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НЕОБЫЧНАЯ ВЕЧЕРНЯЯ АКТИВ-
НОСТЬ УШАСТЫХ КРУГЛОГОЛОВОК 

(PHRYNOCEPHALUS MYSTACEUS) НА БАРХА-
НЕ САРЫКУМ (РЕСПУБЛИКА ДАГЕСТАН, 

РОССИЙСКАЯ ФЕДЕРАЦИЯ)

УДК 598.112.3:612.56
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Аннотация: В разные сезоны 2019 и 2021 гг. у ушастых круглоголовок 
(Phrynocephalus mystaceus) на бархане Сарыкум (Дагестан) обнаруже-
на сумеречная активность. С наступлением вечера ящерицы сначала 
зарывались в песок или уходили в норы (первичная вечерняя актив-
ность), но примерно через 50 мин., часто уже в глубоких сумерках, 
вновь выходили на поверхность и продолжали активность иногда 
почти в полной темноте еще примерно 30 мин. (вторичная вечерняя 
активность, сумеречная). Основная мотивация для сумеречной актив-
ности на Сарыкуме может быть связана с необходимостью дополни-
тельного питания, поскольку пищевых объектов для них на бархане в 
дневное время по ряду причин недостаточно, а вечером там наблю-
дается массовый лет мелких кормовых насекомых. Сумеречная актив-
ность отмечалась у ушастых круглоголовок и в Астраханской области, 
но там мотивация для нее была явно другая. Вечерняя или даже ноч-
ная активность описана в литературе и для некоторых других обычно 
дневных видов рептилий. Некоторые из них при этом грелись в ночное 
время под лампами накаливания, используемыми в антропогенных 
ландшафтах для освещения (анолисы, агамиды). В этом случае лам-
пы давали им возможность нагреваться до температур, позволяющих 
реализовать полную активность. Другие виды оставались активными 
после захода солнца, пока температуры внешней среды позволяли им 
удерживать температуру тела у минимальной границы температуры 
полной активности (анолисы, вараны, агамиды). Кардинальное отли-
чие описанной нами сумеречной активности ушастых круглоголовок 
заключалось в том, что они в это время делали все, что и днем (пи-
тались, самцы пытались спариваться с самками, гоняли друг друга и 
подростков, осуществляли другие социальные коммуникации и т. п.), 
только температуры тела у них находились в диапазоне примерно на 
10° ниже, чем днем.
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Введение
При изучении экологии ушастых круглого-

ловок (Phrynocephalus mystaceus) на бархане 
Сарыкум в Республике Дагестан (РФ) авторы 
обнаружили, что их суточная активность не 
заканчивалась после того, как они вечером 
покидали поверхность почвы.

Исследователям, когда-либо изучавшим 
экологию ушастых круглоголовок, было из-
вестно, что эти ящерицы – типично дневные, 
активные исключительно в жаркое дневное 
время при высоких температурах внешней 
среды и тела. Поэтому совершенно неверо-
ятно даже предположение о том, что они 
могут быть активны вечером, после захода 
солнца. Тем не менее наши наблюдения по-
казали, что на Сарыкуме эти дневные яще-
рицы встречались активными даже в плот-
ных сумерках, иногда почти в полной темно-
те (Окштейн и др., 2021).

Задача настоящей работы – описание 
сумеречной активности типично дневного 
вида ящериц, выявление ее отличительных 
особенностей и постановка ряда экологиче-
ских и физиологических вопросов, проявив-
шихся в данной ситуации, ответы на которые 
еще только предстоит найти.
Материалы 

Исследования экологии ушастых кру-
глоголовок проводились нами на бархане 
Сарыкум в Республике Дагестан летом и 
осенью 2019 и 2021 гг. В течение этого вре-
мени было зарегистрировано более 80 эпи-
зодов сумеречной активности ушастых кру-
глоголовок.
Методы 

При исследовании экологии и суточной 
активности ушастых круглоголовок мы реги-
стрировали утреннее появление круглоголо-
вок из ночных убежищ (из ночных нор или 
из поверхностного слоя песка с глубины 3–4 
см), дневную активность, а затем подготовку 
норы для ночевки и уход в ночное убежище.

Наблюдения за поведением ушастых кру-
глоголовок мы проводили на регулярных 
маршрутах, а также в процессе подробного 
изучения поведения этих ящериц на полиго-
не размером 100 х 40 м. В процессе работы 
мы производили индивидуальное мечение 
круглоголовок, нанося на их спины номера 
большого размера с помощью спиртового 
маркера черного цвета. Эти номера были 
легко заметны издали, позволяли иденти-
фицировать особей и наблюдать за их инди-
видуальным поведением, перемещениями, 

причем не только на свету в дневное время, 
но и в глубоких сумерках, и даже в темноте в 
свете фонаря. Эти номера хорошо читались в 
течение всего сезона работы, а в отдельных 
случаях более или менее отчетливо были 
видны даже следующей весной.

Температуры тела ящериц измеряли с по-
мощью электротермометра Mastech MS6512 
фирмы Precision Mastech Enterprises. Темпе-
ратуры внешней среды (температуру возду-
ха на высоте 3 см над поверхностью почвы, 
температуру поверхности почвы, температу-
ру в песке на глубине 5, 10 и 15 см) измеряли 
с помощью цифровых электротермометров 
DС-2 с выносными датчиками, размещенны-
ми на временной метеорологической пло-
щадке непосредственно в месте проведения 
работ. Методика термобиологических ис-
следований описывалась нами ранее (Чер-
лин, 2014 и др.).

В тексте часто используется термин «пол-
ная активность», который стоит определить. 
Полная активность – это тип активности, 
при котором рептилии находятся в физио-
логическом состоянии, в полной мере обе-
спечивающем эффективное протекание всех 
основных поведенческих актов (локомоция, 
терморегуляция, питание, сексуальность, 
территориальность, защита, коммуникации 
и т. п.). В этом состоянии движения репти-
лий активны, быстры (адекватно видовым 
особенностям) и точны (Черлин, 2014).

Все температуры в данной статье указы-
ваются в градусах Цельсия. 
Результаты 

В подавляющем большинстве географиче-
ских точек, где живут ушастые круглоголов-
ки, исследователи отмечали, что их дневная 
активность заканчивалась обычно примерно 
к 19–20 часам (Бадмаева и др., 1981; Банни-
ков и др., 1977; Богданов, 1960, 1962, 1965; 
Богданов, Сударев, 1989; Божанский, 2014; 
Джамирзоев и др., 2013; Доронин, 2013; 
Ждокова, 2013; Киреев, 1983; Литвинов, 
Югов, 2013; Лотиев, 2020; Мазанаева, 2009, 
2020; Никольский, 1915; Параскив, 1956; 
Саид-Алиев, 1979; Тертышников, 2002; Тер-
тышников, Горовая, 1984; Хонякина, 1962а, 
б, 1964; Черлин, Музыченко, 1983а; Шамма-
ков, 1981; Шнитников, 1928; Roitberg et al., 
2000 и др.). К этому времени круглоголовки 
либо выкапывали ночную нору, либо тонули 
в песке, закапываясь в его поверхностный 
слой боковыми движениями тела. После 
этого исследователи отмечали их появление 
на поверхности только следующим утром.



59

Окштейн И. Л., Черлин В. А. Необычная вечерняя активность ушастых круглоголовок (Phrynocephalus mystaceus) на 
бархане Сарыкум (Республика Дагестан, Российская Федерация) // Принципы экологии. 2021. № 4. С. 57–79

На Сарыкуме мы отметили активность 
ушастых круглоголовок, которая отличалась 
от ожидаемой, многократно описанной дру-
гими авторами. Здесь, как и в других местах, 
круглоголовки вначале завершали днев-
ную активность к 17:46–19:48, когда солнце 
переставало сильно греть и температуры 
окружающей среды заметно снижались. Не 
имея возможности поддерживать высокую 
температуру тела, ящерицы остывали, а за-
тем закапывались в песок латеральными 
движениями так, что на поверхности остава-
лась только голова. В таком положении они 
пребывали примерно до 19:30–20:00 (в це-
лом около 50 мин.). Затем, когда сгущались 
сумерки, некоторые ящерицы вылезали из 
нор или выкапывались из песка (рис. 1), и 
уже почти в полной темноте начинали вести 
вторую часть своей вечерней активности – 
сумеречную активность (табл. 1).

