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Анализируется эволюция термоэнергетических статусов позвоночных животных и связанное с 
этим эволюционное развитие у них сердца. Анализ показывает, что у большинства современ-
ных лепидозавров и черепах сердце не полностью, условно пятикамерное: в нем два предсердия 
и один желудочек, в котором две неполных перегородки разделяют его на три функциональные 
части. У некоторых из них в эволюции эти две перегородки модифицировались так, что превра-
тились в одну с вертикальными и горизонтальными элементами, в результате чего сердце стало 
функционально четырехкамерным с улучшенным разделением потоков артериальной и веноз-
ной крови. У крокодилов сердце полностью морфологически четырехкамерное. Но сердца всех 
рептилий, современных и вымерших, выполняют параллельно две противоположные функции – 
разделение потоков артериальной и венозной крови и одновременно их регулируемое смеши-
вание. Для этого в их сердцах имеются специальные морфофизиологические механизмы. Такая 
странная функциональная двойственность в работе сердца рептилий имеет целью регуляцию 
уровня метаболизма путем контроля над количеством углекислого газа, поступающего в крово- 
ток: увеличение количества СО2 в крови снижает скорость метаболизма, уменьшение его коли-
чества – ускоряет метаболизм. Смешанная кровь в большом круге кровообращения у рептилий 
является не недостаточно развитым, примитивным состоянием, а физиологической необходимо-
стью. Причем этот способ регуляции скорости метаболизма наиболее адекватен исходному, пред-
ковому термоэнергетическому состоянию рептилий, поскольку базальные наземные тетраподы 
и большинство древних рептилий были мезо- и даже тахиметаболическими, то есть почти или 
полностью теплокровными – эндотермными животными. Именно этим эндотермным животным 
была необходима такая регуляция метаболизма. В результате все современные рептилии имеют 
сложную морфофизиологическую организацию сердца, которая функционально более подходила 
их почти теплокровным предкам. Современные рептилии используют часть их предковых свойств 
в качестве адаптаций к новым условиям внешней среды, к новым экологическим требованиям и 
к своему новому морфофизиологическому состоянию. Такая уникальная организация сердца ха-
рактерна для всех современных и вымерших рептилий и, что важно, исключительно для рептилий 
в связи с их изначальным эндотермным статусом.
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ческих статусов, связь морфологии и функций сердца рептилий
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ВВЕДЕНИЕ
Кто такие рептилии? Прежде всего, говоря о 

рептилиях, необходимо определиться с тем, ка-
ких животных мы имеем в виду. Объем класса 
рептилий, который более или менее отчетливо 
выделен во многих научных книгах и в большин-
стве учебных пособий, на самом деле вызывает 
множество вопросов. Многие ученые вполне 
обоснованно высказывают мнение о том, что 
класса рептилий как систематической катего- 
рии вообще не существует, поскольку в класс 

рептилий (ныне живущих) по современным 
представлениям входят имеющие слишком да-
лекое филогенетическое родство группы позво- 
ночных животных. Так, современные чешуйча-
тые (клювоголовые, ящерицы и змеи) и крокоди-
лы – разные ветви развития диапсид (Diaspora): 
чешуйчатые – это лепидозавры (Lepidosauria), 
а крокодилы – архозавры (Archosauria). С по-
ниманием происхождения черепах до сих пор 
далеко не все ясно, но уже сейчас очевидно, 
что черепахи – тоже диапсиды (Schoch, Sues,  
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2015), хотя еще не так давно их считали ана- 
псидами.

Исходя из решаемых нами задач, нам более 
всего близка и подходит позиция Л.П. Татарино-
ва, который, принимая для позвоночных живот-
ных принцип горизонтальной классификации 
(Татаринов, 2009), считал рептилиями не толь-
ко собственно рептилий, но и парарептилий, и 
тероморфов и, с некоторым сомнением, сейму-
риаморфов. “Архозавры и тероморфы – важ-
нейшие в филогенетическом отношении под-
классы рептилий”, – писал он (Татаринов, 2009,  
с. 324).

Традиционно считается, что рептилии – хо-
лоднокровные (пойкилотермные, эктотермные, 
брадиметаболические) позвоночные. У боль-
шинства из них трехкамерное сердце: в нем два 
предсердия и один желудочек, частично разде-
ленный неполной вертикальной или горизон-
тальной перегородкой на две части. Кроме того, 
считается, что теплокровность есть высшее, бо-
лее развитое, более эволюционно продвинутое 
термоэнергетическое1 состояние, по сравнению 
с холоднокровностью, а также что одно из ос-
новных направлений эволюции позвоночных 
животных выражается в развитии от холодно-
кровности к теплокровности.

