

Приведенные выше данные говорят о наличии
у рыб сократительного термогенеза. Но, кроме
того, доказано и наличие у них отдельных прояв-
лений несократительного термогенеза. Так, по-
казано, что опахи Lampris sp. поддерживают тем-
пературу большей части своего тела на несколько
градусов выше уровня температуры морской во-
ды (Runcie et al., 2009; Wegner et al., 2015; Davesne
et al., 2018). У них глазодвигательные мышцы те-
ряют способность к сокращениям, но в них при
этом выделяется тепло (несократительный термоге-
нез). Также тепло вырабатывается у опахов и мыш-
цами, приводящими в движение грудные плавники
(сократительный термогенез). При этом противо-
точное расположение сосудов в жабрах способ-
ствует сохранению тепла в теле. В результате при
температуре воды около 11°C, температура раз-
ных частей тела опахов колеблется в диапазоне от
13 до 17°C, причем наивысшая температура отме-
чена именно в районе глаз: если несократительный
термогенез в глазодвигательных мышцах способен
повышать локальную температуру на 6°C относи-
тельно остального тела, то сократительный термо-
генез в мышцах грудных плавников – всего на 3–
4°C (Wegner et al., 2015).

У рыб тепло вырабатывается за счет холостого
цикла Ca2+: каналы рианодиновых рецепторов
высвобождают Ca2+ из саркоплазматического ре-
тикулума, а SERCA (фактически та же изоформа,

что участвует в мышечном несократительном тер-
могенезе у млекопитающих) перекачивает его об-
ратно в органеллу, что приводит к увеличению вы-
работки тепла за счет повышения активности
(Block, 1994; Morrissette et al., 2003; Da Costa, Landei-
ra-Fernandez, 2009). Неизвестно, задействован ли
при этом сарколипин или другой разобщитель.
Хотя недавно была предложена идея о том, что су-
дить о степени участия сарколипина в процессах,
происходящих в глубоких мышечных тканях,
можно по соотношению сарколипин/SERCA
(Franck et al., 2019).

Тем не менее, теплопродукция у рыб есть, она
локализована внутри мышц и не приводит к тахи-
метаболической эндотермии (теплокровности), в
результате чего рыбы остаются брадиметаболиче-
скими эктотермами (холоднокровными).

Термогенез у амфибий и современных рептилий

Фактов проявления термогенеза у амфибий до
сих пор, практически, не существует (De Andrade,
2016). Хотя для некоторых видов жаб, живущих в
пустынях, известно повышение температуры тела
за счет внешнего тепла путем поведенческой регу-
ляции (как у рептилий) порой до 39°C (Pearson,
Bradford, 1976). Но это возможно исключительно
для земноводных с сухой кожей, у которых дыха-
тельная функция кожи ослаблена. Для лягушек с
влажной кожей повышение уровня температуры те-
ла и внутреннего термогенеза опасно, поскольку это
приведет к высушиванию кожи и резкому ослабле-
нию или потере ею функции дыхания.

Но еще в конце XIX–начале ХХ вв. ученые ис-
следовали уровень метаболизма некоторых хо-
лоднокровных животных, в том числе и амфибий.
Пример результатов такого исследования приве-
ден в табл. 1.

Данные об уровне основного обмена у ряда ви-
дов амфибий приведены в табл. 2. Вообще, амфи-
бии – животные малоподвижные, поэтому сокра-
тительный термогенез у них никакого серьезного
влияния на температуру тела не оказывает, хотя, как
мы уже говорили, у активно двигающихся рыб
красные аэробные мышцы значительно нагревают-
ся и могут увеличивать температуру тела, правда, в
основном локально (Черлин, 2021а; Legendre,
Davesne, 2020).

С рептилиями не все так однозначно. Их мета-
болизм намного выше, чем у амфибий, но суще-
ственно ниже, чем у млекопитающих. Также не-
велика у них и теплопродукция (табл. 2, 3). При
этом важно учесть, что сейчас мы рассматриваем
биологические особенности лишь современных
рептилий. Это важно, поскольку огромное коли-
чество вымерших групп рептилий имели совсем
другие физиологические характеристики, и о них
в нашей статье речь пойдет далее.
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Таблица 1. Уровень метаболизма у некоторых видов амфибий и рептилий в зависимости от температуры – вы-
деление СО2, мг на 1 кг веса в час (по: Vernon, 1897; Tigerstedt, 1910)

Виды
Температура, °C

2 6 10 12.5 15 17.5 20 22.5 25 27.5 30

Амбистома Ambystoma tigrinum 72 85 106 122 129 147 150 201 242 249 313

Обыкновенный тритон Molge vulgaris
(совр. Lissotriton vulgaris)

108 126 181 178 172 212 193 224 269 387 462

Веретеница ломкая Anguis fragilis 17 28 41 29 51 63 63 116 137 165 198

Жаба серая Bufo vulgaris 76 69 131 127 138 132 174 203 292 623 719

Лягушка травяная Rana temporaria 62 71 80 97 101 110 139 165 196 284 518

Лягушка прудовая Rana esculenta
(совр. Pelophylax lessonae)

25 50 68 85 100 96 110 134 152 152 186

Таблица 2. Основной обмен у разных групп позвоночных животных

Примечание: Р – вес тела, г; С – потребление О2, мг/(г×ч); Т – температура окружающей среды и тела, °C.