В ходе сумеречной активности кругло-
головки успешно охотились на насекомых, 

самцы преследовали молодых особей и друг 
друга. В сумерках мы наблюдали три неу-
давшихся попытки спаривания: в двух из них 
самец не смог догнать убегающую самку, а 
в одном случае самка приняла позу отказа 
от спаривания. Мало того, ящерицы активно 
коммуницировали друг с другом, скручивая 
и раскручивая хвост (рис. 2) и применяя дру-
гие демонстративные поведенческие реак-
ции (топтание на месте и т. п.).

При неожиданной встрече с человеком 
круглоголовки от него убегали, активно при-
меняя различные уловки, как днем, много-
кратно меняя направление движения в за-
висимости от перемещения человека, зата-
иваясь у основания кустов, забегая в непро-
сматриваемую для человека зону за расти-
тельностью и прикапываясь там и др., т. е. 
вполне творчески и оперативно применяли 
весь репертуар своих защитных поведенче-
ских реакций.

Рис. 1. Ушастые круглоголовки добровольно выкапываются из песка для начала вечерней активности. 
А – 17.06.2021, 19:55, фото В. А. Черлина. В – 22.06.2021, 19:20, фото с видео И. Л. Окштейна. Фото-

графии, сделанные с видеозаписей (рис. 1В, рис. 2) темные, недостаточно четкие и контрастные. Но 
технические возможности не позволяли сделать их более качественными. А если их все-таки сильно 
улучшить, применив Photoshop или другую подобную программу, то пропадет понимание того, что 

фото сделано почти ночью. Поэтому мы их оставили такими, какие они есть
 Fig. 1. The toad-headed agama voluntarily dug out of the sand for the beginning of the evening activity. A – 
17.06.2021, 19:55, photo by V. A. Cherlin. B – 22.06.2021, 19:20, photo from the video by I. L. Okshtein. The 

photographs taken from the video recordings (Fig. 1B, Fig. 2) are dark, insufficiently clear and contrasting. 
But the technical capabilities did not allow making them better. And if they would be improved by using 
Photoshop or another similar program, then the understanding that the photo was taken almost at night  

disappeared. Therefore, we left them as they are
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Рис. 2. Активность меченых ушастых круглоголовок на поверхности в сумерках. А – 22.06.2021, 19:30. 
В – 22.06.2021, 19:35. Фото с видео И. Л. Окштейна

 Fig. 2. Activity of the toad-headed agama on the surface at dusk. A – 22.06.2021, 7:30 pm. B – 22.06.2021, 
19:35. Photo from the video by I. L. Okshtein

Таблица 1. Время протекания вечерней активности ушастых круглоголовок на бархане Сарыкум в 
2021 г.

Месяц
Время окончания днев-
ной и вечерней актив-

ности (вместе с остыва-
нием)

Время начала сумеречной 
активности

Время окончания сумереч-
ной активности

 час. n час. n час. n
Июнь 17:34–19:48 8 19:31–20:03 14 19:58–20:23 7
Август 17:11–18:18 5 18:18–19:01 11 18:56–19:09 12

Перебегая с места на место на достаточно 
большие расстояния, ящерицы оставались 
приблизительно в границах своих «днев-
ных» индивидуальных участков. Однако 
иногда сумеречная активность происходила 
далеко за границами их участков (например, 
у одного самца участки его дневной и суме-
речной активности оказались разделены 
расстоянием более 50 м).

В результате можно констатировать, что 
в период сумеречной активности кругло-
головки делали все то же самое, что и при 
дневной активности.

В сумерках круглоголовки были активны 
в среднем полчаса. Причем эта часть их ак-

тивности проходила зачастую уже в плотных 
сумерках или даже почти в темноте (см. рис. 
1, 2).

Завершалась сумеречная активность пол-
ным закапыванием в песок латеральными 
движениями туловища либо выкапыванием 
ночных нор. Последние зарегистрирован-
ные нами встречи ушастых круглоголовок во 
время сумеречной активности на Сарыкуме 
происходили примерно в 20:10–20:20.

За период наблюдений 2019 и 2021 гг. 
мы зарегистрировали на бархане Сарыкум 
более 80 эпизодов сумеречной активности 
ушастых круглоголовок. В июне 2021 г. мы 
наблюдали 43 эпизода сумеречной актив-
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ности, которую проявили 22 из 44 регулярно 
наблюдавшихся нами особей (7 из 15 сам-
цов, 11 из 16 самок, 4 из 13 молодых особей 
предположительно 2020 г. рождения).  

Двухфазная вечерняя активность на Са-
рыкуме типично дневного и высокотемпе-
ратурного вида – ушастой круглоголовки 
– явление в целом необычное. Несмотря 
на то, что оно встречается здесь регулярно, 
опубликованные материалы по экологии 
этих ящериц непосредственно на Сарыкуме 
(Джамирзоев и др., 2013; Мазанаева, 2009, 
2020; Хонякина, 1962а, б, 1964; Roitberg et 
al., 2000 и др.) показали, что до нас на барха-
не Сарыкум это явление никто не наблюдал.
Обсуждение 

Типы вечерней активности ушастых 
круглоголовок

Как мы уже говорили в разделе «Резуль-
таты», ситуация с окончанием дневной ак-
тивности получается достаточно однород-
ная для всех мест обитания – круглоголовки 
заканчивают активность примерно к 19–20 
часам. Но эта одинаковость результатов, вы-
раженных в публикациях цифрами, на деле 
оказывается лишь кажущейся. На самом 
деле у ушастых круглоголовок можно на-
блюдать два сильно различающихся сцена-
рия их вечернего поведения.

Первый сценарий: ушастые круглоголовки 
активны во второй половине дня, иногда в 
жаркий сезон – после дневного перерыва. 
Они продолжали свою вечернюю активность 
примерно до 19:00–20:00. К этому времени 
активность ящериц постепенно затухала. 
Это сценарий обычный, который наблюдали 
исследователи в разных географических точ-
ках в разные сезоны года. Он описан прак-
тически во всех публикациях, цитированных 
выше, за исключением упомянутых ранее 
наших наблюдений на бархане Сарыкум (Ок-
штейн и др., 2021). Эту обычную, привычную 
ситуацию можно назвать первичной вечер-
ней активностью.

Второй сценарий: после окончания пер-
вичной вечерней активности к вечеру уша-
стые круглоголовки уходили на ночевку в 
норы или прикапывались в верхнем слое пе-
ска. Но после этого, примерно после 19:30, 
они вновь выходили на поверхность и неко-
торое время продолжали активность уже в 
глубоких сумерках или даже почти в темноте 
примерно до 20:20, иногда – позже. Это сце-
нарий непривычный, но реально существу-
ющий. Его впервые обнаружила группа И. Л. 
Окштейна на бархане Сарыкум летом 2019 г. 

Этот второй цикл вечерней активности мож-
но назвать вторичной вечерней (сумереч-
ной) активностью. Далее будет показано, 
что вторичная вечерняя активность отлича-
ется от первичной важными особенностями.

При обсуждении результатов наших на-
блюдений мы столкнулись с критикой по по-
воду выводов о сумеречной активности уша-
стых круглоголовок. По мнению оппонентов, 
сами исследователи могли вспугивать яще-
риц, которые при этом выскакивали из песка 
или нор, после чего бегали от наблюдателей. 
Но это возражение опровергается тем обсто-
ятельством, что в процессе наблюдений за 
отдельными ящерицами мы регистрирова-
ли на поверхности одновременно и в тех же 
местах многих круглоголовок разных полов 
и возрастов, которые определенным обра-
зом взаимодействовали друг с другом и про-
являли другие формы активности (питание, 
элементы регуляции температуры и т. п.). Та-
ким образом, сумеречная активность была 
у них массовая, а не единичная, связанная с 
беспокоящей работой исследователей.

Температурные условия при вечерней ак-
тивности ушастых круглоголовок

По нашим данным из Средней Азии и не-
посредственно с бархана Сарыкум, в период 
дневной активности ушастые круглоголовки 
имеют диапазон температур тела при пол-
ной активности («диапазон добровольных 
температур тела») 34–44.5º, а температуры 
термостабилизации («предпочитаемые») 
у них ~39–40º (Черлин, Музыченко, 1983а; 
Черлин, 2014).

Когда на Сарыкуме заканчивалась пер-
вичная вечерняя активность, т. е. когда кру-
глоголовки, проведя вторую половину дня 
на поверхности, примерно в 18:30 начинали 
уходить в ночные убежища, температура их 
тела оказывалась 35–36º, т. е. была близка 
к нижней границе температуры полной ак-
тивности для этого вида. Это мы наблюдали 
в Туркменистане на ст. Репетек в Каракумах 
(Черлин, Музыченко, 1983а; рис. 3), в Узбе-
кистане в Кызылкумах, а также в Дагестане 
на Сарыкуме (рис. 4).