Однако исследования последних примерно 
10–15 лет с использованием новых технических 
средств и методик внесли много нового и неожи-
данного в наше понимание биологии этой груп-
пы позвоночных животных.

ТЕРМОЭНЕРГЕТИЧЕСКАЯ ЭВОЛЮЦИЯ 
ПОЗВОНОЧНЫХ ЖИВОТНЫХ

Традиционно мы разделяем позвоночных 
животных по их термобиологическим харак-
теристикам на две группы – холодно- и те-
плокровные, которых иногда, в соответствии  
со смысловыми нюансами, называем пойкило- 
термными и гомойотермными, эктотермными и 
эндотермными, брадиметаболическими и тахи-
метаболическими. Хотя, по сути, имеем в виду 
разделение на одни и те же группы.

1 Термоэнергетика – введенный нами термин, который 
характеризует единый функциональный и морфо-
физиологический комплекс “температура–метабо-
лизм”. Интенсивность метаболизма неразрывно свя-
зана с температурой тела животного, и, следовательно,  
изучать уровни обмена в отрыве от температуры не-
корректно, да и просто невозможно. Более логичный 
термин “термометаболизм” уже преоккупирован и оз-
начает ту часть метаболизма, которая направлена на 
термогенез, и поэтому для нашего случая, к сожале-
нию, этот термин не может быть применен.

Наши исследования и анализ опубликован-
ных материалов показали, что эволюционный 
процесс у позвоночных животных в значитель- 
ной степени запускается, протекает и направ-
ляется в результате проявления комплекса клю-
чевых биохимических и физиологических аро-
морфозов (Черлин, 1988, 2017, 2021а, 2021б), 
связанных с развитием их отношений с факто-
ром температуры (Черлин, 2014, 2021а–г, 2022а, 
2022б, 2023, 2024а). Эти ароморфозы выража-
ются в том, что в процессе эволюции изначаль-
но брадиметаболических, эктотермных рыб у 
сформировавшихся на их базе первых амфибие- 
подобных тетрапод – первичных эктотермов 
(Черлин, 2024а) – на определенном этапе их 
развития примерно 350–330 млн лет назад резко 
усилилась интенсивность окисления в митохон-
дриях, вырос основной обмен, а затем и термо-
метаболизм и повысилась температура тела. Ви-
димо, именно благодаря таким новым качествам 
у этих животных существенно выросла энерго-
обеспеченность активности, они получили воз-
можность выйти на сушу и начать ее осваивать. 
Другими словами, у самых первых базальных 
наземных тетрапод с самого их эволюционного 
появления, начиная уже, как минимум, со сте-
гоцефалов возрастом 331–326 млн лет (Whitney 
et al., 2022) и сеймуриоморфов возрастом 290– 
270 млн лет (Estefa et al., 2020), были повышен-
ные уровни основного обмена, то есть бради-
метаболическая эктотермия их предков сме- 
нилась у них мезометаболической эндотерми-
ей. Так первичные эктотермы превратились в 
первичных эндотермов, одной из важных ха-
рактеристик которых была, помимо прочего, 
еще недостаточная развитость систем оператив- 
ной нейрогуморальной регуляции уровней ме-
таболизма и термометаболизма (Черлин, 2024а). 
А вскоре у них произошло повышение темпера-
туры тела, появилась мезотермия и даже опре-
деленная степень теплокровности (Harrell et al., 
2016; Legendre et al., 2016; Benton, 2020; Grigg 
et al., 2022). И  эти базальные наземные тетра-
поды постепенно эволюционировали в пер-
вых амниот, рептилий (Черлин, 2021а–г, 2022а,  
2022б).

В дальнейшем некоторая часть зауропсид и 
синапсид самостоятельно дали клады мезо- и 
тахиметаболических, эндотермных, почти или 
полностью теплокровных животных. Это не-
зависимое появление теплокровности в двух 
отдельных кладах позвоночных животных ста-
ло возможным, поскольку у них всех имелись 
общие биохимические и физиологические пре- 
адаптации к проявлению эндогенного термо-
генеза (Черлин, 2023, 2024а). Кроме того, у них 
имеются общие закономерности эволюционного  
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развития, диктующие необходимость повыше-
ния и стабилизации высокой температуры тела 
(Рюмин, 1940; Черлин, 1990). Такими мезо- и 
тахиметаболическими, то есть почти теплокров-
ными животными на определенном этапе эво-
люционного развития стали, похоже, большин-
ство диапсид – бо́льшая часть архозавроморфов 
и архозавров – динозавры, крокодиломорфы 
(Черлин, 2021а, 2021б).