Животные Р С Т Источник

Амфибии

Амбистома Ambystoma tigrinum 13.4 0.075 14 Проссер, 1977

Лягушка крикетная Acris (апрель)
(май) 150 0.035

0.100
15
15 Dunlap, 1969

Лягушка Rana 32 0.055 15 Проссер, 1977

Жаба Bufo 61 0.052 15 Проссер, 1977

Рептилии

Ящерицы Проссер, 1977

Сцинк Lygosoma 1.5 0.295 30 Hudson, Bertram, 1966

Ошейниковая игуана Crotaphytus 30 0.200 30 Dawson, Templeton, 1966

Аллигаторовая ящерица Gerrhonotus 30 0.298 35 Hudson, Bertram, 1966

Бородатая агама Amphibolurus 373 0.140 28 Проссер, 1977

Такырная круглоголовка Phrynocephalus helioscopus 6 0.616
0.575

35
40 Четанов и др., 2014

Круглоголовка-вертихвостка Phrynocephalus guttatus 6 0.661
0.859

30
40 Четанов и др., 2014

Змеи

Южноамериканский удав Epicrates cenchria 3270 0.018 20 Galvao et al., 1965

Желтая анаконда Eunectes notaeus 11300 0.021 20 Проссер, 1977

Обыкновенный уж Natrix natrix 84 0.070 16 Проссер, 1977

Крокодилы

Аллигатор Alligator mississippiensis 49000 0.079 28 Проссер, 1977

Черепахи

Расписная черепаха Chrysemys picta 100–300 0.031 18 Проссер, 1977
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Способность повышать температуру тела за
счет сократительного термогенеза отмечена в раз-
ных ситуациях у рептилий в основном средних и
крупных размеров – питонов, игуан, варанов, че-
репах и крокодилов (Орлов, 1986; Benedict, 1932;
Galvao et al., 1965; Hutchison et al., 1966; Brattstrom,
Collins, 1972; Fair et al., 1972; Cloudsley-Thompson,
1974; Johnson, 1974; Dutton, Fitzpatrick, 1975;
Smith, 1975; Sapsford, Hughes, 1978; Bartholomew,
1982; Standora et al., 1982; Seebacher et al., 1999;
Burness et al., 2001; Legendre, Davence, 2020).

Так, у кожистой морской черепахи Dermochelys
coriacea, сaмой большой из современных видов
черепах, описана гомеотермия – ее способность
поддерживать температуру тела на относительно
постоянном уровне – около 25°C (Greer et al.,
1973), что может быть на 10–18°C выше темпера-
туры окружающей воды, даже во время активного
плавания и глубоких погружений в приполярных
регионах при температуре воды меньше 5°C (Bos-
trom et al., 2010; Kohler et al., 2012). Эта ситуация
обеспечивается у них несколькими факторами:
1) местное повышение температуры вследствие
сократительного термогенеза при движении ласт;
2) толстый изолирующий слой обильно васкуля-
ризированной жировой ткани, аналогичной жи-
ровой ткани китообразных и ластоногих (Daven-
port et al., 2009); 3) такая гомеотермия – проявле-
ние гигантотермии, связанной с большими
размерами тела, что позволяет сохранять тепло
без повышения скорости метаболизма (Paladino
et al., 1990); 4) в передних и задних ластах у черепах
имеются противоточные теплообменники (чу-
десная сеть) (Greer et al., 1973), которые ограничи-
вают рассеивание тепла (Bostrom et al., 2010; Daven-
port et al., 2015), сохраняя его в теле. Но, кроме того,
у кожистых черепах описано повышение скорости
метаболизма при плавании в холодных водах при-
мерно в 3 раза (De Andrade, 2016), что может свиде-
тельствовать об адаптивном несократительном тер-
могенезе.

Также описан дрожательный (сократитель-
ный) термогенез у некоторых видов змей в период
насиживания кладки. Например, самки питонов
плотно обвивают кладку кольцами своего тела, тем-
пература которого при этом повышается и стабили-
зируется на уровне примерно 30–32°C.

Происходит это двумя основными путями. Один
из них – терморегуляционное поведение. Если тем-
пература окружающей среды и тела самки питона
опускается ниже 31°C, змея перемещает часть
своего тела в нагретую зону под источник тепла
(под лампу), греет ее, а затем втягивает эту нагре-
тую часть внутрь колец туловища поближе к клад-
ке. В результате температура всего тела и кладки
питона повышается (Орлов, 1986; Valensiennes,
1841; Lamarre-Picquot, 1842; Hutchison et al., 1966;
Crawshaw et al., 1981; Harlow, Grigg, 1984; Slip,