При этом в конце дневной активности 
интенсивность солнечного излучения резко 
ослабевала, сокращалась и разница между 
температурой тела и температурами внеш-
ней среды – воздуха (рис. 5) и особенно по-
верхности почвы (рис. 6). 

Температуры тела ящериц в ходе вторич-
ной вечерней (сумеречной) активности у 
ушастых круглоголовок на бархане Сарыкум 
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находились в пределах 25.9–31.4°, в сред-
нем 29.1 ± 1.7, n = 15 (табл. 2).

Температурные условия внешней среды в 
это время приведены в табл. 3.

Летом на бархане Сарыкум при перебеж-
ках в период вторичной вечерней активно-
сти круглоголовки все время держали тело 
приподнятым над грунтом, а при остановках 
либо закапывались в песок, либо продолжа-
ли держать тело приподнятым над почвой. 
Температура песка в это время в поверхност-
ном слое (на глубине 3 см), куда закапыва-
лись круглоголовки, и особенно в ночных 
норках, куда они иногда уходили (примерно 
на глубине 15 см), была выше, чем на по-
верхности (см. табл. 3). Значит, при нахожде-
нии в грунте ящерицы, хотя и несильно, но 
все-таки согревались, а стоя на поверхности 
– охлаждались. Таким образом, очевидно, 

что по крайней мере часть поведения кру-
глоголовок при сумеречной активности была 
терморегуляционно ориентирована. Допол-
нительным аргументом в пользу терморе-
гуляционного значения нахождения в грун-
те в закопанном состоянии при вторичной 
вечерней активности служит тот факт, что в 
сумерках 22.06.2021, когда температура воз-
духа была достаточно высока (не 25–31º, как 
обычно, а 31.7–33.9º), все три индивидуаль-
но наблюдавшихся в этот момент круглого-
ловки в ходе сумеречной активности в грунт 
не закапывались.

Обращает на себя внимание то, что в пе-
риод вторичной вечерней активности уша-
стые круглоголовки старались погреться на 
или в почве при температурах внешней сре-
ды (а следовательно, и тела) 25–31°, причем 
они имели возможность повысить темпе-

Рис. 3. Режим суточной активности и температура тела ушастых круглоголовок в состоянии полной ак-
тивности по времени суток в апреле и сентябре (А) и в июне – июле (В) на ст. Репетек (Каракумы, Тур-

кменистан). Tm – температура тела (ректальная) (Черлин, Музыченко, 1983а)
 Fig. 3. Regime of daily activity and body temperature of toad-headed agamas in the state of full activity  by 

time of day in April – September (A) and in June – July (B) at st. Repetek (Karakum, Turkmenistan). Tm – body 
temperature (rectal) (Cherlin, Muzychenko, 1983a)

Рис. 4. Режим суточной активности и температура тела ушастых круглоголовок в состоянии полной ак-
тивности по времени суток в мае (А) и июле (В) на бархане Сарыкум. Tm – температура тела (ректаль-

ная)
 Fig. 4. Regime of daily activity and body temperature of toad-headed agamas in the state of full activity  by  

time of day in May (A) and July (B) on the Sarykum dune. Tm – body temperature (rectal)
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Рис. 5. Зависимость температуры тела (Tm) от температуры возду ха (Тв) у ушастых круглоголовок при 
утренней активности на ст. Репетек (Каракумы, Туркменистан). Условные обозначения для утренней 

активности: 1 – нагревание, 2 – термостабилизирующее поведение, 3 – добровольный перегрев. Пря-
мая на графике отмечает равенство температур тела и воздуха (Черлин, Музыченко, 1983а)

 Fig. 5. Dependence of body temperature (Tm) on air temperature (Тв) in toad-headed agamas during 
morning activity at st. Repetek (Karakum, Turkmenistan). Legend for morning activity: 1 – heating, 2 – 

thermostabilizing behavior, 3 – voluntary overheating. The straight line оn the graph marks the equality of 
body and air temperatures (Cherlin, Muzychenko, 1983a)

Рис. 6. Зависимость температуры тела (Tm) от температуры почвы (Тп) у ушастых круглоголовок при 
утренней (А, условные обозначения как на рис. 5) и вечерней (В) активности на ст. Репетек (Каракумы, 

Туркменистан). Прямые на графике отмечают равенство температур тела и поверхности почвы (Чер-
лин, Музыченко, 1983а)

 Fig. 6. Dependence of body temperature (Tm) on soil temperature (Тп) in toad-headed agamas during 
morning (A, legend as in Fig. 5) and evening (B) activity at st. Repetek (Karakum, Turkmenistan). The 

straight lines оn the graphs marks the equality of body and soil surface temperatures (Cherlin, Muzychenko, 
1983a)

Таблица 2. Температура тела ушастых круглоголовок при вторичной вечерней активности на барха-
не Сарыкум в 2021 г.

Месяц Ректальная температура при 
сумеречной активности n

Июнь 25.9–31.4 15
Август 28.9–29.7 3
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Таблица 3. Характерные температуры внешней среды в 20:00 в середине июня на бархане 
Сарыкум

Показатель температуры среды Температура
Температура воздуха на высоте 3 см 25–31

Температура поверхности песка 28.5–29.9
Температура песка на глубине 3 см 30.0–34.3

Температура песка на глубине 15 см 32.7

ратуру своего тела максимум до 34°. А уже 
при температурах среды выше ~32º они не 
стремились повышать температуру тела. То 
есть в этой ситуации уровень температуры 
тела в 25.9–31.4° был им достаточен и они 
могли реализовывать при нем полную ак-
тивность, которая была характерна для них 
днем, только при 34–44.5º.

Данные, любезно предоставленные нам 
Н. А. Литвиновым, об условиях активности 
ушастых круглоголовок в Досанге (Астрахан-
ская область) весной и осенью 2012 и 2013 
гг., говорят о том, что последние встречи 
ушастых круглоголовок вечером происходи-
ли там в легких сумерках (последняя встре-
ча была в 20:17). Температура воздуха в это 
время была 26.9–32.6º, поверхности почвы 
28.0–33.4º, а ректальная температура кру-
глоголовок 29.3–31.5º. Эти данные соответ-
ствуют материалам, полученным на Сарыку-
ме при вторичной вечерней активности.

В результате ушастые круглоголовки на 
бархане Сарыкум и в Астраханской области 
(возможно, и в некоторых других местах) де-
монстрируют двухфазную вечернюю актив-
ность. Ящерицы были активны днем при вы-
соких температурах внешней среды и име-
ли диапазон температур тела при полной 
активности 34–44.5º. А вечером, в поздних 
сумерках и даже почти в темноте, в пери-
од вторичной вечерней активности они де-
монстрировали практически все те же, что и 
днем, формы активности и вполне хорошую 
подвижность. Но делали они это при тем-
пературах тела примерно на 10º ниже, чем 
днем.

По нашим представлениям, возможны по 
крайней мере два варианта интерпретации 
этой необычной ситуации. Первый вариант 
– у ушастых круглоголовок по каким-то при-
чинам есть физиологическая возможность 
быть активными при намного более широ-
ком диапазоне температур тела, чем диа-
пазон полной активности, проявляющийся 
днем. Реакция максимизации температуры 
тела (Черлин, 2014) заставляет их быть ак-
тивными при температурах тела, близких к 
максимальной температуре полной актив-

ности, насколько этот уровень температур 
тела в данных условиях достижим. И, кро-
ме того, у них здесь имеются очень важные 
мотивации, заставляющие их находиться в 
активном состоянии вечером, даже почти в 
полной темноте (например, необходимость 
дополнительного вечернего питания). В ре-
зультате круглоголовки оказываются актив-
ными при более низких температурах тела, 
чем днем, хотя реакция максимизации тем-
пературы тела заставляет их нагреваться до 
максимально возможных в данных услови-
ях температур, прижимаясь к более теплой, 
чем воздух, поверхности почты или закапы-
ваясь в еще не остывшие слои песка. Второй 
вариант – у ушастых круглоголовок есть два 
диапазона температур полной активности, 
разделенные хиатусом примерно в 10º. Хотя 
этот вариант не вписывается в представле-
ния об организации терморегуляции у этих 
ящериц и у рептилий в целом. Ничего подоб-
ного пока не отмечено ни у одного другого 
вида, ни у одной другой группы рептилий!

