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На массовом материале многолетних исследований определены эмпирические характери-
стики терморегуляторного поведения обыкновенной гадюки (Vipera berus L.). Между сам-
ками и самцами не обнаружено различий по ключевым параметрам терморегуляции. В сре-
де Microsoft Excel построена имитационная модель дневных переходов гадюки между ук-
рытиями и модель почасовой динамики температуры тела, которая совпала с данными те-
леметрии. Показано, что максимальная добровольная температура играет роль псевдоцели, 
стремление к которой обеспечивает обыкновенной гадюке оптимальный уровень темпера-
туры тела. 
Ключевые слова: Vipera berus, баскинг, модель, целевой параметр, тепловая чувствительность.  
 

ВВЕДЕНИЕ 
Процессы жизнеобеспечения пойкилотермных животных тесно связаны с их 

температурой тела, которая зависит как от величины потоков поступления тепла 
извне, так и от специфического терморегуляторного поведения, определяющего 
эффективность использования этих потоков (Шилов, 1985). Считается, что репти-
лии, как и теплокровные животные, стремятся поддерживать оптимальную темпе-
ратуру тела, но в основном с помощью поведенческой, а не физиологической тер-
морегуляции (Шмидт-Ниельсен, 1982). По этой причине результаты сильно разли-
чаются. Так, если размах колебаний дневной температуры тела эктотермов кратен 
десятой градуса Цельсия, то для гадюки он составляет при самых благоприятных 
погодных условиях 5°С, а при переменной облачности – 20°С (Коросов, 2006; 
Saint-Girons, 1975). Феноменология терморегуляции рептилий достаточно хорошо 
изучена (Черлин, 1983, 1984, 1991; Bartholomew, 1982; Pough, Gans, 1982; Cossins, 
Bowler, 1987). Традиционное исследование состоит в определении температуры 
тела и среды с целью выявить некие критические значения, определяющие харак-
тер терморегуляторного поведения. В число таких показателей входят минималь-
ная и максимальная добровольные, преферентная, оптимальная, верхняя и нижние 
критические и др. температуры, а в числе поведенческих актов – нагревание, бас-
кинг, остывание, уход в укрытие и пр. Несмотря на большой объем накопленных 
данных, например, по термобиологии обыкновенной гадюки (Чан-Кьен, 1967; Дро-
бенков, 1990; Литвинов, Ганщук, 2003; Saint-Girons, 1975; Schiemenz, 1978; Spaen-
donk et al., 1990), многие слагаемые механизма теплообмена и активной (физиоло-
го-поведенческой) терморегуляции остаются неизвестными, а побудительные при-
чины реакций вовсе не рассматриваются.  
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Цель настоящего сообщения состоит в выяснении деталей терморегуляторно-
го поведения, в построении общей имитационной модели и количественной оцен-
ки ключевых параметров этого процесса. 

 
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Работы проводились с перерывами в 1978 – 2007 гг. в полевых условиях и в 
лаборатории. После отлова животных определяли ряд характеристик (Черлин, 
1991): температуру спинной поверхности тела измеряли дистанционным термо-
метром «Thermopoint» с точностью 1°С, внутреннюю температуру тела (ректаль-
ную и оральную) – ртутным контактным термометром с точностью 0.2°С, темпе-
ратуру поверхности субстрата вблизи от места отлова (обоими приборами). В тек-
сте обычно приводится ректальная температура. Показания с ртутного термометра 
снимались через 1 мин экспозиции, с дистанционного – через 5 с. Исходные дан-
ные по температуре укрытий, почвы и потокам радиации были замерены нами в 
полевых условиях или взяты из литературы (Справочник по климату СССР, 1966, 
1974, 1975; Климат Петрозаводска, 1982). Показателями суточной активности бы-
ли количество особей, при-
сутствующих в данный час 
на площадке наблюдений, и 
тип (номер) укрытия, где 
размещалась змея (табл. 1).  

В основу количествен-
ных описаний были положе-
ны динамические имитаци-
онные модели, которые строили в среде пакета Microsoft Excel; адекватность по-
лученных описаний оценивали с помощью критерия F Фишера (отношение мо-
дельной дисперсии к остаточной) (Коросов, 2002 а).  

 
РЕЗУЛЬТАТЫ 

Терморегуляторное поведение обыкновенной гадюки мы описывали, исходя 
из принципов системного подхода (Коросов, 2002 б) на трех уровнях иерархии, то 
есть рассматривали надсистему (организм и окружающие предметы, дающие теп-
ло), систему (организм, представленный в модели ведущей характеристикой, пе-
ременной температурой тела) и подсистему (функциональные части организма как 
терморегуляторной системы, охарактеризованные серией констант).   

При имитационном моделировании биологических объектов (в отличие от 
традиционного анализа полевых материалов) в поле зрения исследователя, помимо 
реального природного объекта, находится виртуальное образование – модель, 
«живущая»  в компьютерной среде. Цель моделирования состоит в том, чтобы пе-
ренести на электронное подобие основные черты и свойства объекта исследования 
и на этой основе тщательно исследовать «поведение» модели при разных режимах 
функционирования (включая ненаблюдаемые в природе). Этот прием позволяет 
лучше понять механизмы природных явлений, численно оценить их параметры и 
определить диапазон возможных реакций биосистемы.  