Shine, 1988). Такое поведение наблюдается, на-
пример, у королевского питона Python regius, ти-
морского водяного питона Liasis mackloti и зеле-
ного питона Chondropython viridis (Орлов, 1986).
Но есть и второй путь. При температуре субстрата
и воздуха ниже 25.5–31°C у самок питонов на-
блюдаются пульсирующие сокращения мышц те-
ла с частотой 10–42/мин. При этом температура
тела змей повышается до 32–33°C и поддержива-
ется на этом уровне (Орлов, 1986). Это типичный
пример дрожательного или сократительного тер-
могенеза. При этом показано, что частота мышеч-
ных контрактур прямо пропорциональна эндоген-
ному повышению температуры тела (van Mierop,
Barnard, 1976a, 1976b). В результате дрожатель-
ный термогенез поднимает температуру тела от-
носительно температуры воздуха на 7–18°C (Ор-
лов, 1986; Slip, Shine, 1988; Snow et al., 2010), что
отмечено у бирманского питона Python bivittatus
(Valensiennes, 1841; Lamarre-Picquot, 1842; Hutchi-
son et al., 1966), у коврового питона Morelia spilota
(Slip, Shine, 1988; Stahlschmidt, DeNardo, 2009), у
королевского питона, тиморского водяного пито-
на и зеленого питона (Орлов, 1986).

При этом проявление способности к эндоген-
ному повышению температуры тела отмечено у
беременных самок питонов примерно за 2 нед. до
яйцекладки. Весь период инкубации яиц длится
68–70 дней. Почти все это время температура тела
змей повышена, но за 5–10 дней до конца инкуба-
ции температура их тела постепенно понижается
и сравнивается с температурами субстрата и воз-
духа (Орлов, 1986). Вполне допустимо предполо-
жить, что в данном случае для повышения темпера-
туры тела используется не только сократительный
термогенез, но и несократительный (Legendre,
Davence, 2020). Однако, к сожалению, биохими-
ческий механизм возможного несократительного
термогенеза у рептилий пока не изучался.

Способность повышать температуру тела вне
связи с родительским поведением описана и для
других рептилий, особенно средних и крупных
размеров – игуан, варанов, а при строительстве
гнезда – у черепах и крокодилов (Benedict,
1932; Hutchison et al., 1966; Brattstrom, Collins,
1972; Cloudsley-Thompson, 1974; Johnson, 1974; Dut-
ton, Fitzpatrick, 1975; Smith, 1975; Sapsford, Hughes,
1978; Bartholomew, 1982). Если у мелких рептилий
с большой относительной поверхностью тела эн-

Таблица 3. Выделение теплоты за сутки (по: Трошин,
Трошина, 1978)

Животные Выделение тепла, Дж/кг

Гремучая змея 32.3
Сурок 80.5
Кролик 188.2
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догенное тепло очень быстро рассеивается, то у
более крупных животных оно может иметь опре-
деленное значение (Benedict, 1932). Это показано
на крупных черепахах, варанах и др. (Galvao et al.,
1965; Fair et al., 1972; Seebacher et al., 1999; Burness
et al., 2001), на кожистых морских черепахах Der-
mochelys coriacea (Fair et al., 1972), на зеленых че-
репахах Chelonia mydas (Standora et al., 1982).

Кроме того, у некоторых видов змей, напри-
мер каскавеллы Crotalus durissus, при переварива-
нии пищи отмечено заметное повышение уров-
ней метаболизма и температуры тела (Benedict,
1932; Tattersall et al., 2004).

Продемонстрировано также проявление несо-
кратительного термогенеза у аргентинского чер-
но-белого тегу Salvator (Tupinambis) merianae в те-
чение репродуктивного сезона. Днем они много
греются (Huey, 1982; Tattersall et al., 2016). Но что-
бы сократить время утреннего нагревания крупной
ящерицы весом до 4 кг до необходимой температу-
ры тела 35–37°C (Sanders et al., 2015), им выгодно
перед началом утренней активности предваритель-
но поднять на несколько градусов температуру тела
(Huey, Slatkin, 1976). Снижения частоты сердечных
сокращений и периферического кровотока, харак-
терного для этих животных (De Andrade et al., 2004),
недостаточно, чтобы поддерживать высокую тем-
пературу тела в течение ночи. Зато тегу могут утром
поднимать температуру тела примерно на 6°С выше
температуры окружающей среды, даже если у них
нет источников внешнего тепла в течение несколь-
ких дней (De Andrade, 2016; Tattersall et al., 2016).

В разных ситуациях описаны также и другие
случаи отчетливо проявляющегося, хотя не слиш-
ком эффективного, несократительного термоге-
неза у разных видов ящериц, змей и черепах (Eng-
bretson, Livezey, 1972; Tattersall et al., 2004, 2016;
Tattersall, 2016).

Таким образом, современные рептилии не-
смотря на то, что они считаются холоднокровными,
эктотермными животными, обладают способно-
стью не только к сократительному, но и к несокра-
тительному эндогенному термогенезу, который,
скорее, по биохимическому механизму сродни
теплопродукции птиц и млекопитающих.

Термогенез у млекопитающих

В термогенезе млекопитающих ведущую роль
играет SERCA, то есть кальциевый насос, участ-
вующий в цикле сокращения–расслабления мышц,
разобщенный сарколипином от транспорта каль-
ция при выработке тепла. Когда SERCA функци-
онирует в термогенезе млекопитающих, его актив-
ность увеличивается за счет сарколипина (рис. 3).
Сарколипин способствует тому, что Ca2+ присо-
единяется к SERCA, но вместо транспорта в сар-
коплазматический ретикулум он снова высво-

бождается на цитозольной стороне (Smith et al.,
2002; Bal et al., 2012). Таким образом, тепло выра-
батывается без сокращения мышц.