Но некоторая часть диапсид эволюциони-
ровала в тахиметаболических, полностью те-
плокровных животных – архозавроморфов и 
архозавров – часть динозавров и крокодило-
морфов (Черлин, 2021а, 2021б), зауроптери-
гии (плезиозавры), ихтиоптеригии (ихтиозав-
ры), а также часть лепидозавров, например 
мозазавры (Bernard et al., 2010; Harrell et al., 
2016), стали “вторично эндотермными” живот- 
ными.

Такими же, только, видимо, еще более со-
вершенными тахиметаболическими, полностью 
теплокровными “вторично эндотермными” жи- 
вотными стали современные птицы и млекопи-
тающие, одна из важных характеристик кото-
рых  – развитость систем оперативной нейро-
гуморальной регуляции уровней метаболизма и 
термометаболизма (Черлин, 2024а).

Но некоторая часть зауропсид из разных эво-
люционных ветвей по различным причинам 
вновь перешла к брадиметаболической эктотер-
мии – крокодилы, лепидозавры (клювоголовые, 
ящерицы и змеи), черепахи (Черлин, 2024а). Все 
это – вторичные эктотермы (Черлин, 2024а). Но 
эта вторичная эктотермия существенно отлича-
лась от первичной эктотермии рыб и базальных 
амфибиеподобных тетрапод. Основные отличия 
связаны с тем, что первичные эктотермы при 
своей трансформации во вторичных эктотер-
мов прошли стадию мезометаболической пер-
вичной эндотермии (Черлин, 2024а). Благодаря 
этому в качестве основных отличий вторичной 
эктотермии от первичной следует отметить: 1) 
появление у вторичных эктотермов псилотер-
мии2, 2)  вторичные эктотермы, в отличие от 
первичных, хамилотермных3, получили воз-
можность повышать и выдерживать высокие 
температуру тела и уровень метаболизма, что-
бы использовать их для улучшения важнейшей  
 

2 Псилотермия – терморегуляционная реакция, направ-
ленная на периодическое или постоянное повышение 
температуры тела (Черлин, 2021д).

3  Хамилотермия – термоэнергетическое состояние, ста-
тус животных, характеризующийся отсутствием у них 
реакции псилотермии, то есть у этих животных нет на-
правленности на обязательное повышение температу-
ры тела (Черлин, 2021д).

эволюционно значимой характеристики – каче-
ства своей активности4 (Черлин, 2024а, 2024б).

ПОЧЕМУ ОСОБЫЙ ИНТЕРЕС ВЫЗЫВАЕТ 
СЕРДЦЕ ИМЕННО У РЕПТИЛИЙ

Чтобы описать особенности термоэнергети- 
ческого состояния рептилий, следует снова 
вспомнить об объеме той не систематической в 
строгом смысле этого слова группе животных, 
которых мы обозначаем термином рептилии 
(рис. 1; отмечены на схеме буквой “Р”).

Традиционно считается, что в эволюции по- 
звоночных животных шло постепенное услож-
нение морфофизиологической организации ор-
ганизма, в результате чего рептилии как проме-
жуточный этап этого процесса должны обладать 
некоторым переходным набором характеристик 
между сравнительно просто организованными 
холоднокровными, эктотермными амфибиями 
и уже намного более сложно организованны-
ми теплокровными, эндотермными птицами и 
млекопитающими. И создавалось впечатление, 
что данные, полученные ранее в XIX и XX вв. в 
основном при изучении морфологии и физио-
логии современных позвоночных животных и 
частично при изучении анатомии костных ока-
менелостей их вымерших предков, подтвержда-
ют такую точку зрения.

Но исследования начала XXI в. с использова-
нием новых методических приемов и техниче-
ских средств дали много неожиданных резуль-
татов, которые заставляют посмотреть на этот 
процесс несколько иначе.

Выяснилось, что на самом деле рептилии 
появились на Земле и сформировали все свои 
важнейшие комплексы морфофизиологических 
характеристик как мезометаболические, мезо-
термные, псилотермные эндотермы немногим 
позже 300 млн лет назад. Мало того, по совре-
менным данным, подавляющее большинство 
живших когда-либо на Земле рептилий были 
мезо- или тахиметаболическими, первично  
эндотермными, то есть в разной степени тепло-
кровными животными, а вовсе не холоднокров-
ными, брадиметаболическими эктотермами, 