 Световые условия при вечерней актив-
ности ушастых круглоголовок

По наблюдениям разных исследовате-
лей, в различных географических точках ве-
черняя активность ушастых круглоголовок 
оканчивалась примерно в 19–20 часов и 
лишь иногда продолжалась до 21 часа. Но о 
световых условиях при окончании вечерней 
активности круглоголовок никто из авторов 
ничего не писал. А в свете рассматриваемой 
нами проблемы этот материал достаточно 
важен.

Информацию пришлось собирать по кру-
пицам, по полевым записям, в личных раз-
говорах с исследователями, искать климати-
ческие данные в литературе и Интернете.

По нашим данным и материалам других 
авторов удалось восстановить информацию 
о том, что в Средней Азии, в частности в Тур-
кмении и Узбекистане, ушастые круглого-
ловки действительно встречались вечером 
примерно до 19:30–20:20. Это была явная 
первичная вечерняя активность. Но важное 
обстоятельство заключается в том, что око-
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ло 20 часов в Каракумах и Кызылкумах было 
еще достаточно светло, и этих ящериц встре-
чали только пока было светло.

Нам самим приходилось много работать 
в Каракумах, Кызылкумах, в других среднеа-
зиатских песках во все сезоны года, в разных 
биотопах, населенных ушастыми круглого-
ловками, и днем, и вечером, и ночью. Но ни-
каких намеков на вечернюю активность этих 
ящериц после захода солнца мы никогда и 
нигде не отмечали. Подобное же положение 
дел подтвердили нам А. Ю. Целлариус и Ю. 
Г. Меньшиков,  долгое время работавшие в 
Репетекском заповеднике в Каракумах (Тур-
кменистан) и в Кызылкумском заповеднике 
(Узбекистан), а также Г. В. Полынова, Н. А. 
Литвинов, И. Ю. Барсуков и С. Б. Пугач, рабо-
тавшие в разное время с этими ящерицами в 
окрестностях поселка Досанг (Астраханская 
область). В вечернее время, когда внешняя 
температура и уровень солнечной радиа-
ции существенно снижались, дневная актив-

ность ушастых круглоголовок заканчивалась, 
и примерно в 19–20 часов они уходили в 
ночные убежища (Литвинов, Югов, 2013). По 
сведениям, любезно предоставленным нам 
Н. А. Литвиновым, наиболее поздняя встре-
ча ушастой круглоголовки была зарегистри-
рована им в 20:17, и это было только начало 
сумерек, т. е. еще почти в светлое время.

Получается, что летом примерно в 20 
часов, когда ушастые круглоголовки закан-
чивают свою активность, в Каракумах и Кы-
зылкумах еще достаточно светло, в Астра-
ханской области и в Калмыкии начинаются 
сумерки, а на Сарыкуме уже плотные сумер-
ки, т. е. почти темно. Так ли это, а если так, то 
почему?

Материалы табл. 4 показывают, что по 
чисто географическим и астрономическим 
причинам в Средней Азии заход солнца про-
исходит примерно на час позже, чем в более 
северных широтах на юге России.

Таблица 4. Время захода солнца в разных точках обитания ушастых круглоголовок на 15 апреля, 
15 июня и 1 сентября

Географи- ческое 
место

Время захода солнца по да-
там  Источник в Интернете

15.04 15.06 01.09
Ашхабад 19:42 20:31 19:38 https://voshod-solnca.ru/sun/ашхабад

Элиста 18:50 19:57 18:41
https://ru.365.wiki/world/russia/Астрахань 18:35 19:41 18:26

Махачкала 18:32     19:30   18:24 

Что же касается сравнения районов 
Астраханской области, Калмыкии и Сары-
кума, то здесь тоже есть некоторые геогра-
фические обстоятельства. Дело в том, что и 
в Калмыкии, и в Досанге рельеф местности, 
где живут ушастые круглоголовки, более или 
менее равнинный и лишь слегка волнистый. 
Сарыкум же – бархан, на север и восток от 
которого тянутся равнинные степи. А вот с 
запада располагается хоть и не высокий, но 
все-таки горный Кумторкалинский хребет, 
с юга – более высокий хребет Нарат-Тюбе. 
Таким образом, вечером, на закате, прежде 
всего Кумторкалинский хребет загоражива-
ет Сарыкум от заходящего солнца, и это, ско-
рее всего, способствует тому, что сумерки 
спускаются на бархан немного раньше, чем 
на другие соседние, но открытые для вечер-
них солнечных лучей регионы. Именно по-
этому, видимо, на бархане Сарыкум темнеет 
немного раньше, чем в Калмыкии и Астра-
ханской области, т. е. примерно в 20 часов 

на Сарыкуме уже почти темно, а в Калмыкии 
и в Досанге еще только начинает смеркать-
ся. Следовательно, вполне логично, что если 
в опубликованных материалах, касающихся 
разных географических точек, написано, что 
круглоголовки оканчивают активность при-
мерно в 20 часов, то на самом деле это мо-
жет означать, что в Средней Азии это будет 
еще засветло, на юге России – начало суме-
рек, а на Сарыкуме – глубокие сумерки.  

Единственную «пограничную» ситуацию 
описали В. И. Бадмаева с соавторами в Кал-
мыкии (регион, территориально близкий к 
дагестанскому Сарыкуму), где весной по-
следних круглоголовок отмечали в 19:00, в 
июне – в 20:00, в июле – в 21:00 (Бадмаева и 
др., 1981). Дело в том, что 21:00 – время, ког-
да наверняка уже было или совсем темно, 
или это были плотные сумерки. Хотя и тут 
об условиях освещенности авторы статьи, к 
огромному сожалению, ничего не упомяну-
ли.



66

Окштейн И. Л., Черлин В. А. Необычная вечерняя активность ушастых круглоголовок (Phrynocephalus mystaceus) на 
бархане Сарыкум (Республика Дагестан, Российская Федерация) // Принципы экологии. 2021. № 4. С. 57–79

Но из всех остальных выделяются устные 
воспоминания Е. А. Дунаева. Он рассказал 
нам, что при работе в песках около пос. 
Досанг в Астраханской области он встречал 
активных ушастых круглоголовок (и самок, 

и самцов, и подростков) вечером, уже 
практически в темноте, иногда до 22 часов. 
Круглоголовки были вполне активны, и он 
некоторых из них сфотографировал (рис. 7).

Рис. 7. Ушастые круглоголовки на поверхности в плотных сумерках. Фотографии сделаны 06.08.2010 в 
20:01 Е. А. Дунаевым в окрестностях пос. Досанг (Астраханская область) и любезно предоставлены нам 

автором
 Fig. 7. The toad-headed agamas on the surface in dense twilight. Photos were taken on 06.08.2010, 20:01 by 

E. A. Dunaev near Dosang village (Astrakhan region) and kindly provided to us by the author

Литературные данные о ночной актив-
ности дневных видов рептилий

Некоторые авторы пытались рассматри-
вать, анализировать и обсуждать проблему 
дневной / ночной активности ящериц (Vidan 
et al., 2017; Team, 2021). Правда, эти рабо-
ты анализируют лишь внешние, статисти-
ческие стороны связи активности ящериц с 
факторами внешней среды – среднегодовой 
температурой, среднегодовой ночной тем-
пературой, среднегодовым увлажнением, 
сезонностью параметров, аридностью и т. 
п. (Vidan et al., 2017). Поразительно то, что 
авторы посчитали, что их работа – первая, в 
которой предприняты попытки объяснить, 
зачем ящерицы активны ночью, с чем это 
вообще связано и что до сих пор это никому 
не известно. Результатом их работы явились 
выводы о том, что ночная активность не про-
является у ящериц, живущих в высоких ши-
ротах и высоко в горах, потому что ночью в 
этих регионах слишком низкие температу-
ры. И эти очевидные выводы они посчитали 
«пионерными».