Исследования, проведенные несколькими раз-
личными группами ученых, доказали роль сарколи-
пина в термогенезе и мышечном метаболизме
(Maurya et al., 2018; Rotter et al., 2018; Kaspari et al.,
2020; Nicolaisen et al., 2020; Wang et al., 2020). Кро-
ме того, недавняя экспериментальная работа на
поросятах дикого кабана Sus scrofa – плацентар-
ных млекопитающих, у которых отсутствует бу-
рая жировая ткань – показала два важных обсто-
ятельства (Nowack et al., 2019). Во-первых, несокра-
тительный термогенез происходит у них именно в
мышцах. Во-вторых, в онтогенезе у диких поро-
сят происходит замена сократительного термоге-
неза на несократительный, что сопровождается
увеличением температуры тела и увеличением ак-
тивности SERCA и сарколипина. Среди плацен-
тарных млекопитающих мышечный несократи-
тельный термогенез до сих пор идентифицирован
у грызунов, кроликов (Nowack et al., 2017) и диких
кабанов (Nowack et al., 2019). Тем не менее, совре-
менные данные показывают, что несократитель-
ный термогенез, скорее всего, есть у всех млекопи-
тающих либо как первичный механизм производ-
ства тепла, либо у многих плацентарных (особенно
мелких) он присутствует в дополнение к механиз-
му выработки тепла при помощи бурой жировой
ткани (Rowland et al., 2015b; Nowack et al., 2017).
Или, скорее, наоборот – выработка тепла при по-
мощи бурой жировой ткани может быть в ряде слу-
чаев дополнением к первичному механизму термо-
генеза (мышечному несократительному термо-
генезу). Кроме того, активность сарколипина в
скелетных мышцах грызунов повышается (то
есть у них активизируется несократительный тер-
могенез), или когда исследуемые животные адап-
тируются к холоду, или на последних стадиях согре-
вания у животных, находившихся в спячке (Ander-
son, 2016; Pant et al., 2016; Bal et al., 2016, 2017;
Nowack et al., 2019; Oliver et al., 2019).

Все эти данные показывают, что сарколипин
очень важен для несократительного термогенеза
мышц у грызунов, а еще сильнее у видов, лишен-
ных бурой жировой ткани и UCP1 (uncoupling
protein 1) (Nowack et al., 2019), у однопроходных и
сумчатых (Hayward, Lisson, 1992; Rose et al., 1999;
Kabat et al., 2003a, 2003b; Polymeropoulos et al., 2012)
и у некоторых крупных видов (Saito et al., 2008;
Gaudry et al., 2017). Следовательно, эндотермия у
неплацентарных млекопитающих, как и у птиц, за-
висит от несократительного термогенеза мышц.
Это дает возможность предположить, что первич-
ный, древний источник несократительного тер-
могенеза у всех млекопитающих действительно на-
ходился в скелетных мышцах и реализовался в них
путем модификации активности SERCA (Bal et al.,
2012, 2016; Rowland et al., 2015b; Nowack et al., 2017)
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при существенной специфической роли сарколи-
пина (Maurya et al., 2018; Rotter et al., 2018; Kaspari
et al., 2020; Nicolaisen et al., 2020; Wang et al., 2020).

Считается общеизвестным, что несократитель-
ный термогенез у млекопитающих является ис-
ключительно результатом активности разобщаю-
щего белка UCP1, находящегося в местах скопле-

Рис. 3. Механизмы мышечного несократительного термогенеза у млекопитающих и птиц (по: Grigg et al., 2022, с из-
менениями). SLN – сарколипин, VLA - антиген (very late antigen), RyR – рианодиновые рецепторы, ETC – цепь транс-
порта электронов (electron transport chain). Области, заключенные в рамки, относятся к переходу к мышечному несо-
кратительному термогенезу у млекопитающих и птиц. Са2+-АТФаза (SERCA) саркоплазматического ретикулума
представляет собой Са2+-насос, участвующий в мышечном сокращении и термогенезе. Во время цикла сокращения–
расслабления (нестандартно) SERCA использует АТФ для перекачки Са2+ из цитозоля в саркоплазматический рети-
кулум, что приводит к расслаблению мышц; Ca2+ покидают саркоплазматический ретикулум через каналы рианодиновых
рецепторов (RyR), вызывая мышечное сокращение. У млекопитающих переход к несократительному термогенезу вызван
присоединением белка сарколипина к SERCA, что увеличивает использование им АТФ благодаря “ускальзыванию”
Ca2+. Другими словами, Ca2+ присоединяется к SERCA, но вместо того, чтобы транспортироваться в саркоплазмати-
ческий ретикулум, он снова высвобождается на цитозольной стороне, производя тепло от гидролиза АТФ, но факти-
ческого сокращения мышц при этом не происходит. Видимо, имеется сильное сходство между механизмами несокра-
тительного термогенеза мышц у птиц и млекопитающих, хотя физиологическая роль сарколипина и норэпинефрина
в несократительном термогенезе мышц птиц активно изучается, но еще до конца не выяснена (Filali-Zegzouti et al.,
2005). При этом особую роль в термогенезе играют разобщающие белки UCPs (uncoupling proteins) – белки внутренней
мембраны митохондрий, которые пропускают через себя протоны без синтеза АТФ, чем способствуют преобразованию
энергии, не израсходованной на создание протонного градиента, в тепло.
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ния бурой жировой ткани (Cannon, Nedergaard,
2004). Некоторые авторы однозначно высказыва-
ются о несомненной связи термогенеза млекопита-
ющих и бурой жировой ткани: “Нет других вариан-
тов недрожательного термогенеза млекопитающих,
кроме как происходящего от адренергической сти-
муляции бурой жировой ткани” (Cannon et al.,
2000, р. 387).