4 Качество активности – введенный нами термин, обо-
значающий комплекс характеристик, проявляющийся 
в увеличении скорости, скоординированности и точ-
ности движений, интенсивности внутренних процес-
сов в оптимизации жизнедеятельности за счет разви-
тия нервной системы, усиления энергообеспеченно-
сти активности и жизнедеятельности, в повышении 
выносливости, адаптабельности и др., которые дают 
животным селективные преимущества в конкуренции 
с другими группами животных, создают предпосылки 
их эволюционного успеха.
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как об этом написано во всех наших учебниках.
Таковыми, то есть брадиметаболическими экто-
термами, были лишь немногие самые древние 
рептилии (первичные эктотермы) и есть сейчас 
все современные рептилии (вторичные эктотер-
мы). Именно холоднокровное состояние совре-
менных рептилий ввело в заблуждение о термо-
энергетическом статусе этой группы животных 
исследователей XIX и XX вв.

Разнообразные варианты эндо- и эктотерм- 
ных рептилий и пути их эволюции проиллю-
стрированы на рис. 1. На нем видно, что все со-
временные, брадиметаболические, псилотерм- 
ные, вторично эктотермные рептилии – потом-
ки мезо- или даже тахиметаболических в раз-
ной степени теплокровных предков (Черлин, 
2021а–г). Также совершенно очевидно и то, 
что ключевое звено, исходное ядро эволюции 

Рис. 1. Упрощенная схема эволюции термоэнергетических статусов у позвоночных животных, их основных показателей, 
конкретных групп животных, пошедших по разным путям этого эволюционного развития. Буквами “Р” на схеме обо-
значены группы позвоночных животных, которые, в соответствии с позицией Л.П. Татаринова, предполагающей гори-
зонтальный тип систематики позвоночных (Татаринов, 2009), могут считаться рептилиями. Частичное наложение серых 
эллипсов, обозначающих филогенетические группы позвоночных животных, на черные эллипсы, обозначающие термо-
энергетическое состояние, говорит о том, что эти филогенетические группы имеют данный термоэнергетический статус.
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позвоночных животных – группа базальных 
наземных тетрапод. Сейчас уже имеются впол-
не определенные сведения о том, что они с са-
мого начала своего появления и развития были  
мезометаболическими эндотермами (Whitney et 
al., 2022; Estefa et al., 2020).

Если упростить и немного модифицировать 
приведенную на рис. 1 схему (рис. 2), то мож-
но увидеть еще одну важную закономерность, 
которая также не отражена в наших учебниках: 
эволюция позвоночных животных вовсе не на-
правлена однозначно на развитие от эктотермии 
к эндотермии. Функциональная направлен-
ность на развитие эндотермии проявляется па-
раллельно в кладах синапсид (млекопитающие) 
и зауропсид (птицы). Но одновременно с этим 
среди зауропсид наблюдается эволюционное 
развитие эктотермии (вторичной). Очень важно 
понимать, что эктотермия – не более эволюци-
онно примитивное состояние, предшествующее 
эндотермии, а самостоятельное эволюционное 
направление от первичной ко вторичной экто-
термии, параллельное развитию эндотермии.

Таким образом, в эволюции позвоночных жи-
вотных рептилии – первая, в дальнейшем очень 
развитая и эволюционно перспективная группа 
эндотермных, мезо- или даже тахиметаболиче-
ских псилотермных животных. Как мы уже го-
ворили, брадиметаболическими эктотермами 
были среди них группы первичных эктотермов, 
и ими стали в основном наиболее поздние, со-
временные вторично эктотермные рептилии. 
Следовательно, эволюционное развитие репти-
лий происходило в своей массе в среде мезо- и 

тахиметаболических псилотермных эндотермов, 
то есть в разной степени теплокровных жи- 
вотных.

В соответствии с этим обстоятельством в эво-
люции позвоночных животных происходило и 
развитие морфофизиологической организации 
их сердца, которое самым непосредственным 
образом связано с изменением термоэнергетиче-
ского статуса животных. Здесь важно отметить, 
что поскольку уже самые ранние, базальные 
наземные тетраподы, трансформировавшиеся 
в рептилий, оказались мезометаболическими 
первичными эндотермами, то это обстоятель-
ство поставило перед всеми ними важнейшую 
общую проблему – необходимость регулировать 
изначально повышенный у них уровень метабо-
лизма. Без этой регуляции неконтролируемое 
повышение метаболизма, следовательно, и термо- 
метаболизма, и температуры тела привело бы 
к фатальным последствиям. А у этих первично 
эндотермных животных явно еще не была раз-
вита оперативная нейрогуморальная регуляция 
метаболизма, которая не могла появиться у них 
одновременно со скачкообразным, ароморф-
ным повышением уровней митохондриального 
и общего метаболизма. Необходимо было задей-
ствовать для этого какой-то другой механизм ре-
гуляции, который уже имелся у этих животных, 
но использовался для других целей.