Таблица 1 
Типы укрытий обыкновенной гадюки 

n Укрытия в природе Камера  
актографа 

Поток  
радиации 

1 Нет; прямой свет Открытая Полный 
2 Сухая трава; полутень Полуоткрытая Ослабленный 
3 Живая трава, тень Закрытая Рассеянный 
4 «Нора»; темнота Закрытая Нет 
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Температура тела и активность 
Температура тела обыкновенной гадюки, находящейся на поверхности почвы 

в теплый период (май – сентябрь), составляла 9 – 35°С (Коросов, 2006). В любой 
сезон максимальная («добровольная») температура (Тмакс) составляет 34 – 35°, 
что соответствует видовой норме и наблюдается в других точках ареала (Дробен-
ков, 1991; Saint-Girons, 1975, 1978; Spaendonk et al., 1990).  

Выборки значений Тт самок и самцов одинаковы по максимальным значени-
ям, по диапазону изменчивости и дисперсии и по средним величинам (совпадают и 
линии регрессии) (рис. 1). Размеры особей (по крайней мере, в диапазоне L.t. 40 – 
65 см) не сказываются на средних характеристиках температурных предпочтений, 
они изменяются в течение лета: в мае MТт ≈ 26, в сентябре MТт ≈ 17°С. Это очевид-
но связано как со снижением интенсивности теплового потока, так и с ухудшени-
ем погодных условий для баскинга (облачность в сентябре). В течение лета харак-
тер суточной терморегуляторной активности гадюки (как и многих других видов 
рептилий) меняется: как при слишком низком, так и при высоком уровне солнеч-
ной радиации большинство особей прячутся в укрытиях. В модели факт пребыва-
ния змеи в определенном укрытии задавали его номером (см. табл. 1).  

 

 
Построенные нами традиционные диаграммы встречаемости особей в течение 

суток (рис. 2) показывают, во-первых, сокращение периода активности в дневные 
часы (13 – 15 ч) в июне – июле, во-вторых, сжатие сроков активности в сентябре 
(очевидно, за счет сокращения длины дня); диаграммы для самок и самцов по всем 
сезонам практически совпали. Трехмерная диаграмма плотности встречаемости 
гадюк (рис. 3) показывает, что сезонная смена активности происходит пропорцио-
нально изменению длины дня и вполне плавно на протяжении почти всего теплого 
сезона, кроме ранней весны. Эллипс, хорошо описывающий изолинию частоты 
6%, в левой части данных ровно срезан, что соответствует моменту массового по-
явления гадюк, начиная примерно с 26 апреля.  
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Рис. 1. Температура тела самок (1) и самцов (2) гадюки с разной длиной тела, отловленных 

10 – 25 мая и 5 – 20 сентября; 3 – линии регрессии, совпадающие у самок и самцов 
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Рис. 2. Доля гадюк (%), встреченных в разное время 
суток в мае (1580 экз., 1 – самки, 2 – самцы), июне – 
июле (3, 216 экз. обоего пола) и сентябре (4, 575 экз.), 

5 – секущие плоскости (см. рис. 3) 
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Рис. 3. Плотность встречаемости гадюк в течение ле-
та в разные часы суток: 1 – 0 – 6%; 2 – 6 – 13%; 3 – 13 – 

21%; 4 – контур эллипса 

Аналогичные диаграммы, построенные для обитателей более южных районов 
(Окулова, 1969), по форме гораздо ближе к эллипсу. Очевидно, в Карелии некий 
фактор препятствует более раннему выходу гадюк на поверхность почвы. На наш 
взгляд, таким препятствием 
служит переохлажденные на-
ружные слои зимовальных ук-
рытий. Змеи зимой не впадают в 
анабиоз, подвижны (Калецкая, 
1956; Ларионов, 1977; Viitanen, 
1967; Sexton, Hunt, 1980) и име-
ют тот же поведенческий сте-
реотип, что и летом – стремятся 
в более теплые области. Зимой, 
гонимые наружным холодом, 
они концентрируются в глубине 
укрытий. Весной отогревание 
промерзшей почвы идет как за 
счет солнца снаружи, так и сни-
зу за счет подземного тепла. Од-
нако между этими фронтами 
долго сохраняется зона охлажденной почвы, не выпускающая гадюк на уже хоро-
шо прогретую поверхность почвы. Чувствуя, что внешние слои укрытия холоднее 
внутренних, гадюки остаются внутри зимовья до тех пор, пока температура по-
верхностных слоев почвы не превысит температуру внутренних слоев; для наших 
районов это происходит в конце апреля – начале мая (Справочник по климату 
СССР, 1975).  