Но бурая жировая ткань имеется далеко не у
всех современных млекопитающих. Бурой жиро-
вой ткани и UCP1 нет у однопроходных и у сумча-
тых (Augee, 1978; Hayward, Lisson, 1992; Rose et al.,
1999; Kabat et al., 2003a, 2003b; Polymeropoulos et al.,
2012). Нет ее и у некоторых плацентарных млеко-
питающих (Rothwell, Stock, 1985; Gaudry et al.,
2017; Nowack et al., 2019).

Бурая жировая ткань присутствует у многих, в
основном у мелких плацентарных (Saito et al.,
2008) и особенно у тех, у кого отмечается торпор
и/или гибернация в очень холодном климате. Для
них бурая жировая ткань может являться необхо-
димостью как дополнительный энергетический
ресурс (Nowack et al., 2017; Cannon et al., 2000).

Но несократительный термогенез в скелетных
мышцах – также существенный (но не совершен-
но обязательный) источник тепла во время про-
буждения от оцепенения или гибернации у сум-
чатых и однопроходных млекопитающих. Тем не
менее отсутствие бурой жировой ткани и термоген-
ного UCP1 у тахиметаболических эндотермов – од-
нопроходных, сумчатых и многих плацентарных –
не мешает их способности к несократительному
термогенезу. Так, специальные исследования по-
казали, что тахиметаболический термогенез у
тасманийского короткомордого кенгуру беттонга
Bettongia gaimardi и тасманского дьявола Sarcophi-
lus harrisii, вероятно, происходит именно в скелет-
ных мышцах (Ye et al., 1995, 1996; Rose et al., 1999;
Kabat et al., 2003a, 2003b; Rowland et al., 2015a).
Кроме того, появилось предположение, что бурая
жировая ткань является для млекопитающих не
основным источником теплоты и что “эволюци-
онное появление бурой жировой ткани могло
быть связано с потребностью в дополнительном
термогенном механизме у молодых и более мелких
млекопитающих” (Eldershaw et al., 1996, р. 315). По-
казано (Grigg et al., 1992), что при пробуждении от
торпора крупной короткоклювой ехидны Tachy-
glossus aculeatus, выкопанной из природной зимней
спячки, она успешно нагревалась от 12 до 35°C.
Экспериментально продемонстрирована возмож-
ность млекопитающих разных групп согреваться
после оцепенения и/или гибернации до нормаль-
ной температуры тела, несмотря на отсутствие у них
бурой жировой ткани (Geiser, 1988; Grigg et al., 1989,
1992, 2004; Grigg, Beard, 2000; Grigg, 2004; Nicol, An-
dersen, 2008; Geiser, Körtner, 2010; Nicol, 2017).

Материалы, касающиеся бурой жировой тка-
ни и механизмов термогенеза, связанных с ней
(проявлений UCP1 в митохондриях), приведены во
многих публикациях (Johnston, 1971; Rowlatt et al.,
1971; Augee, 1978; Rothwell, Stock, 1985; Dawson,
1989; Saarela et al., 1991; Hayward, Lisson, 1992;
Brigham, Trayhurn, 1994; Holloway, Geiser, 2001; Ka-
bat et al., 2003b; Schaeffer et al., 2003; Cannon, Ned-
ergaard, 2004; Augee et al., 2006; Saito et al., 2008;
Schwartz et al., 2008; Polymeropoulos et al., 2012;
Gaudry et al., 2018; Jastroch et al., 2018; Nedergaard,
Cannon, 2018; Nowack et al., 2019; Fyda et al., 2020).

Таким образом, несмотря на наличие или от-
сутствие бурой жировой ткани, все плацентар-
ные, сумчатые и однопроходные млекопитающие
являются очевидными тахиметаболическими эн-
дотермами (теплокровными).

Термогенез у птиц
Опубликованные данные свидетельствуют о

том, что птицы, как и млекопитающие, использу-
ют SERCA и для мышечного сокращения, и для
несократительного термогенеза при разобщении
с транспортом Ca2+. На примере обыкновенной
гаги Somateria mollissima (Dawson, Carey, 1976;
Grav et al., 1988), королевских пингвинов Apteno-
dytes patagonicus (Duchamp et al., 1991) и мускус-
ных уток Cairina moschata (Duchamp, Barré, 1993)
показано, что основным источником теплоты у
них являются скелетные мышцы и что нахожде-
ние на холоде увеличивает производство тепло-
ты, усиливает активность двух изоформ SERCA
(SERCA1a, SERCA2a) и рианодиновых рецепто-
ров (Dumonteil et al., 1995; Marmonier et al., 1997;
Teulier et al., 2010). Тем не менее, роль сарколипи-
на в несократительном термогенезе мышц птиц
пока однозначно не доказана (Sahoo et al., 2015).