В организме позвоночных животных присут-
ствует следующая физиологическая закономер-
ность: увеличение количества углекислого газа 
в кровотоке снижает уровень метаболизма, а 
уменьшение его количества в крови – повышает 

Рис. 2. Современные представления об эволюции позвоночных животных и об их термоэнергетических статусах.
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уровень метаболизма. Именно эту уже имеющу-
юся закономерность используют рептилии для 
регуляции метаболизма. Для этого необходимы 
механизмы контроля над количеством CO2 в 
крови или, другими словами, контроль над до-
лей венозной крови, попадающей в кровоток.

Таким образом, именно у рептилий имеются 
два параллельных, одновременно действующих 
и при этом функционально противоположно на-
правленных механизма в сердечно-сосудистой 
системе: 1) разделение потоков артериальной и 
венозной крови и 2) регулируемое смешивание 
этих потоков. Смысл этого механизма – регуля-
ция уровня метаболизма (рис. 3).

Следует отметить, что для рыб и амфибий с 
их низкими уровнями метаболизма и однознач-
ным, полным или почти полным смешиванием 
потоков оксигенированной и деоксигенирован-
ной крови в неразделенном желудочке двух- и 
трехкамерного сердца контроль над степенью 
этого смешивания просто неактуален. У тепло-
кровных, тахиметаболических птиц и млеко-
питающих с их четырехкамерным сердцем и, 
следовательно, полным разделением этих двух 
потоков, контролировать смешивание просто 
бессмысленно, поскольку этого смешивания во-
обще нет.

Таким образом, именно для рептилий проб-
лема смешивания артериальной и венозной  
крови и контроля над степенью этого смешива-
ния оказывается не просто актуальной, но жиз-

ненно необходимой. Это обстоятельство выде-
ляет рептилий и делает их сердечно-сосудистую 
систему уникальной среди всех остальных по-
звоночных.

МОРФОФУНКЦИОНАЛЬНОЕ  
УСТРОЙСТВО СЕРДЦА  

У ЛЕПИДОЗАВРОВ И ЧЕРЕПАХ
Морфофункциональное устройство сердца 

напрямую можно изучить только у современных 
животных. Поэтому посмотрим, как устроены и 
работают сердца у различных групп ныне живу-
щих позвоночных.

У классических брадиметаболических живот-
ных, то есть у первичных эктотермов – рыб и ам-
фибий сердце двухкамерное или трехкамерное, в 
котором кровь смешанная, в некоторых случаях 
с первыми признаками частичного незначитель-
ного разделения потоков артериальной и ве-
нозной крови. Таковы двоякодышащие рыбы с 
почти разделенным надвое предсердием и одним 
желудочком с неполной перегородкой в нем (Jol-
lie, 1962; Ishimatsu, 2012) и амфибии с двумя раз-
деленными предсердиями и одним желудочком 
со многими неполными перегородками, препят-
ствующими свободному, полному смешиванию 
артериальной и венозной крови (Дзержинский  
и др., 2013; Шахпоронов, 2017).

У современных лепидозавров и черепах серд-
це имеет своеобразную структуру. У большинства 