Однако, наверное, здесь имеет смысл 
вспомнить о работах, касающихся, напри-
мер, термобиологии таких ночных видов, 
как сцинковые гекконы, Teratoscincus scincus 
(Черлин и др., 1983). В них подробно показа-
но, что весь режим суточной и сезонной ак-
тивности жестко связан с суточной динами-
кой и взаимодействием температурных ус-
ловий на поверхности почвы и в ее глубине 

(т. е. в убежищах ящериц), что ящерицы под-
держивают определенную динамику темпе-
ратуры своего тела, разнообразно используя 
условия на поверхности и в норах. Норы ис-
пользуются ими иногда как место, куда мож-
но уйти от слишком высоких температур на 
поверхности, а иногда – как «грелки», где 
можно погреться, если на поверхности слиш-
ком прохладно (Черлин, Музыченко, 1983б). 
В других работах продемонстрированы эко-
лого-физиологические связи динамики ус-
ловий на поверхности почвы и в убежищах 
с режимом протекания сезонных физиоло-
гических циклов (Черлин, Целлариус, 1981; 
Черлин, 2014 и др.). Другими словами, сей-
час уже имеется достаточно объемный мате-
риал, позволяющий понять закономерности 
формирования режимов дневной и ночной 
активности у разных групп рептилий и даже 
его прогнозировать (Cherlin, 1991, 2015).

Есть некоторые группы змей и ящериц, 
которые весной и осенью активны днем, а 
в летнюю жару переходят на ночную актив-
ность. Таковы множество видов гекконов 
(Gekkota – Крымов, 2021), среднеазиатские 
эфы (Echis multisquamatus – Черлин, Цел-
лариус, 1981), гюрзы (Macrovipera lebetina 
– Черлин, Шепилов, 2014) и многие другие 
змеи и ящерицы (Богданов, 1960, 1962, 1965; 
Богданов, Сударев, 1989).

Для дальнейшего обсуждения нашей 
темы нам придется еще раз вернуться к по-
нятию «дневные» ящерицы. Кроме темпе-
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ратуры, оно включает характеристику днев-
ного света, т. е. освещенности. Другими сло-
вами, дневные ящерицы – это те, которые 
активны в дневное, светлое время суток. 
Вот здесь и начинаются неопределенности 
и несогласованности, примеры которых де-
монстрируют опубликованные материалы о 
ночной активности ящериц, в норме являю-
щихся дневными видами.

Имеются публикации, которые говорят 
о возможной ночной активности заборных 
игуан Sceloporus jarrovi и S. virgatis (Duncan 
et al., 2003). Правда, об активности этих яще-
риц в ночное время авторы судят исключи-
тельно по тому, что они встречаются в пита-
нии (в гнездах) мелких сов. Однако многие 
ящерицы в теплых регионах ночуют не в но-
рах и других укрытиях, а на поверхности по-
чвы или на ветках. Так часто делают, напри-
мер, степные агамы (Trapelus sanguinolentus) 
в Средней Азии, которые летом часто прово-
дят ночь либо на поверхности почвы, либо 
на ветках кустов. Теоретически мелкие совы 
могут охотиться на подобных ящериц и в 
ночное время, несмотря на то, что послед-
ние ночью спят. Но мелкие совы (как, напри-
мер, сычи в Средней Азии) часто начинают 
активность и охоту не в полной темноте, а 
только при наступлении сумерек. В это вре-
мя дневные ящерицы заканчивают дневную 
активность, вполне могут еще двигаться, 
устраиваясь на ночлег, и в это время с боль-
шой вероятностью могут стать их жертвой. 
Следовательно, наличие дневных ящериц 
в гнездах или в рационе мелких сов одно-
значно не говорит о том, что эти ящерицы 
активны ночью. В цитируемой нами статье 
нет прямых наблюдений за поимкой актив-
ных заборных игуан совами ночью. Так что, 
по нашему мнению, вывод о ночной актив-
ности этих ящериц в данной работе не до-
казан.

Другая публикация описывает ночную 
активность дневного гребенчатого ано-
лиса (Anolis cristatellus) при лунном свете 
(Brisbane, van den Burg, 2020). Работы про-
водились на острове Доминика (Малые Ан-
тильские острова) в середине января 2019 
г. В данном случае авторы непосредственно 
наблюдали, как анолисы примерно в 20 ча-
сов по местному времени питались мелки-
ми лягушками, и даже привели в статье со-
ответствующие фотографии. Таким образом, 
ночная (вечерняя) активность дневных яще-
риц документально подтверждена.

Однако, без всякого сомнения, объяснить 
ночную активность анолисов, не изучая тем-

пературные условия, практически невоз-
можно. К сожалению, авторы не исследо-
вали причины и условия, способствовавшие 
данной ситуации. Мы попытались сами вос-
становить недостающие материалы. В янва-
ре температуры воздуха в Доминике днем 
достигают 30°, а ночью опускаются пример-
но до 25° или немного ниже (География До-
миники, 2021; Климат Доминики, 2021). Но 
анолисы были встречены примерно в 20 ча-
сов, т. е. в самом начале темного периода, а 
значит, температура явно не успевала в это 
время упасть ниже 27–29°.

Данные из различных литературных ис-
точников показывают, что температура тела 
гребенчатых анолисов при полной активно-
сти находится в очень узких пределах 29–30° 
(Huey, Webster, 1976; Lister, 1976). Следова-
тельно, в начале ночи, а точнее – поздним 
вечером температуры воздуха позволяли 
гребенчатым анолисам иметь температуру 
тела, близкую к нижней границе диапазона 
температур их полной активности, или даже 
вообще достигать этого диапазона. То есть 
температурные условия давали им возмож-
ность быть активными в это время. А яркий 
лунный свет дополнял эффект, допускающий 
и активизирующий такую вечернюю актив-
ность. Таким образом, описанная ситуация 
с анолисами имеет вполне понятные причи-
ны и объяснимые условия. Она является ти-
пичным примером продолжения, «растяги-
вания» дневной активности, т. е. примером 
первичной вечерней активности.

Эти и другие материалы позволяют заклю-
чить, что типично дневные виды рептилий 
могут переходить на вечерне-ночной образ 
жизни, но чаще всего в особых случаях, когда 
внешние климатические условия позволяют 
им поддерживать важнейшие физиологиче-
ские параметры (в частности и прежде всего 
– температуру тела) в границах, допускаю-
щих полную активность. В природных усло-
виях должны быть достаточно веские при-
чины для такой смены поведения. Видимо, 
основная причина – это питание: в течение 
дня по ряду обстоятельств ящерицам не хва-
тает питания, а ночью у лампы, где собира-
ются насекомые, «добрать» недостающее 
количество корма достаточно просто, и это 
не требует больших энергетических затрат.

Ряд описанных в литературе вариантов 
необычной вечерне-ночной активности ти-
пично дневных видов рептилий касается 
некоторых представителей варанов. Вся их 
биология, экология, строение колбочек в 
глазах (Röll, Horn, 1999 и др.) свидетельству-
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ют о том, что это типично дневные виды. 
Тем не менее в литературе есть указания 
на сумеречную и даже ночную активность 
в природе по крайней мере у 9 видов вара-
нов – Varanus spenceri, V. panoptes, V. tristis, 
V. glebopalma, V. rosenbergi, V. melinus, V. 
glauerli, V. salvator, V. dumerilli, а в услови-
ях неволи у V. acanthurus, V. giganteus, V. 
indicus, V. keithhornei, V. mertensi, V. varius 
(Bohme, Ziegler, 1997; Cota et al., 2008; Irwin 
et al., 1996a, b; Jones, 1998; Trembauth, 2000; 
Yong et al., 2008 и др.).

Есть предположения о том, что V. 
glebopalma питается в основном в первые 
два часа после захода солнца (Christian, 
1977; Wilson, Knowles, 1988). В природе ак-
тивность, охоту и питание этих ящериц отме-
чали в 18:30–19:00 и с 19 до 21 часа. Тем не 
менее радиотелеметрические исследования 
экологии V. glebopalma вечерней и ночной 
активности у них не выявили (Sweet, 1999). 
С. Свит посчитал, что наблюдавшаяся дру-
гими исследователями вечерняя и ночная 
активность варанов являлась результатом 
того, что они беспокоили ящериц во время 
работы.