Несмотря на сходство структуры сарколипина
птиц и млекопитающих (Bal et al., 2018), наблюда-
ются и некоторые различия (Montigny et al., 2014).
Исследование на мускусных утятах, подвергавших-
ся воздействию холода, показало, что несократи-
тельный термогенез их мышц связан с активацией
птичьего разобщающего белка avUCP (avian uncou-
pling protein), который, в отличие от UCP1 млеко-
питающих, не связан с изменением протонной
проводимости митохондриальной мембраны (Teu-
lier et al., 2010). Кроме того, показано, что у му-
скусных утят есть способность к несократитель-
ному термогенезу с самого их вылупления (Teulier
et al., 2014). Высказано также предположение, что
транслокатор адениновых нуклеотидов в мышцах
может быть еще одним потенциальным разобщаю-
щим белком в несократительном термогенезе птиц
(Roussel et al., 2000; Talbot et al., 2004; Walter, See-
bacher, 2009) и грызунов (Bal et al., 2016). Кроме
того, транслокатор адениновых нуклеотидов спо-
собствует транспорту АТФ из митохондрий (Klin-



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 4  2023

ПРЕАДАПТИВНОСТЬ НЕСОКРАТИТЕЛЬНОГО ТЕРМОГЕНЕЗА 385

genberg, 2008; Kunji et al., 2016), и его количество
увеличивается, когда потребность клетки в АТФ
становится выше (Bal et al., 2016). Иными словами,
транслокатор адениновых нуклеотидов и SERCA –
не альтернативные (Ruuskanen et al., 2021), а взаи-
модополняющие функциональные единицы, транс-
локатор адениновых нуклеотидов действует как по-
средник несократительного термогенеза мышц
на основе SERCA (Grigg et al., 2022).

Таким образом, у птиц, у которых нет бурой
жировой ткани (Johnston, 1971; Saarela et al., 1991;
Brigham, Trayhurn, 1994; Emre et al., 2007), несокра-
тительный термогенез происходит преимуществен-
но в скелетных мышцах (Bicudo et al., 2001, 2002).
Результаты исследований и то, насколько большую
долю составляет масса скелетных мышц от массы
тела, позволяют предположить (Grigg et al., 2004),
что древний и контролируемый механизм посто-
янного несократительного термогенеза находит-
ся именно в скелетных мышцах, а один из его воз-
можных источников – саркоплазматический ре-
тикулум.

Исследование на юнко Junco hyemalis семей-
ства воробьиных, подвергшихся воздействию хо-
лода, обнаружило у них невысокие значения ак-
тивности сарколипина (Stager, Cheviron, 2020).
Следовательно, не исключено, что в ряде случаев
птицам может быть недостаточно тепла, выделяе-
мого при несократительном термогенезе, и они
дополнительно могут использовать для поддер-
жания высокой температуры тела и сократитель-
ный (дрожательный) термогенез.

Биохимические субстраты

Несократительный термогенез мышц в первую
очередь зависит от энергии АТФ, а производство
АТФ митохондриями играет решающую роль, по-
этому непрерывное производство тепла с помо-
щью SERCA и у птиц, и у млекопитающих зави-
сит от снабжения митохондрий субстратами, в ос-
новном жирными кислотами (Tucker, 1968, 1972;
Torre-Bueno, Larochelle, 1978; Hudson, Bernstein,
1983; Jenni, Jenni-Eiermann, 1998; Ward et al., 2001;
Toyomizu et al., 2002; Bundle et al., 2007; Guglielmo,
2010). Повышенное содержание митохондрий и
белков, связанных с утилизацией жирных кислот
в мышцах, показано у акклиматизированных к
холоду мышей, крыс Rattus rattus и кроликов
(Mollica et al., 2005; Bruton et al., 2010; Bal et al.,
2016, 2017). Но млекопитающие и птицы различа-
ются по источнику топлива для дрожательного
термогенеза: у млекопитающих он зависит в ос-
новном от глюкозы (Haman, Blondin, 2017), а у
птиц – от липидов (Swanson, 2010; Zhang et al.,
2015) (рис. 3).

Сходство биохимических механизмов термогенеза 
у млекопитающих и птиц и его эволюционное 

значение

Биохимический механизм, управляющий не-
сократительным термогенезом в мышцах у мле-
копитающих и птиц, основан на SERCA (Bicudo
et al., 2001, 2002). В связи с этим высказана важная
мысль: “если окажется, что у птиц и млекопитаю-
щих один и тот же механизм, это может означать,
что эндотермия у этих двух групп имеет общее
происхождение” (Grigg et al., 2004, р. 991). Учиты-
вая, что со времени расхождения в эволюции си-
напсид и зауропсид прошли сотни миллионов лет,
можно с большой степенью уверенности говорить о
гомологии между биохимическими процессами,
лежащими в основе тахиметаболической эндотер-
мии мышц у современных млекопитающих и птиц.