Рис. 3. Два направления проявления функций сердца у рептилий по отношению к артериальному и венозному потокам 
крови: снижение концентрации СО2 в крови увеличивает уровень метаболизма, повышение уровня СО2 – замедляет 
метаболизм.
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Рис. 4. Упрощенная схема устройства сердца некоторых видов рептилий и кровотока в нем.
(а) – большинство чешуйчатых, туатары и черепахи; (б) – питоны (по: Jensen et al., 2014). Трабекулы в артериальной (8) и 
легочной (12) камерах желудочка у большинства чешуйчатых и черепах, на самом деле, есть, но на рисунке они стерты, что-
бы не мешали пониманию деления желудочка на камеры. Черные тонкие стрелки – деоксигенированная (венозная) кровь, 
серые широкие стрелки и части стрелок (в рисунках под номером II и IV) – оксигенированная (артериальная) кровь. I – 
первая диастола, II – первая систола, III – вторая диастола, IV – вторая систола. 1 – правое предсердие, 2 – левое пред-
сердие, 3 – правая дуга аорты, 4 – левая дуга аорты, 5 – легочная артерия, 6 – бульбовидная перегородка, 7 – венозная 
камера, 8 – артериальная камера, 9 – атриовентрикулярный клапан, 10 – вертикальная перегородка, 11 – мускульный 
гребень, 12 – легочная камера, 13 – деоксигенированная, венозная кровь, 14 – оксигенированная, артериальная кровь; 
(в) – схема устройства и работы функционально четырехкамерного сердца королевского питона Python regius (по: Starck, 
2009; Bogan, 2017). I – ранняя диастола. Деоксигенированная кровь поступает из правого предсердия в венозную камеру. 
Насыщенная кислородом кровь поступает из левого предсердия в артериальную камеру. Створки атриовентрикулярных 
клапанов перекрывают внутрижелудочковый канал, предотвращая смешение оксигенированной и деоксигенированной 
крови. II – поздняя диастола. Атриовентрикулярные клапаны закрываются, и насыщенная кислородом кровь поступает из 
венозной камеры в легочную. III – систола желудочков. Деоксигенированная кровь поступает из легочной камеры наружу 
через легочную артерию. Насыщенная кислородом кровь поступает из артериальной камеры через венозную камеру и вы-
ходит как через левую, так и через правую аорты. При такой структуре условно пятикамерное сердце питонов оказывается 
не морфологически, а функционально четырехкамерным.
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из них в желудочке имеются две преграды, ча-
стично (функционально, но не полностью мор-
фологически) разделяющие его на три функци-
ональных камеры – артериальную, венозную 
и легочную (рис. 4а). Таким образом, в целом 
сердце у них становится не полностью, условно 
пятикамерным. В некоторых случаях модифи-
кация перегородок – их частичное соединение 
или слияние – проводит к тому, что вместо двух 
возникает одна перегородка с вертикальными и 
горизонтальными компонентами, которая пре-
вращает их не полностью пятикамерное сердце 
в условно, функционально четырехкамерное 
(рис. 4б, в), в котором разделение потоков арте-
риальной и венозной крови становится еще не 
окончательным, но, тем не менее, более полным.

Здесь важно обратить внимание на функци-
ональную составляющую описанных выше сер-
дец. Дело в том, что безусловная необходимость 
регулировать уровень метаболизма прежде все-
го актуальна для животных, у которых уровень 
метаболизма повышен. Это лишь частично от-
носится к современным рептилиям: они только 
периодически, чаще всего в период активности, 
повышают температуру тела за счет поступаю-
щей извне теплоты, в результате чего у них воз-
растает и интенсивность метаболизма. Но вряд 
ли такая ситуация может стать причиной мас-
штабных морфофизиологических перестроек 
в сердце и других системах органов, ведь даже 
некоторые амфибии (например, жабы с сухой 
кожей) за счет притока внешнего тепла перио-
дически повышают температуру своего тела до 
34˚–39˚ (Pearson, Brandford, 1976; Meek, Jolley, 
2006), но структура их сердца такая же, как и у 
остальных амфибий с постоянно низкими уров-
нями температуры тела и метаболизма. Вполне 
вероятно поэтому, многие рептилии могли бы, 
скорее всего, обойтись немного модифициро-
ванными трехкамерными сердцами, несколько 
сходными с сердцем современных амфибий.

Чтобы понять реальную причину появления 
не полностью пятикамерного сердца многих 
рептилий, стоит, наверно, обратиться к их эво-
люционной истории. Как мы уже упоминали, 
первые вышедшие на сушу базальные назем-
ные тетраподы, превратившиеся впоследствии 
в рептилий, уже были по крайней мере мезоме-
таболическими, первично эндотермными жи-
вотными. Вместе с тем, развившееся на их базе 
огромное разнообразие архозавроморфов, архо-
завров, лепидозавров, крокодиломорфов, чере-
пах и других групп начиналось, видимо, именно 
с животных, обладавших повышенным уров-
нем метаболизма. И именно для них первосте-
пенную актуальность приобрело не полностью 
пятикамерное сердце, которое развилось у них 

на базе трехкамерного с большим количеством 
неполных мускульных и соединительнотканых 
септ и которое стало способным частично раз-
делять потоки оксигенированной и деоксигени-
рованной крови и одновременно их смешивать, 
способствуя таким образом регуляции количе-
ства CO2 в крови.

Таким образом, не полностью пятикамерное 
сердце наиболее актуально, прежде всего, для 
мезометаболических первично эндотермных 
рептилий. И именно от них этот тип сердца пе-
решел к их потомкам – к современным вторично 
эктотермным брадиметаболическим рептилиям, 
у которых температура тела и уровень метаболиз-
ма периодически, но существенно поднимают-
ся, в результате чего они на время превращаются 
в мезометаболических высокотемпературных 
эктотермных животных. И именно в этом пе-
риодически мезометаболическом и высокотем-
пературном состоянии пятикамерное сердце 
оказалось весьма полезным и для современных 
рептилий.