Главное в этом описании – 
температурная чувствительность 
змей, контролирующая их пове-
дение. Очевидно, что способно-
сти гадюки к термолокации раз-
виты слабее, чем у гремучников 
и удавов. Однако без учета этого 
свойства (которое практически 
никогда не рассматривается в 
работах по терморегуляции) не-
возможно понять побуждений к 
наблюдаемым актам терморегу-
ляторного поведения. Под «тем-
пературной чувствительностью» мы понимаем не столько чувствительность кож-
ных или внутритканевых рецепторов к потоку тепла, сколько тот критический 
уровень этого потока, превышение которого играет роль пускового раздражителя 
(Анохин, 1979), высвобождающего поведенческую реакцию – баскинг. Важно 
учитывать, что животное, даже имея сверхчувствительные рецепторы, не должно 
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Рис. 4. Средний уровень температуры тела са-
мок (1, 3) и самцов (2, 4) обыкновенной гадюки 
при различной погоде на открытой поверхности

(1, 2) и в полутени (3, 4) 

реагировать на тепловую обстановку немедленно, поскольку в этом случае оно на-
ходилось бы в постоянном, но нецелесообразном движении, расходуя на строгий 
контроль температуры тела всю энергию. Достаточно высокие пороги температур-
ной чувствительности обеспечивают гадюке инерционность поведения, некую 
«ленивость» (Ивантер, 1975), которая имеет адаптивную природу и направлена на 
экономию энергии и улучшение маскировки. Судя по наблюдениям в природе и 
ряду лабораторных экспериментов (Коросов и др., 2003), гадюки начинают пере-
мещаться к нагретым предметам, удаленных на 20 см, если перепад температур 
составит 4 – 8°С. Примерно такое расстояние обычно отделяет голову гадюки, на-
ходящейся утром в укрытии, от предметов на открытой поверхности, нагреваемых 
утренним солнцем или выглянувшим из-за облаков. Эта способность к локации 

тепловой обстановки задана в модели 
значением Тл = 6°C. 

Температура тела гадюки опре-
деляется в основном тепловым пото-
ком, идущим от солнца, и сильно за-
висит от облачности (рис. 4). При яс-
ной погоде диапазон изменчивости 
температуры тела составляет менее 
10°С (23 – 33°С) и связан с перехода-
ми гадюк между укрытиями (рис. 5, 
а). В облачные дни при переменном 
режиме нагревания и остывания этот 
диапазон возрастает до 17°С (17 – 34, 
рис. 5, б). Очевидно, что начать по-
строение простой модели терморегу-
ляторного поведения нужно для усло-
вий прямой инсоляции. При этом для 
расчета температуры тела гадюки мы 
искали максимально простые форму-

лы, исходя из окружающей тепловой обстановки. Один из вариантов такого рода 
выражений получен для варана (Целлариус, Целлариус, 1997): температура тела 
равна средней от температуры субстрата и воздуха Тт = 0.5·Тс + 0.5·Тв. В случае с 
обыкновенной гадюкой можно предложить соотношение Тт = Тс + dT (˚С): темпе-
ратура тела (Тт) равна температуре субстрата (Тс) плюс некая прибавка (dT). В 
разных укрытиях величина dT отличается.  

Несмотря на включение температуры среды (субстрата) в формулу, она непо-
средственно почти не сказывается на температуре тела, поскольку змеи обычно 
выбирают в качестве подстилки субстрат с хорошими термоизоляционными свой-
ствами (лишайники, пучки травы, ветки, бревна и пр.). Температура субстрата 
здесь играет роль индикатора общей тепловой обстановки, окружающей гадюку, 
включая излучение от солнца, а также от окружающих предметов – чем больше 
температура субстрата, тем больше должна быть температура тела гадюки (но в 
основном за счет инсоляции). 
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Рис. 5. Варьирование температуры тела гадюки (Тт, 1) и субстрата (Тс, 2) в течение суток 
при ясной погоде 10.05.1998 г. (а) и при смене погоды 7.09.1998 г. (б); 3 – плотность облаков 
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Рис. 6. Соотношение разности (dT = ТТ –
– ТС, 1) с температурой субстрата; пунк- 

тиром дана изотерма ТТ = 35°C (2) 

Фактически зависимость между этими характеристиками существенно слож-
нее (рис. 6), поскольку определяется многими обстоятельствами. Множество на-
блюдаемых значений dT образует прямоугольный треугольник. Гипотенуза, ото-
браженная пунктиром, соответствует ситуациям, при которых температура тела 
гадюки равна максимальной добровольной Тт ≈ 34 – 35°C. На это указывает сумма 
любых значений по осям координат (стрелки показывают суммы 15 + 19 и 
35 + 0°С). Правее и выше гипотенузы лежит область, в которой температура тела 
гадюки вышла бы за верхнюю границу видовой толерантности, такие  наблюдения 
в природе отсутствуют.  

 

 
Под гипотенузой лежит область приемлемых для гадюки значений темпера-

тур тела. От простого физического объекта рептилий отличает активный регули-
руемый перенос тепла посредством крови. 
По этой причине температура тела гадюки 
обычно выше, чем температура окружаю-
щих предметов в среднем на 20 – 25°С в ут-
ренние часы, и на 10°С днем. Вариации зна-
чений ТТ в пределах выделенного треуголь-
ника определяются объемами поступления 
тепла к телу гадюки и способностью гадюки 
их воспринять. В пределах указанной об-
ласти осуществляется весь комплекс термо-
регуляторных реакций – как физиологиче-
ских (изменение пульса, вазомоторные ре-
акции), так и поведенческих (смена формы 
тела, позы, переход в укрытия). 