Есть множество научных публикаций с материа-
лами сравнения различных молекулярных процес-
сов, способствующих увеличению несократи-
тельного термогенеза в ответ на воздействие холода
у современных плацентарных и неплацентарных
млекопитающих и у птиц (Hashimoto et al., 1970;
Chaffee, Roberts, 1971; Greenway, Himms-Hagen,
1978; Matoba, Murakami, 1981; Rudas, Pethes, 1984;
Cheah et al., 1985; Barré, Nedergaard, 1987; Barré et al.,
1989; Dumonteil et al., 1993, 1995; Block, 1994; Puig-
server et al., 1998; Raimbault et al., 2001; Simonyan
et al., 2001; Toyomizu et al., 2002; Schaeffer et al.,
2003, 2005; Rose, Kuswanti, 2004; Talbot et al., 2004;
Mollica et al., 2005; Hirabayashi et al., 2005; Ueda et al.,
2005; Silva, 2006; Arruda et al., 2008; Ijiri et al., 2009;
Jastroch et al., 2009; Rey et al., 2010; Shabalina et al.,
2010; De Bruijn, Romero, 2011; Rowland et al.,
2015a; Bal et al., 2016, 2017; Blix, 2016; Pant et al.,
2016; Sirsat et al., 2016).

Все эти материалы демонстрируют серьезное
сходство биохимических процессов при термоге-
незе у разных групп млекопитающих и птиц. Но не-
смотря на то, что гомологии в эволюции позвоноч-
ных распространены очень широко (Romer, Par-
sons, 1977; Smith, Morowitz, 2004), само по себе
сходство в основных метаболических процессах
мышечного несократительного термогенеза между
птицами и млекопитающими вряд ли может быть
убедительным доказательством этой гомологии. Од-
нако, если бы эндотермия возникала у птиц и мле-
копитающих независимо, как принято считать в на-
стоящее время, то между ними можно было бы ожи-
дать гораздо больших различий (Grigg et al., 2004).

Приведенные в данной статье материалы гово-
рят о том, что биохимические механизмы несо-
кратительного термогенеза, то есть тахиметабо-
лической эндотермии, у млекопитающих (одно-
проходных, сумчатых и плацентарных) и у птиц
гомологичны. Эти механизмы имеют общее про-
исхождение, и они появились в эволюции очень
давно, раньше, чем произошло разделение мле-
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копитающих на однопроходных, сумчатых и пла-
центарных, и даже прежде, чем произошло разде-
ление на синапсид и зауропсид, то есть задолго до
появления птиц. Также современные данные го-
ворят о том, что самый значимый орган, в котором
происходят процессы несократительного термоге-
неза, у всех позвоночных – скелетные мышцы.
Часть биохимического цикла расслабления–со-
кращения мышц служит, кроме прямого назначе-
ния, также и механизмом несократительного тер-
могенеза, биохимической основой эндотермии.

Кроме того, разнообразные фактические мате-
риалы, которые могут быть использованы в каче-
стве маркерных признаков уровня метаболизма и
термобиологического статуса современных и вы-
мерших позвоночных, а также непосредственные
показатели уровня основного обмена, измерен-
ные у современных животных и рассчитанные по
определенным специально разработанным мето-
дикам для вымерших групп, позволили сделать
важные выводы.

Даже ранние архозавроморфы возрастом око-
ло 250 млн лет уже имели достаточно высокие уров-
ни основного обмена, сравнимые с таковыми у со-
временных мелких млекопитающих (Grigg et al.,
2022; обзоры: Черлин, 2021 а–г). Мало того, высо-
кий уровень метаболизма был определен у ранне-
пермских сеймуриаморфов Semouria sanjuanensis и
Discosauriscus austriacus возрастом 290–270 млн лет
(Estefa et al., 2020) и даже у стегоцефала ватчерии
Whatcheeria deltae возрастом 331–326 млн лет
(Whitney et al., 2022), то есть еще у амфибий, анам-
ний, первых тетрапод, выползших на сушу.

Архозавры, многие птице- и ящеротазовые ди-
нозавры и др. имели средневысокий уровень ме-
таболизма, и их термобиологический статус мож-
но квалифицировать как мезометаболическую
псилотермию, мезотермию. А некоторые дву-
ногие ящеротазовые динозавры вообще достигли
показателей обмена, сходных с показателями со-
временных птиц – они были реально тахиметабо-
лическими псилотермами, то есть эндотермными
теплокровными животными. При этом современ-
ные крокодилы и родственные им группы умень-
шили интенсивность основного обмена. Суще-
ствуют данные, свидетельствующие о том, что и
многие териодонты также, скорее всего, были уже
почти или полностью эндотермными.

Другими словами, новые проведенные иссле-
дования показывают, что повышенный метабо-
лизм и теплокровность не были характеристика-
ми, развившимися у позвоночных в процессе
длительной эволюции в комплексе с их общей
морфофизиологической эволюцией. Похоже, что
все эти характеристики появились у амниот изна-
чально, после чего они перешли в формировав-
шиеся позже линии синапсид и зауропсид. А их
раннее появление было важнейшей преадаптив-

ной (ароморфной) характеристикой – единым
для всех позвоночных биохимическим механиз-
мом эндогенного несократительного термогене-
за. В этой связи вполне объяснимы и неудивитель-
ны современные данные о том, что первые назем-
ные позвоночные, скорее всего, были животными с
высокими уровнями метаболизма и температуры
тела. Их мезометаболизм – естественное использо-
вание их преадаптивных биохимических свойств.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
1. Основной биохимический термогенный ор-

ган у всех позвоночных – поперечнополосатые
скелетные мышцы.