Возможно даже, что такое пятикамерное 
сердце, приобретенное в процессе адаптации 
к высоким уровням температуры и метаболиз-
ма, стало для первично эндотермных рептилий 
триггером для дальнейшего успешного освое-
ния суши, позволив им существенно повысить 
качество активности за счет улучшения ее энер-
гообеспеченности и прочих преимуществ, полу-
ченных благодаря высоким температуре тела и 
уровню метаболизма.

МОРФОФУНКЦИОНАЛЬНОЕ  
УСТРОЙСТВО СЕРДЦА У КРОКОДИЛОВ
У современных крокодилов сердце полностью 

четырехкамерное. Можно было бы ожидать, что 
эта четырехкамерность направлена прежде всего 
на то, чтобы как можно более полно разделить 
потоки артериальной и венозной крови. Но на 
самом деле ситуация с функциями их сердца на-
много сложнее.

Сейчас уже совершенно очевидно, что пред-
ками современных крокодилов были наземные, 
хищные, активные, мезо- и тахиметаболические, 
практически теплокровные животные (Legendre 
et al., 2016; Cubo et al., 2020; Faure-Brac, Cubo, 
2020). И в этом их теплокровном состоянии че-
тырехкамерность сердца была для них безаль-
тернативно обязательной.

В дальнейшем эволюция крокодилов пошла 
по пути освоения специфической экологиче-
ской ниши: околоводный образ жизни, длитель-
ные затаивания в мелкой воде, чтобы скрывать-
ся от опасностей, чтобы вести засадную охоту, 
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чтобы топить добычу и т.п. Другими словами, у 
них развивались адаптации к длительным пери-
одам апноэ, что требовало периодически резко-
го ослабления метаболизма по крайней мере на 
время этих апноэ, то есть жизненно необходи-
мой стала регуляция уровня метаболизма. А это, 
естественно, отразилось на структуре сердца. Об 
этом – в следующем разделе.

Таким образом, весь объем информации об 
эволюции термоэнергетических статусов в исто-
рии развития крокодилов, о морфофизиоло-
гических и функциональных особенностях их 
сердца свидетельствует о том, что современные 

крокодилы – потомки практически теплокров-
ных предков, и они получили именно от них 
свое четырехкамерное сердце как орган с атави-
стическими свойствами (рис. 5).

РЕГУЛЯЦИЯ УРОВНЯ МЕТАБОЛИЗМА
На рис. 6 показана схема некоторых внутри- 

и внесердечных механизмов, обеспечивающих 
смешивание потоков артериальной и венозной 
крови и регуляцию степени ее смешивания у со-
временных крокодилов. У них внутрисердечный 
шунт – это отверстие Паниццы между правой и 

Рис. 5. Схема устройства и работы полностью морфологически четырехкамерного сердца крокодила (по: Benton, 2020). 
Черные стрелки – венозная кровь, серые – артериальная. (а) – анатомия сердца, (б) – циркуляция крови на суше, (в) – 
циркуляция крови при нырянии. 1 – легочная артерия, 2 – левая дуга аорты, 3 – правая дуга аорты, 4 – правый желудочек, 
5 – левый желудочек, 6 – отверстие Паниццы.

Рис. 6. Схема шунтов и клапанов, обеспечивающих смешивание двух потоков крови и регуляцию степени ее смешивания, 
у крокодилов. (а) – по: Seymour et al., 2004; (б) – по: Boas, 1884; Полежаев, Шимкевич, 1891; Шмальгаузен, 1947; (в) – по: 
Grigg et al., 2022. 1 – правое предсердие, 2 – левое предсердие, 3 – правый желудочек, 4 – левый желудочек, 5 – легочная 
артерия, 6 – левая дуга аорты, 7 – правая дуга аорты, 8 – сонные артерии, 9 – межжелудочковая перегородка, 10 – пере-
пончатая перегородка, 11 – спинная аорта, 12 – чревная артерия, 13 – внесердечный шунт, 14 – отверстие Паниццы (вну-
трисердечный шунт), 15 – зубчатый клапан.
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левой дугами аорты. У некоторых групп репти-
лий имеется еще и канал, расположенный вну-
три миокарда и связывающий артериальную и 
венозную камеры сердца (Kargdong, 2012). У всех 
ли групп есть такой канал, а если не у всех, то у 
каких именно, еще предстоит выяснить.