Слева от выделенного треугольника 
находится область редких случаев, когда 
температура субстрата низка, но солнечная 
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Рис. 7. Зависимость температуры тела гадюки от температуры субстрата в сентябре днем в 
ясную погоду. 1, 3 – значения непосредственных замеров и тренд для них; 2, 4 – средние 
значения для всех замеров, выполненных  в  течение часа: 10 – 11,  11 – 12,  12 – 13, 13 – 14, 

14 – 15 ч 

активность достаточно высока, чтобы позволить гадюке прогреваться. Такие си-
туации возможны ранней весной и ранней осенью ясным утром после заморозков, 
когда змея выбирает сухой участок среди покрытой инеем поверхности и быстро 
нагревается в лучах солнца. Левая верхняя точка соответствует случаю, когда при 
температуре субстрата 2°С гадюка нагрелась на 28°С выше!  

Нижний катет треугольника (dT = 0) отделяет ситуации, когда температура 
тела змей, только что вышедших из укрытий, находится между значениями темпе-
ратуры поверхности субстрата и почвы.  

Если ужесточить отбор данных, то можно получить более строгое соотноше-
ние между температурой тела и субстрата. На рис. 7 представлены наблюдения 
только днем (10 – 17 ч) при ясной сентябрьской погоде. Коэффициент корреляции 
между переменными составил r = 0.62. Разность dT = Тт – Тс варьировала от –3 до 
+10°С. Данные для других условий представлены в табл. 2. Ориентируясь на них, 
можно принять средние значения добавки dT в модельной формуле для разных ук-
рытий: на поверхности почвы dT1 = 8, в полутени dT2 = 9 и в тени dT3 = 6°С. 

 

 
Принятые предварительные значения dT можно критиковать со многих пози-

ций. Однако в модели все процессы имели пошаговое выражение, соответствую-
щее одному часу. По этой причине прибавки dT имеют смысл среднечасовых зна-
чений и выражают некое итоговое «достижение» гадюки в процессе часовой асси-
миляции тепла. Моментальные полевые замеры разности dT отражают весьма ско-
ротечные процессы нагревания и остывания и поэтому широко варьируют (рис. 7, 
1). После усреднения за каждый час соответствие между среднечасовой темпера-
турой тела и среднечасовой температурой субстрата становится более определен-
ным (рис. 7, 2). Для нашего примера границы диапазона изменчивости почасовых 
средних MdT  сблизились до –0.7 – +5.3°С, а коэффициент корреляции между сред-
нечасовой температурой тела и субстрата вырос до уровня r = 0.82.  
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Таблица 2 
Соотношение между температурой тела гадюк (Тт) 

и температурой субстрата в разных укрытиях (Тс) при разной погоде 
Ясно Облачно Пасмурно Параметры Открыто Полутень Тень Открыто Полутень Открыто Полутень Тень 

M 26.2 29.8 25.4 24.3 25.8 23.4 24.6 22.0 
S 3.7 3.4 3.7 3.3 3.1 4.2 3.4 0.0 
Ме 27 30.5 25.25 23.5 26 25 22.75 22 
Min 16 13 21 18 19 14.6 21 22 

Тт 

Max 33 33 30 32 31 29.2 30.5 22 
M 18.1 19.1 26.0 15.9 16.3 14.3 18.5 20.0 
S 3.6 5.1 2.2 3.6 1.9 3.7 5.3 0.0 
Ме 18.0 18.0 26.5 16.0 17.0 14.0 19.5 20.0 
Min 11 2 23 9 12 10 11 20 

Тс 

Max 27 28 28 25 18 24 24 20 
M 8.1 10.6 –0.6 8.4 9.5 9.2 6.1 2.0 
S 4.8 6.1 2.4 4.5 4.0 4.0 6.0 0.0 
Ме 9.0 10.0 –1.8 8.0 10.0 8.6 6.8 2.0 
Min –1 –3 –2 –2 1 3 -0.5 2 

Тт – Тс 

Max 20 28 3 19 19 17 14 2 
n 83 53 4 64 17 31 8 4 

 
Структура имитационной модели 

Наша модель терморегуляторного поведения гадюки в ясный день имитирует 
серию отдельных переходов животных из одних убежищ в другие, температурные 
условия в которых позволяют им по-разному нагреваться. Рассмотрены следую-
щие акты: выход из ночного укрытия на поверхность почвы в тот момент, когда 
инсоляция становится достаточно интенсивной для нагревания змеи, переходы в  
укрытия с более благоприятными температурными условиями на поверхности 
почвы, уход в ночное убежище. Температура тела змеи вычислялась не по уравне-
ниям теплового баланса, а с помощью упрощенных формул. Эффекты смены позы 
и осуществления вазомоторных реакций не рассматриваются. Переход к той или 
иной форме поведения определяется тремя ключевыми параметрами; в их числе: 

– порог реакции на тепло (способность к термолокации), Тл; 
– максимальная добровольная температура (= целевая температура), Тм; 
– минимальная добровольная температура, Тмин. 
Цель моделирования состоит в том, чтобы с помощью небольшого набора 

операций добиться максимального сходства расчетной динамики температуры те-
ла гадюки с наблюдениями в природе. Модель (точнее, имитационная система) со-
держит следующие четыре блока (рис. 8): 