2. Основной биохимический механизм эндо-
генного термогенеза у позвоночных – часть цик-
ла сокращения–расслабления мышц, связанная с
транспортом Ca2+ через мембраны органелл клет-
ки против градиента их концентрации.

3. Теплота выделяется в биохимических реак-
циях в акте сокращения мышц (сократительный
термогенез), а также тогда, когда акт сокращения
мышцы по различным причинам не происходит,
вместо чего энергия, которая должна была затра-
чиваться на сокращение мышц, выделяется в
форме тепла (несократительный термогенез).

4. Причин, по которым не происходит акта со-
кращения мышц, в основном две: 1) блокировка ак-
та сокращения с помощью сарколипина или
норадреналина; 2) действие разобщающих бел-
ков внутренней мембраны митохондрий, кото-
рые пропускают через себя протоны без синтеза
АТФ, чем способствуют преобразованию энер-
гии, не израсходованной на создание протонного
градиента, в тепло. Оба эти процесса происходят
в организме животных параллельно.

5. Два типа термогенеза (сократительный и не-
сократительный, термогенный) могут происхо-
дить в поперечнополосатой мускулатуре всех групп
позвоночных от рыб до млекопитающих и птиц.

6. Теплота – непременный побочный продукт
акта сокращения мышц.

7. Несократительный термогенез – специфи-
ческий термогенный акт, который у разных групп
позвоночных используется при необходимости
временно или постоянно поднимать и поддержи-
вать температуру тела на высоком уровне. У хо-
лоднокровных животных он используется для ло-
кального нагрева определенных органов или ча-
стей тела, а также для временного нагрева всего тела
в определенных необходимых ситуациях. Тепло-
кровные животные отличаются от холоднокровных
тем, что для них несократительный термогенез вы-
ступает основной биохимической базой для посто-
янного нагрева тела до температур выше 28–30°C и
для поддержания в нем этой высокой температуры.

8. Биохимические механизмы сократительно-
го и несократительного термогенезов во многом
идентичны у всех групп позвоночных, что дает



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 4  2023

ПРЕАДАПТИВНОСТЬ НЕСОКРАТИТЕЛЬНОГО ТЕРМОГЕНЕЗА 387

возможность достаточно обоснованно предпола-
гать, что в эволюции позвоночных эти механизмы
появились в глубокой древности, во всяком случае,
еще до разделения на зауропсид и синапсид.

9. Повышенный метаболизм и теплокровность
не были характеристиками, развившимися у позво-
ночных в процессе длительной эволюции в ком-
плексе с их общей морфофизиологической эволю-
цией. Они были первичным ароморфным событием,
которое способствовало появлению и постепенному
развитию у позвоночных комплекса морфофизио-
логических признаков разных групп теплокровных
животных (архозавровых рептилий и птиц, продви-
нутых териодонтов и млекопитающих).

10. Биохимический механизм несократитель-
ного термогенеза как специфический биохими-
ческий термогенный акт является более или ме-
нее стандартным для всех позвоночных. Это может
свидетельствовать о том, что именно этот механизм
способен представлять собой важнейшее преадап-
тивное свойство, становящееся в дальнейшем ба-
зой (биохимическим ароморфозом) для морфо-
физиологической эволюции всевозможных групп
позвоночных в направлении теплокровности.

11. Первые наземные позвоночные, скорее
всего, были животными с высокими уровнями
метаболизма и температуры тела. Их мезометабо-
лизм – естественное использование их преадап-
тивных биохимических свойств.
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Preadaptivity of Non-Contractive Thermogenesis 
in the Evolution of Warm-Bloodedness in Vertebrates

V. A. Cherlin*
Dagestan State University, Makhachkala, Republic of Dagestan, Russia

*e-mail: cherlin51@mail.ru

Most of the heat that is released in the vertebrate body is produced in the muscles during contractive (during
movement or trembling) and non-contractive (without muscle activity) thermogenesis. Contractive thermo-
genesis is characteristic for all vertebrates, but it is not able to constantly maintain a high body temperature in
animals. The main idea discussed in this article, and based on a large number of publications in recent years:
the main biochemical base of warm-bloodedness in vertebrates is part of the cycle of contraction–relaxation
of striated skeletal muscles, in which the act of muscle contraction somehow falls out, and the energy that
should have been used for it is dissipated in the form of heat. This non-contractive thermogenesis, which is
able to support the regional and general endothermy in vertebrates, can be considered the real biochemical
basis of warm-bloodedness. Thus, the presence of skeletal muscles in all vertebrates and the common bio-
chemical foundations of the contraction–relaxation cycle represent a single preadaptive property of the man-
ifestation of non-contractive thermogenesis in all vertebrates, starting with fish, which is the basis for the evo-
lution of warm-bloodedness. Therefore, it is understandable and unsurprising modern data that the first ter-
restrial vertebrates were most likely animals with high levels of both metabolism and body temperature.

Keywords: biochemistry of non-contractive thermogenesis, warm-bloodedness, evolution of warm-bloodedness
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