Однако этих варанов наблюдали охотя-
щимися и поедающими лягушек пример-
но с 20 до 23 часов при температуре воздуха 
19.5º (Rhind et al., 2013). Не исключено, что 
наличие или отсутствие активности в раз-
ных работах отражают популяционные и / 
или сезонные различия. Возможно также, 
что варанов из мест их ночевок вытесняют 
какие-то хищники (Rhind et al., 2013). Кро-
ме того, замечено, что в ночное время V. 
glebopalma предпочитают засадную, «под-
жидательную» стратегию охоты, что вооб-
ще не характерно для варанов. Именно это 
может способствовать тому, что они могут 
охотиться при низкой освещенности (Rhind 
et al., 2013). Мало того, по нашему мнению, 
возможности охоты в сумерках и ночью у 
варанов способствует то, что в их биологии, 
в ориентации во внешней среде, при соци-
альных коммуникациях и при охоте боль-
шое значение имеет, кроме зрения, еще и 
осязательная информация, получаемая при 
помощи языка, похожего на змеиный, кото-
рым они ощупывают все вокруг. Исследуя 
таким образом следы на почве, они спо-
собны различать знакомых варанов, обита-
ющих на данной территории, находить пи-
щевые объекты и получать другую важную 
информацию, что мы наблюдали при работе 
с серыми варанами, Varanus griseus, в Кы-
зылкумах (Целлариус и др., 1991). Осязание 

у V. glebopalma в значительной степени мо-
жет замещать информацию зрительную и 
давать возможность быть активными почти 
без света.

В этой же связи можно предположить, 
что вечернюю и ночную активность можно 
было бы ожидать, например, у обитающих 
в тропических регионах, живущих в теплой 
лесной подстилке мелких сцинковых яще-
риц, хотя пока нам такие опубликованные 
данные не известны. Но по устным сообще-
ниям А. П. Лисачева, в Малайзии он наблю-
дал ночную активность бронзовых мабуй 
(Eutropis macularia) примерно при 25º. При-
чем в основном их активность на поверхно-
сти проявлялась именно ночью, а не днем, 
не утром или вечером, когда они, видимо, 
грелись в верхнем слое подстилки при бо-
лее высоких температурах. Кроме того, в тех 
же районах ночную активность проявляли 
сцинки родов Lygosoma и Sphenomorphus. В 
целом же среди сцинковых ящериц Евразии 
20 видов могут быть признаны ночными, 
165 видов – дневными и 22 вида – способ-
ными вести и дневной, и ночной образ жиз-
ни (Vidan et al., 2017).

Интересные материалы имеются по 
экологии хентаунской круглоголовки 
(Phrynocephalus rossikowi). Этот мелкий вид 
круглоголовок распространен в нижнем 
течении Амударьи, в Каракалпакии и при-
лежащих районах Узбекистана (Банников 
и др., 1977). Их находили на узкой полосе 
щебня, протянувшейся вдоль левого берега 
Амударьи, и на других щебнистых равнинах. 
Данных об экологии этого вида ящериц в 
литературе немного. Наиболее подробные 
исследования на эту тему проводились Д. А. 
Бондаренко в Дейнауском районе Чарджоу-
ской области летом и осенью (Бондаренко, 
1984). Он показал, что эти ящерицы, обитая 
иногда на песках, могут, как песчаные кру-
глоголовки, закапываться в верхний слой 
почвы боковыми движениями тела, и так же 
они роют норки (Бондаренко, 1984).

По его устному сообщению, в июле, когда 
температуры среды были очень высокими, 
круглоголовки были активны в двухпиковом 
режиме. После короткого периода утренней 
активности круглоголовки уходили с поверх-
ности и вновь начинали появляться только 
после 18 часов. Пик активности приходился 
примерно на 20 часов. Последние круглого-
ловки встречались уже в сумерках. Этот вид 
оказался очень неустойчив к высокой темпе-
ратуре среды.

В начале августа у хентаунских круглого-
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ловок наблюдалось два пика активности – 
утренний и вечерний. Утром круглоголовки 
появлялись, когда температура поверхности 
почвы была около 25º. Максимальная актив-
ность ящериц в первой и второй половине 
дня – при температуре воздуха 32–34º, по-
чвы – 35–42º. В середине дня в их активно-
сти наступал перерыв. Ящерицы уходили с 
поверхности при температуре воздуха 36–
37º, почвы – 46–48º. При таких температурах 
они не могли находиться на поверхности. Их 
биотопы располагались на открытой, хоро-
шо прогреваемой каменистой поверхности, 
которая, разогреваясь за день, длительное 
время сохраняла высокую температуру, не-
благоприятную для хентаунских круглого-
ловок. Это определяло продолжительность 
дневного перерыва в их активности. В это 
время температура в норах ящериц на глу-
бине 15 см была около 34.5º, что для них 
вполне комфортно. Вечером ящерицы по-
являлись поздно, при температуре воздуха 
36–39º, почвы – 42–44º. Исчезали они с по-
верхности к 20:30, когда температура возду-
ха снижалась до 32–33º, почвы – до 27–28º. 
Отдельные особи сохраняли активность в 
сумерках и прекращали ее, затаившись на 
поверхности с наступлением темноты. Этим 
объясняется раннее начало утренней актив-
ности у хентаунских круглоголовок: ящери-
цы, оставшиеся на поверхности с вечера, 
утром быстро разогревались и рано начина-
ли активность.

Осенью (в конце октября) цикл актив-
ности хентаунских круглоголовок был не-
устойчивым в связи с переменной погодой. 
Активность их была однопиковой. Утром 
активные круглоголовки появлялись на по-
верхности с 7:30. Они начинали активно 
передвигаться по территории и питаться при 
температурах среды не ниже 20°. Прекраща-
лась активность с заходом солнца и насту-
плением темноты. В это время температура 
воздуха и поверхности почвы снижалась до 
25° и ниже. А в пасмурную, ветреную погоду, 
когда температуры внешней среды не под-
нимались выше 12–14º, хентаунские кругло-
головки уже не встречались (Бондаренко, 
1979, 1982).

Хотя прямых измерений температуры 
тела хентаунских круглоголовок Д. А. Бонда-
ренко не производил, но по его же косвен-
ным данным можно сделать предваритель-
ное заключение о температурах тела при их 
полной активности. Скорее всего, активность 
хентаунских круглоголовок днем начиналась 
при температурах тела примерно от 30–32º, 

а заканчивалась – около 37–39º.
Исследования на близкородственных ви-

дах показали, что у пестрой круглоголовки 
Phrynocephalus versicolor максимальная за-
регистрированная температура (максималь-
ная температура полной активности) была 
38.5º (Кропачев, 2013), а у круглоголовки-
вертихвостки Phrynocephalus guttatus этот 
показатель составлял, по одним данным, 
40.9º (Югов и др., 2014), по другим – 41.3° 
(Окштейн, 2016). К сожалению, по матери-
алам многих авторов минимальные темпе-
ратуры полной активности определить не 
удается вследствие недостаточной опреде-
ленности примененной методики исследо-
ваний. Но, по данным И. Л. Окштейна, ми-
нимальная температура полной активности 
у круглоголовки-вертихвостки составляет 
примерно 35.7° (Окштейн, 2016). У тибет-
ской круглоголовки Phrynocephalus theobaldi 
минимальная температура полной актив-
ности была 32º, максимальная – около 39º 
(Nanhoe, Ouboter, 1987). Таким образом, 
температурные характеристики активности 
хентаунских круглоголовок вполне уклады-
ваются в диапазоны близкородственных ви-
дов.

Следовательно, у хентаунских круглоголо-
вок, так же как и у ушастых, наблюдалась ве-
черняя активность, вплоть до почти полной 
темноты. При этом, судя по материалам на-
блюдений, вечерняя активность этих кругло-
головок происходила в температурных ус-
ловиях, которые позволяли им удерживать 
температуру тела хотя бы на нижнем уровне 
диапазона температуры полной активности 
– 30–32º. Скорее всего, это было окончание 
дневной активности, т. е. первичная вечер-
няя активность.

Если описанные выше случаи иллю-
стрируют чисто природные ситуации, по-
зволяющие увидеть вечернюю активность 
дневных видов, то есть и другие случаи, 
описывающие вечернюю активность днев-
ных рептилий, связанную с деятельностью 
человека. Речь идет об агаме колонистов 
Agama agama (Amadi et al., 2021) и о гру-
зинской ящерице Darevskia rudis (Afsar et al., 
2018). Оба эти случая, по сути, похожи друг 
на друга. Дело в том, что и агама, и грузин-
ская ящерица были активны в вечернее и 
ночное время под осветительными лампа-
ми накаливания, которые использовались 
человеком для освещения и были закрепле-
ны на стенах домов. При этом у агам были 
изучены и температуры тела. Охотящиеся 
после захода солнца под лампами ящерицы 
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имели значительно более высокую темпера-
туру тела (в среднем 36.18º), чем неактив-
ные ящерицы (в среднем 31.94º). При этом 
днем агамы имели среднюю температуру 
тела при активности примерно 36º (James, 
Porter, 1979). То есть агамы в период ночной 
активности с помощью ламп накаливания 
поддерживали у себя такую же температу-
ру тела, что и днем при солнечном свете. 
Однако вариации в температуре тела были 
значительно выше у ящериц, добывающих 
пищу, чем у неактивных ящериц. Вероятно, 
это происходило из-за необходимости кур-
сировать между теплом под лампами нака-
ливания и более прохладными участками, 
где приходилось охотиться. Регрессионный 
анализ температуры тела в зависимости от 
времени у охотящихся и не охотящихся яще-
риц подтвердил предположение о том, что 
эти ящерицы поддерживали температуру 
тела путем активной терморегуляции, в то 
время как у неактивных и, следовательно, не 
греющихся ящериц в течение того же пери-
ода времени температура тела снижалась. 
Но данные этой работы не позволили опре-
делить, является ли основной мотивацией 
ночной активности использование ламп на-
каливания для терморегуляции или для охо-
ты (Amadi et al., 2021).