1) натурные данные о температуре в разных укрытиях (Тс1 – Тс5);  
2) расчетные возможные температуры тела (Ттсj) змеи в каждом из пяти укры-

тий. В расчетную формулу Ттсj = Тсj + dТj подставлялись следующие значения 
прибавки dTj: для открытой поверхности dТ1 = 8, для полутени dТ2 = 9, для тени 
dТ3 = 6, в подземных укрытиях температура тела равна температуре почвы 
Тт4 = Тс4, Тт5 = Тc5  (см. табл. 2);  

3) формулы выбора гадюкой определенного типа убежища в зависимости от 
состояния среды и температурной чувствительности особи (с помощью функции 
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Рис. 8. Размещение на листе Excel модели терморегуляторного поведения гадюки в мае при 
ясной погоде (заданы критериальные значения Тл = 5, Тм = 30, Тмин = 18°С. Выделены 
формулы для расчета возможной температуры тела гадюки на поверхности почвы, в кото-
рые включены  следующие условия: солнце нагревает поверхность, то есть до 14 ч темпера-
тура субстрата поднимается (например, B5 < B6), после 14 ч не опускается ниже, чем в мо-
мент заката, в 21 ч (например, B$24 < B20). С помощью редактора растрового  файла совме- 

щены два скриншота листа Excel 

ЕСЛИ). Выход змей из подземных убежищ (утром или после ненастья) осуществ-
ляется, когда температура среды становится выше температуры тела на величи-
ну Тл (рис. 9). Переход из жаркого укрытия (1, 2 или 3) в более комфортное (2, 3 
или 4) определяется как момент, когда температура тела в данном укрытии превы-
сит максимальную добровольную температуру тела Тм (рис. 10). Уход из наруж-
ных укрытий в подземные совершается, если температура тела снизится ниже доб-
ровольной минимальной Тмин (рис. 11); 

 

 
4) формулы определения текущей температуры тела змеи (Тт) в выбранном 

ею укрытии (1, 2, 3 или 4): с их помощью определяется та возможная температура 
тела гадюки (Ттсj), которая была рассчитана для выбранного ею типа укрытия 
(рис. 12). 
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Рис. 9. Формула, определяющая переход гадюки из подземно-
го убежища (4) на поверхность почвы (1), когда температура 
на поверхности превысит температуру укрытия  на  величину 

порога чувствительности Тл = 5°С 

 
 

 
 
Рис. 10. Формулы, определяющие переход гадюки с открытой 
поверхности (1) в полутень (2), и из полутени (2) – в тень (3), 
если температура тела превысит максимальную добровольную 

температуру (Тм = 30°С)

Построенная мо-
дель в деталях показы-
вает, как осуществляет-
ся суточная терморегу-
ляторная активность га-
дюки (все ее параметры 
были определены зара-
нее). Разные компонен-
ты модели можно моди-
фицировать, наблюдая 
за активностью виртуальной гадюки. Подставляя данные по температуре субстра-
та для разных сезонов, получали оценки сезонных различий активности гадюки. 
Изменяя уровень при-
бавки dT для разных ук-
рытий, подбирали более 
адекватные кривые су-
точного хода температу-
ры тела. Варьируя пара-
метры Тл = 5, Тм = 30 
или Тмин = 18°С имити-
ровали поведение осо-
бей, имеющих разные 
запросы к тепловой об-
становке. В качестве 
контроля за работой мо-
дели служили усреднен-
ные оценки температу-
ры тела змей, находив-
шихся в природе, а так-
же литературные данные телеметрии (Saint-Girons, 1975).  

 
Имитация терморегуляции 

Результаты работы имитационной модели с исходно принятыми параметрами 
представлены на рис. 13. Суточная динамика температуры тела демонстрирует два 
пика – в 8 – 11 ч и 18 – 19 ч. Утром в ясную погоду под прямыми лучами солнца 
происходит быстрое нагревание сначала поверхности почвы (Тс1), а затем и гадю-
ки Тт, которая выползает из ночного укрытия, привлеченная теплом. Нагреваясь 
до максимальной добровольной температуры (Тм = 30°С), гадюка переходит с по-
верхности почвы (у1) сначала в легкие укрытия (у2), затем в более густую тень (у3) 
и даже в подземные (подкаменные) укрытия (у4). Выйдя из укрытий после спада 
дневной жары (17 – 18 ч), гадюка вновь получает существенный прирост темпера-
туры тела, которая затем плавно снижается до минимальной добровольной темпе-
ратуры, после чего змея уходит в ночные убежища (у4). Это типичное поведение 
не раз описано в литературе. 
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Рис. 11. Формула, определяющая уход гадюки в подземное 
укрытие (4), если температура тела в любом наружном укры-
тии упадет ниже минимальной добровольной температуры 
(Тмин = 18°С). Функция ВЫБОР позволяет вызвать то значе-
ние из указанного списка ячеек, номер которого указан первой 
ссылкой. В примере первой идет ссылка на ячейку Q5, содер-
жащую номер 4, поэтому функция ВЫБОР возвращает чет-
вертое значение из списка H5,I5,J5,K5,L5, то есть K5 = 12. Это 
число использует функция ЕСЛИ: поскольку K5<R$2 (12<18),