У крокодилов во входе в легочную артерию 
расположен зубчатый клапан. С его помощью 
крокодилы изменяют количество венозной кро-
ви, которая попадает в легочную артерию. Кроме 
того, пропуская артериальную кровь из правой 
дуги аорты через отверстие Паниццы в левую 
дугу, крокодил регулирует количество венозной 
крови, попадающей со смешанной кровью через 
левую дугу в кровоток. У других рептилий эта 
регуляция осуществляется изменением просвета 
самой легочной артерии с помощью ее гладкой 
мускулатуры (Иорданский, 2015).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Одной из важнейших, уникальных функцио-

нальных особенностей сердец всех групп репти-
лий, отличающей их от остальных позвоночных 
животных, является то, что в них одновременно 
происходит частичное разделение потоков ар-
териальной и венозной крови и параллельно с 
этим частичное, регулируемое их смешивание. 
Именно эта двойственная функция – основной 
механизм регуляции уровней метаболизма, по-
скольку увеличение концентрации углекислого 
газа в крови (увеличение доли венозной крови 
в кровотоке) снижает уровень метаболизма, а 
уменьшение концентрации углекислого газа в 
крови (уменьшение доли венозной крови в кро-
вотоке) ускоряет метаболизм.

Таким образом, смешанная кровь в кровотоке 
рептилий – это не недостаточно развитое, при-
митивное состояние. Наличие в сердце у репти-
лий специальных морфологических структур и 
особых физиологических реакций, создающих 
механизмы регуляции доли венозной крови, по-
падающей в кровяное русло, то есть регуляции 
уровня метаболизма за счет контроля над коли-
чеством углекислого газа в крови, говорит о том, 
что мы имеем дело с физиологической необхо-
димостью, эволюционной направленностью на 
развитие вторичной эктотермии. И вершиной 
этого эволюционного направления являются 
современные рептилии.

Такое регулирование уровня метаболизма 
было наиболее актуально прежде всего для пред-
ков современных рептилий, которые в своем 
большинстве были мезо- или тахиметаболиче-
скими, а вовсе не брадиметаболическими живот-
ными. Таким образом, морфофизиологическая 
организация сердца всех современных групп 

рептилий в большой степени связана с их эво-
люционной, филогенетической историей. Они 
получили определенные типы сердец, характер-
ных и наиболее актуальных для физиологии и 
экологии их мезометаболических, эндотермных 
предков. У современных рептилий предковые 
типы сердец во многом изменили свои функции. 
Эти животные использовали часть их предковых 
свойств в качестве адаптаций к новым условиям 
внешней среды, к новым экологическим требо-
ваниям и к своему новому морфофизиологиче-
скому состоянию. 

Материалы этой статьи были доложены  
27 ноября 2022 г. на кафедре зоологии позво-
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научной конференции в ПИН РАН (Москва) и  
6 декабря 2023 г. на межлабораторном семинаре 
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The paper analyzes the evolution of the thermoenergetic statuses of vertebrates and the associated 
evolutionary development of their heart. The analysis shows that in most modern lepidosaurs and turtles, 
the heart is not completely, conditionally five-chambered: it has two atria and one ventricle, in which 
two incomplete septas divide it into three functional chambers. In some of them, these two septas were 
modified in evolution so that they turned into one with vertical and horizontal elements, as a result of 
which the heart became functionally four-chambered, with improved separation of arterial and venous 
blood flows. Crocodiles have a fully morphologically four-chambered heart. But the hearts of all reptiles, 
both recent and extinct, perform two opposite functions in parallel – the separation of arterial and venous 
blood flows and at the same time their regulated mixing. To do this, there are special morphological and 
physiological mechanisms in their hearts. Such a strange functional duality in the work of the reptilian heart 
aims to regulate the metabolism level by controlling the amount of carbon dioxide entering the blood flow: 
increasing the amount of CO2 in the blood flow reduces the metabolic rate, reducing its amount increase 
metabolism. Mixed blood in reptiles’ blood flow is not an immature, primitive state, but a physiological 
necessity. Moreover, this method of regulating of metabolic rate is most adequate to the initial, ancestral 
thermoenergetic state in reptiles, because basal terrestrial tetrapods and most ancient reptiles were meso- 
and even tachymetabolic, i.e. almost or completely warm-blooded, endothermic animals. It was just these 
endothermic animals that needed such type of metabolism regulation. As a result, all recent reptiles have 
a complex morphophysiological organization of the heart, which was functionally more suitable for their 
almost warm-blooded ancestors. Recent reptiles use part of their ancestral properties as an adaptation to 
new environmental conditions, new environmental requirements, and their new morphophysiological state. 
This unique organization of the heart is characteristic of all modern and extinct reptiles, and, importantly, 
it is characteristic exclusively for reptiles due to their original endothermic state.
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relationship between the morphology and functions of the reptilian heart
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