Такая же ночная активность, связанная 
с использованием ночных осветительных 
ламп, отмечается иногда у мелких анолисов 
(Amadi et al., 2021).

Все описанные в литературе случаи ве-
черней активности дневных ящериц явля-
ются естественным окончанием, угасанием 
их дневного цикла активности, т. е. это пер-
вичная вечерняя активность. И закономер-
ностью этого типа вечерней активности яв-
ляется то, что ящерицы заканчивают суточ-
ный цикл, постепенно остывают, переходя в 
малоактивное состояние, и рано или поздно 
уходят в ночные убежища или просто в места 
ночевки (например, на поверхности). Окан-
чивается первичная вечерняя активность у 
всех этих видов при температурах тела, при-
ближающихся к минимальной температуре 
диапазона полной активности, из которого 
температура их тела не выходит.

 Характерные особенности, предполо-
жительные причины и смысл вторичной 
вечерней активности

Обобщив все описанные выше факты о 
феномене вторичной вечерней активности у 
ушастых круглоголовок на бархане Сарыкум, 
можно однозначно заключить следующее. 
Во время вторичной вечерней активности 

ушастые круглоголовки проявляют полную 
активность, демонстрируя большинство тех 
же элементов своего поведения (питание, 
социальные контакты, хотя и несколько ос-
лабленные, попытки спаривания и т. п.), что 
и днем. При этом характерной особенно-
стью вторичной вечерней активности явля-
ется то, что они проявляют почти весь репер-
туар своей дневной полной активности, но 
только при температурах тела примерно на 
10° ниже, чем днем!

Мы, естественно, задались вопросом о 
смысле, назначении этого явления. Ведь со-
вершенно очевидно, что если дневной, вы-
сокотемпературный вид переходит на вре-
мя к почти ночной активности, значит, на то 
должны быть очень веские причины. Судя 
по всему, на Сарыкуме, как и при переходе 
дневных видов к ночной активности у ламп 
освещения, о чем мы рассказывали выше, 
основная мотивация связана с питанием. По 
нашим наблюдениям, днем на поверхности 
песка на бархане не так много беспозво-
ночных, которые могли бы стать пищей для 
круглоголовок. Мало того, днем на бархане 
часто дуют очень сильные ветры, которые 
просто сдувают с поверхности все мелкие, 
в том числе и кормовые, объекты. Учитывая 
это, а также то, что на Сарыкуме большая 
плотность популяции этих ящериц, можно 
предположить, что у ушастых круглоголо-
вок может ощущаться дефицит в количестве 
корма, который можно добыть днем. В су-
мерках же, особенно летом, идет массовый 
лёт всевозможных насекомых, особенно 
жуков (разные виды мелких хрущей и т. п.). 
Мы наблюдали, что даже в очень плотных 
сумерках круглоголовки активно за ними 
охотятся и поедают. Более того, сумеречная 
активность позволяет охотиться и за преде-
лами «дневного» индивидуального участка 
(см. рис. 1).

Однако данные о сумеречной активно-
сти ушастых круглоголовок в окрестностях 
пос. Досанг показывают, что во вторичной 
вечерней активности пищевая мотивация 
не всегда может быть ведущей. Дело в том, 
что в песках под Досангом в дневное вре-
мя достаточно много насекомых, которые 
могут служить круглоголовкам пищей. Сле-
довательно, здесь пищевые потребности 
не могут быть мотивационными стимулами 
для них вести сумеречную активность. Здесь 
должны быть другие мотивации.

В конце августа 2021 г. нами было выявле-
но резкое уменьшение частоты социальных 
контактов между круглоголовками при днев-



71

Окштейн И. Л., Черлин В. А. Необычная вечерняя активность ушастых круглоголовок (Phrynocephalus mystaceus) на 
бархане Сарыкум (Республика Дагестан, Российская Федерация) // Принципы экологии. 2021. № 4. С. 57–79

ной активности. В ходе сумеречной активно-
сти социальные контакты также почти пре-
кратились, однако сама сумеречная актив-
ность сохранила свою продолжительность и 
температурные параметры, сдвинувшись по 
времени примерно на час раньше вслед за 
моментом наступления темноты (см. табл. 
1 и 2, по освещенности и температурам во 
всех указанных точках 19 ч. в конце августа 
соответствовали 20 ч. в июне). Видимо, в 
качестве дополнительного времени для со-
циальных контактов сумеречная активность 
имеет меньшее значение, чем для питания. 
Сеголетки, родившиеся (судя по размерам) 
в июле – августе, в конце августа вели суме-
речную активность так же, как и взрослые 
особи.

Как мы уже упоминали выше, кроме про-
чего, часть вторичной вечерней активности 
ушастых круглоголовок была связана еще и с 
терморегуляцией. 

 Можно предложить по крайней мере еще 

одно соображение по поводу мотивации су-
меречной активности ушастых круглоголо-
вок на юге России. Достаточно давно, когда 
существовала связь песчаных пустынь Сред-
ней Азии и территорий Северного Кавказа, 
ушастые круглоголовки заселили эти реги-
оны. Из результатов наших исследований 
видно, что термофизиологические характе-
ристики (диапазон температуры полной ак-
тивности, температуры термостабилизации) 
у круглоголовок из этих регионов не разли-
чаются. Логично предположить, что есть и 
другие физиологические особенности, кото-
рые могут оставаться у них стабильными и 
неизменными. В частности, таковыми могут 
быть особенности генетически закреплен-
ных физиологических суточных (циркадных) 
и сезонных ритмов активности. Из материа-
лов табл. 4 видно, что когда в районе Махач-
калы, т. е. на бархане Сарыкум, солнце уже 
заходит, в Средней Азии (Ашхабад) оно бу-
дет светить еще больше часа (рис. 8).

Рис. 8. Время захода солнца и проявлений вторичной вечерней активности в разных регионах, насе-
ленных ушастыми круглоголовками

 Fig. 8. Time of sunset and manifestations of secondary evening activity in different regions inhabited by  
toad-headed agamas

Значит, несмотря на то, что солнце в Даге-
стане уже садится, по физиологическим цир-
кадным суточным ритмам у дагестанских 
ушастых круглоголовок, скорее всего, еще 
должна продолжаться активность. Видимо, 
это может быть важной мотивацией, ме-
шающей им полностью завершить дневной 
цикл активности адекватно условиям осве-
щенности и температуры.

Можно предположить, что, когда осве-
щенность начинает падать, инсоляция ос-
лабевает и температуры внешней среды 
понижаются, это является для дневных вы-
сокотемпературных ушастых круглоголовок 
физиологически закрепленным сигналом 
для завершения дневной активности. Под-
чиняясь ему, ящерицы уходят с поверхности, 
зарываясь в верхний слой песка или выкапы-
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вая ночную норку. Далее сам по себе сигнал 
ухода в убежища, реализовавшись, ослабе-
вает, а циркадные ритмы суточной активно-
сти ящериц входят в конфликт с внешними 
условиями и начинающейся фазой ночного 
сна. И, подчиняясь этой циркадной ритми-
ке, круглоголовки вновь выходят на поверх-
ность, продолжая активность даже в услови-
ях, которые, по нашему представлению, не 
совсем для этого подходят. Заканчивается 
эта вторичная вечерняя активность у кругло-
головок, видимо, когда температурные ус-
ловия или какие-то другие непонятные пока 
обстоятельства становятся слишком непод-
ходящими.

При этом, как уже говорилось выше, у 
этих ящериц, видимо, имеются и не извест-
ные пока физиологические особенности, 
позволяющие им быть активными при су-
щественно более низких температурах тела, 
чем днем.