в ячейке R5 сохраняется значение 4 

 
Рис. 12. Формула определения температуры тела гадюки в выб-

ранном укрытии (см. комментарии к рис. 11) 

Верификация и настройка 
Сопоставление графиков модельного хода динамики модельной температуры 

(Тт) с представленными в литературе данными телеметрии (Тs, Saint-Girons, 1975) 
показывает их существенное расхождение (рис. 13). Численно его можно выразить 

как квадрат разности зна-
чений для каждого часа 
наблюдения (Тт – Тs)² 
(столбец ф на рис. 8), а 
для всего периода на-
блюдений – как сумму 
квадратов; в примере она 
составит Ф = 1846 (это 
пятый блок имитацион-
ной системы X1:X21).  

Указанное отличие 
модели и реальности 
связано, на наш взгляд, 
с тем, что ключевые па-
раметры терморегуля-
торного поведения жи-
вой наблюдаемой гадю-

ки были иными, чем принятые в данном варианте модели. К сожалению, при 
включении в модель логических операторов ЕСЛИ в среде Excel нельзя пользо-
ваться программой оптимизации моделей «Поиск решения» (см. Коросов, 2002 а), 
поэтому точная настройка осуществлялась путем последовательного ручного пе-
ребора значений параметров. Были подобраны такие параметры, при которых мо-
дельная и эмпирическая кривые почти совпали (суммарная невязка сократилась на 
два порядка и составила Ф = 10.5) (рис. 14, 15). В результате после настройки зна-

чения «прибавки» dT 
для расчета температу-
ры тела гадюки в раз-
ных укрытиях стали не-
много выше средних, но 
не вышли из естествен-
ного диапазона измен-
чивости (см. табл. 2). 
Параметр температур-

ной чувствительности Тл увеличился до 8°С (против исходных 5°С), а значение 
максимальной добровольной температуры совпало с видовым пределом Тм = 35°C. 
При этом модель ясно показывает, каким образом гадюке удается поддерживать 
относительно постоянную температуру тела – за счет ухода в дневные часы во все 
более глубокую тень.  

Несмотря на довольно примитивную конструкцию, представленная модель 
очень хорошо описывает динамику температуры тела обыкновенной гадюки (см. 
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Рис. 13. Моделирование терморегуляторного поведения обыкновенной гадюки: смена укры-
тий (нижняя пунктирная линия) в зависимости от уровня температур (Тс1 – Тс5) (для Карелии в 
мае), суточный ход расчетной температуры тела гадюки (Тт) и наблюдаемой при телеметрии 
(ТS) (Saint-Girons, 1975).  Приняты  следующие значения параметров: dT1 = 8, dT2 = 9, dT3= 6, 

Тл = 5, Тм = 30, Тмин = 18˚С (см. рис. 8) 

рис. 15). Обращает на себя внимание совпадение даже отдельных фрагментов эм-
пирической и расчетной кривых Тs и Тт: быстрое снижение температуры тела в 
первом укрытии (с 9 до 10 ч) и плавное снижение в более глубоких укрытиях во 
второй половине дня (15 – 18 ч). Достоинство имитационного моделирования (в 
отличие от описательного регрессионного анализа) в том и состоит, что оно дает 
объяснение феномену с помощью ограниченного числа ключевых параметров (в 
нашем случае их шесть: dT1 = 12, dT2 = 10, dT3 = 8, Тл = 8, Тм = 35, Тмин = 18°С). 
Теперь цель дальнейших исследований может быть сформулирована как поиск на-
бора параметров терморегуляторного поведения специфичного для змей разного 
статуса, при различных состояниях и условиях жизни. 

 

 
ОБСУЖДЕНИЕ 

Существенным моментом описанной динамики суточной температуры тела 
гадюки является полуденный «провал» кривой, связанный с переходом змеи во все 
более изолированные от солнца укрытия. Не только для нашего, но и для других 
видов рептилий показано, что переход в какое-либо укрытие всегда связан с паде-
нием температуры тела ниже максимальной добровольной (Морев, 1980 и мн. др.). 
На реальность этого явления указывает и тот факт, что средняя температура тела, 
отмеченная у рептилий в дневное время (в ясную погоду), всегда ниже максималь-
ной добровольной температуры, определенной в лаборатории. Уже давно, вслед за 
М.Л. Калецкой (1956) и Чан-Кьеном (1967) отмечается, что оптимальная темпера-
тура тела обыкновенной гадюки составляет для самцов 25, для самок 28°С (Банни-
ков и др., 1977) или чуть выше – 27 – 30°С (Литвинов, Сипатов, 2006). Лаборатор-
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Рис. 14. Имитация на листе Excel терморегуляторного поведения гадюки в мае при ясной 
погоде (заданы критериальные значения Тл = 8, Тм = 35, Тмин = 18°С. Выделена формула 
для расчета различий между моделью и реальностью. Для 8 ч утра разность между температу-
рами тела не рассчитывалась, поскольку она в это время зависела не от терморегуляторного 

поведения гадюки, а от температуры укрытий, которая во Франции выше, чем в Карелии 

ные же и некоторые натурные наблюдения показывают, что максимальная добро-
вольная температура много выше и составляет TT = 34 – 34.5°С. 

 

 
Складывается парадоксальная ситуация: стремясь к максимальной доброволь-

ной температуре, гадюка почти никогда ее не достигает. В легких укрытиях или вне 
их гадюки быстро перегреваются и вынуждены искать более затененные укрытия, 
в которых они уже не получают достаточно тепла для нагревания до наибольшей 
температуры. Избегая перегрева в одном убежище, гадюка переходит в другое, и 
приобретает температуру тела заведомо ниже максимальной добровольной.  

Это значит, что так называемая «оптимальная» температура тела есть стати-
стический феномен, средняя арифметическая (экологическая характеристика) – 
она соответствует тепловой обстановке того укрытия, которую змеи выбирали и 
где были пойманы. Однако эти значения всегда на 5 – 7°С ниже максимальной 
добровольной температуры – той, которую гадюка предпочла бы «оптимальной» 
(физиологическая характеристика). 
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Рис. 15. Моделирование терморегуляторного поведе-
ния обыкновенной гадюки в мае: смена укрытий с раз-
ным уровнем температур (Тс1 – Тс5), суточный ход рас-
четной температуры тела гадюки (Тт) и наблюдаемой 
при телеметрии (ТS) (Saint-Girons, 1975). Приняты сле-
дующие значения параметров: dT1 = 12, dT2 = 10,  dT3 = 

= 8, Тл = 8, Тм = 35, Тмин = 18°С (см. рис. 14) 

Такой существенный отрыв физиологического показателя от экологического, 
на первый взгляд, характеризуют терморегуляторные способности обыкновенной 
гадюки как весьма неразвитые. В самом деле, в первом приближении (без учета 
эффекта акклимации: Ибраи-
мова, 1982) можно сказать, что 
по закону Аррениуса скорость 
метаболических реакций за-
медлится в 1.6 раза, то есть на 
40% от нормы. Никакой орга-
низм не может выдержать по-
стоянный дефицит необходи-
мого ресурса в таком объеме. 
Теория заставляет искать дру-
гое объяснение ситуации.  

Ключ к такому объясне-
нию дает наша модель. Мак-
симальная добровольная тем-
пература (Тм) может рассмат-
риваться как физиологическая 
константа терморегуляции. Она 
играет роль целевого парамет-
ра – к нему система стремится, 
но достичь почти никогда не 
может (на долю температуры 
тела выше 30°С приходится менее 10% наблюдений). Обычно достигается менее 
высокая температура – 28 – 30°С. Видимо, это и есть искомая (оптимальная с фи-
зиологической точки зрения) температура тела гадюки (То), при которой должным 
образом идут процессы обмена, развития, роста, пищеварения и пр. Тонкость со-
стоит в том, что если бы гадюка стремилась к «оптимальной температуре» тела 
30°С, то она смогла бы достичь в среднем лишь уровня 22 – 25°С! Имитационная 
модель ясно показывает, что «притягательная» для гадюки температура должна 
быть примерно на 5°С выше, чем физиологически оптимальная. Оптимальная тем-
пература тела не является для гадюки параметром, определяющим ее терморегуля-
торное поведение; таким параметром служит максимальная добровольная темпе-
ратура. Стремясь к ней, гадюка в наших экологических условиях автоматически 
достигает оптимальной температуры тела. Здесь Тм является псевдоцелью, стрем-
ление к которой обеспечивает истинную цель, физиологически оптимальную тем-
пературу тела.  

Такая ситуация достаточно обычна для физиологических функций. Например, 
прием пищи прекращается при «насыщении», когда стенки желудка окажутся дос-
таточно натянутыми, чтобы механрецепторы сообщили мозгу о достижении псев-
доцели – «желудок наполнен». Поступление же питательных веществ в клетки ор-
ганизма (истинная цель питания) начнется лишь через несколько часов. В случае с 
гадюкой ситуация усложняется тем, что в достижении истинной цели (оптимум 
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28°С) участвуют не только органы гадюки, но и факторы внешней среды. Тем не 
менее принципиальных отличий от «чисто физиологических» процессов здесь нет. 
Подобные механизмы регуляции могут быть выражены с помощью двухконтурной 
схемы отрицательной обратной связи (Коросов, 2008). 

Обращает на себя внимание и то обстоятельство, что статистические характе-
ристики температуры тела самок и самцов направленно и значимо не отличаются. 
Это уже третий вывод о сходстве температурных предпочтений разнополых осо-
бей (см. рис. 1 и 2), который в целом противоречит устоявшимся представлениям о 
том, что оптимальные температуры тела у самок (30°С) выше, чем у самцов (28°С) 
(Чан-Кьен, 1967; Банников и др., 1977 и др.). Причина противоречия состоит в том, 
что в обсуждаемом экологическом контексте понятие «оптимальная температура» 
представляет собой не физиологическую характеристику особи, а экологическую 
характеристику группы особей, полученную путем статистического обобщения 
(усреднения). Одно из существенных отличий одновозрастных самок от самцов 
(определения возраста выполнены по слоистым структурам) состоит в том, что 
они крупнее (Коросов, 2001), поэтому они медленнее нагреваются, но и медленнее 
остывают (Коросов, 2006). Дольше нагреваясь до максимальной добровольной 
температуры, они позже самцов покидают поверхность и в целом больше находят-
ся на поверхности почвы, тогда как перешедшие в укрытия самцы уже остывают. 
Проводя случайный отлов небольшого количества особей разного пола, в среднем 
получаем значимые отличия между ними по температуре тела. Если же проводить 
массовый отлов, в выборку попадут все варианты соотношения температур, и ста-
тистические характеристики самок и самцов станут примерно равными. Фактиче-
ски же и минимальные, и максимальные (см. рис. 1), и преферентные температуры  
(Хилков, Коросов, 1997) у самок и самцов одинаковы. Иными словами, физиоло-
гический температурный оптимум у обоих полов одинаков, но самцы менее, чем 
самки, способны его достичь. Конечно, температурные потребности (значит, и по-
казатели) не остаются постоянными в течение жизни, при размножении, питании и 
пр. Наши лабораторные опыты показывают, что температурные предпочтения да-
же у животных одного статуса постоянно меняются в зависимости от сроков и 
объема наполнения желудка, времени, проведенном в различных условиях.  Одна-
ко вся архитектура терморегуляторного поведения может определяться изменени-
ем лишь одного ключевого параметра, целевой температуры. 

Мы предлагаем иное (модельное) видение феномена терморегуляции, которое 
отличается от предложенного ранее (Черлин, 1984): многочисленные статистиче-
ские характеристики терморегуляторного поведения гадюки следует свести всего к 
двум ключевым параметрам – к целевой температуре Тм (аналог максимальной 
добровольной температуры) и к показателю температурной чувствительности Тл 
(способность к локации температурной обстановки).  

Понятие «целевая температура» призвано акцентировать внимание на его фи-
зиологическом смысле – это «штатный параметр» обратной связи, контролирую-
щий поведенческие реакции особи. Определение конкретных значений целевой 
температуры для особей данного статуса и определенного состояния можно вы-
полнить только с помощью точных наблюдений и моделирования – подбирая та-
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кие значения Тм, при которых модельная динамика температуры тела совпадет с 
наблюдениями в природе. 

Экологическое понятие «максимальная добровольная температура» несет эм-
пирико-статистический смысл и соответствует всего лишь максимальному значе-
нию в выборке наблюдений (величина которого будет зависеть от репрезентатив-
ности выборки).  Этого простого содержания недостаточно для теоретического ви-
дения терморегуляторного поведения животных.  

В заключение отметим, что показатель температурной чувствительности Тл 
дополняет список характеристик высокой толерантности обыкновенной гадюки к 
отклонению сиюмоментной тепловой обстановки от наиболее благоприятной. Га-
дюка не уходит в укрытия и переносит падение температуры тела в тени до 10°С, 
она терпит без изменения позы перепад внешней и внутренней температуры тела 
до 1.5°С (Коросов, 2006) и не меняет место баскинга на более благоприятное, пока 
перепад температур между ними не составит более в 4 – 8°С. 

 
ВЫВОДЫ 

1. Для построения простой и достаточно точной модели терморегуляторного 
поведения гадюки нужны всего два действительно важных параметра – это целе-
вая температура Тм (аналог максимальной добровольной температуры) и показа-
тель температурной чувствительности Тл (способность к локации температурной 
обстановки). 

3. Параметр «целевая температура» численно выражает псевдоцель терморе-
гуляторного поведения эктотермного животного, которая почти никогда не дости-
гается в природных условиях, но стремление к которой обеспечивает поддержание 
температуры тела на физиологически оптимальном уровне.  

2. Параметр температурной чувствительности гадюки (поток тепла от сосед-
них предметов, вызывающий реакцию перемещения греющейся особи на новое 
место баксинга) был востребован моделью при ее конструировании (в литературе 
не встречается). В природной обстановке гадюка реагирует на перепад температур 
не ниже Тл ≈ 4 – 8°С (при удалении вероятной позиции баскинга на 20 – 40 см).  

4. Обширные выборки данных, полученных в природе и в эксперименте, по-
казали, что физиологические характеристики терморегуляции (минимальные, мак-
симальные и преферентные температуры) самок и самцов гадюки совпадают. Из-
вестные отличия среднестатистических (экологических) температурных показате-
лей связаны в основном с различной массой животных разного пола и соответст-
вующей разной тактикой баскинга, а также от состояния особей, сезона, объема 
собранной выборки и прочих особенностей частных выборок. 
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A SIMPLE MODEL OF BUSKING OF VIPERA BERUS L. 
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Empirical features of the thermoregulation behavior of the common viper are deter-
mined on mass material of our perennial surveys. No difference between females and 
males on key thermoregulation parameters has been discovered. A simulation model of 
viper turning between shelters and a hour-scale simulation model of the body tempera-
ture were designed in Microsoft Excel in full accordance with our telemetry data. The 
maximum voluntary temperature is shown to play a role of some pseudo-purpose, tend-
ing to which provides the viper an optimum level of its body temperature. 
Key words: Vipera berus, basking, model, target parameter, heat sensitivity.  