Описанное предположение может касать-
ся не только Дагестана, но и других мест юга 
России, где живут ушастые круглоголовки 
(Астраханская область, Калмыкия) и где они 
встречались иногда вплоть до 21 часа (Бад-
маева и др., 1981 и др.).

Таким образом, ушастые круглоголовки, 
живущие на юге России, проявляют вторич-
ную вечернюю активность в период време-
ни, когда в Средней Азии, т. е. на их исходной 
территории, солнце еще светит и остальные 
условия позволяют быть полностью актив-
ными (см. рис. 8). 

Однозначных экспериментальных дока-
зательств этой закономерности у нас нет, но 
вся логика наблюдаемых явлений, с одной 
стороны, не опровергает подобное утверж-
дение, с другой – говорит о том, что суще-
ствование такой закономерности вполне до-
пустимо.

Из всего сказанного ясно одно – мотива-
ции вести вечернюю и сумеречную актив-
ность у ушастых круглоголовок могут быть 
различными, но при этом явно присутствуют 
некоторые пока не известные физиологиче-
ские характеристики, которые позволяют им 
в это время быть активными в полном объ-
еме, только при температурах тела, суще-
ственно ниже, чем днем.

***
В результате наблюдений появился ряд 

новых вопросов, на которые пока нет отве-
тов.

Обращает на себя внимание одно обстоя-
тельство: во всех регионах, по крайней мере 
на территории бывшего СССР, населенных 

ушастыми круглоголовками, они заканчи-
вают свою дневную активность, т. е. пер-
вичную вечернюю активность, примерно в 
20:00. Это похоже на проявление врожден-
ных, видоспецифичных циркадных ритмов. 
Мотивации, заставляющие ушастых кругло-
головок в отдельных регионах вести вторич-
ную вечернюю активность, требуют отдель-
ного, дополнительного изучения.

Не исключено, что ушастые круглоголов-
ки активны в двух самостоятельных темпе-
ратурных режимах. В дневное время – при 
температурах тела в диапазоне примерно 
34–44º, а поздним вечером – в совершенно 
другом температурном режиме при темпе-
ратурах тела примерно 27–32º, то есть на 
5–12º ниже! Как устроена, как организована 
термофизиология ушастых круглоголовок, 
что она позволяет им иметь два темпера-
турных режима активности, два диапазона 
температур тела при полной активности, 
разделенных хиатусом примерно в 10º? Как 
может быть организована у них регуляция 
температуры тела и как это вообще возмож-
но?

Ушастые круглоголовки активны вечером 
до того времени, когда уже практически 
окончательно стемнеет. Мы наблюдали, ког-
да круглоголовка уже почти в темноте заме-
тила небольшого жука на расстоянии около 
6 м, подбежала к нему и съела. Как они ви-
дят в условиях критического недостатка све-
та? Ведь их глаза приспособлены для того, 
чтобы видеть, наоборот, при очень ярком 
свете!
Заключение

Ушастые круглоголовки на бархане Сары-
кум проявляют необычную для них, как ти-
пично дневных видов, вечернюю и даже су-
меречную активность. Вначале, заканчивая 
первичную активность вечером, они уходят 
с поверхности в убежища. Но затем через 
некоторое время вновь выходят и начинают 
вторичную вечернюю активность уже почти 
в полной темноте (примерно до 21:00).

В течение сумеречной активности кру-
глоголовки делают почти все то же, что они 
делают днем: питаются, осуществляют со-
циальные коммуникации, самцы пытаются 
спариваться с самками и т. п.

Температуры тела ушастых круглоголовок 
при вторичной сумеречной активности нахо-
дятся в диапазоне, который примерно на 10° 
ниже, чем при дневной активности.

Мотивация для вечерней и сумеречной 
активности именно на Сарыкуме связана, 
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видимо, с необходимостью дополнитель-
ного питания, поскольку пищевых объектов 
для них на бархане в дневное время по ряду 
причин недостаточно, а вечером там наблю-
дается массовый лёт мелких кормовых насе-
комых.

Мотивации для вечерней и сумеречной 

активности у ушастых круглоголовок в раз-
ных местах могут быть различными. Но при 
этом явно присутствуют некоторые пока не 
известные физиологические характеристи-
ки, которые позволяют им в это время быть 
активными в полном объеме, но при темпе-
ратурах тела существенно ниже, чем днем.
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Summary: In different seasons of 2019 and 2021, dusky activity was 
detected in toad-headed agamas (Phrynocephalus mystaceus) on the 
Sarykum dune (Dagestan), although they are considered to be typical 
daytime species. With the onset of evening, lizards first burrowed into 
the sand or went into holes (primary evening activity). But after about 50 
minutes, often already at deep dusk, they came to the surface again and 
continued their activity sometimes in almost complete darkness for about 
30 minutes more (secondary evening activity, twilight). During twilight 
activity, toad-headed agamas do almost everything that they do during the 
daytime: they ate, the males tried to mate with the females, chased each 
other and adolescents, carried out other social communications, etc. The 
main motivation for twilight activity on the Sarykum may be related to the 
need for additional nutrition, since there are not enough food facilities for 
them on the dune during the daytime for a number of reasons, and in the 
evening there is a massive flight of small forage insects. Twilight activity 
was also noted in the toad-headed agamas in the Astrakhan region, but 
there the motivation for it was clearly different. Evening or even nocturnal 
activity is described in the literature for some other usually diurnal reptile 
species. Some of them warmed up at night under incandescent lamps 
used in anthropogenic landscapes (anoles, some agamids). In this case, the 
lamps allowed them to heat up to body temperatures that allowed them to 
realize full activity. Other species remained active after sunset, as long as 
the ambient temperatures allowed them to keep their body temperature 
close to the minimum limit of the temperature of their full activity (anoles, 
monitor lizards, some agamids). The cardinal difference between the 
twilight activity of the toad-headed agamas described by us was that at 
that time they did all the things they did in the daytime, only their body 
temperatures were in the range of about 10° lower than during the day.

UNUSUAL EVENING ACTIVITY OF TOAD-
HEADED AGAMAS (PHRYNOCEPHALUS 
MYSTACEUS) ON THE SARYKUM DUNE 

(REPUBLIC OF DAGESTAN, RUSSIAN 
FEDERATION)

Received on: 22 November 2020                                                                    Published on: 16 December 2020 

References
Afsar M., Sahin M. K., Afsar B., Çiçek K., Tok C. V. Data on nocturnal activity of Darevskia rudis (Bedriaga, 

1886) (Sauria: Lacertidae) in Central Black Sea Region, Turkey, Ecologica Montenegrina. 2018. Vol. 
19. P. 125–129.

Aliev S. A. Amphibians and reptiles of Tajikistan. Dushanbe: Donish, 1979. 147 p.
Amadi N., Luiselli L., Belema R., Nyiwale G. A., Wala C., Urubia N., Meek R. From diurnal to nocturnal 

activity: a case study of night-light niche expansion in Agama agama lizards, Ethology Ecology & 
Evolution. 2021. DOI: 10.1080/03949370.2021.1883120.

Böhme W., Ziegler T. Varanus melinus sp. n., ein neuer Waran aus der V. indicus-Gruppe von den Molukken, 
Indonesien, Herpetofauna. 1997. Vol. 19. P. 26–34.

OKSHTEIN 
   Igor Leonidovich Institute of Theoretical and Experimental Physics., okstain@mail.ru

CHERLIN 
   Vladimir Alexandrovich DSc, Dagestan State University, cherlin51@mail.ru

Reviewer: G. A. Lada



77

Okshtein I., Cherlin V. Unusual evening activity of toad-headed agamas (Phrynocephalus mystaceus) on the Sarykum dune 
(Republic of Dagestan, Russian Federation) // Principy èkologii. 2021. № 4. P. 57‒79.

Badmaeva V. I. Lebedenko N. A. Savina N. A. Daily activity of the secret toad-headed agama in Kalmykia, 
Voprosy gerpetologii: Avtoreferaty dokladov. Pyataya Vsesoyuznaya gerpetologicheskaya 
konferenciya. Ashhabad, 22–24 sentyabrya 1981 g. 1981. L.: Nauka. Leningradskoe otdelenie, 
1981. P. 11–12.

Bannikov A. G. Darevskiy I. Ischenko V. G. Rustamov A. K. Scherbak N. N. Identification guide of amphibians 
and reptiles of the fauna of the USSR. M.: Prosveschenie, 1977. 415 p.

Bogdanov O. P. SR. Fauna of the Uzbek SSR. Amphibians and reptiles. Tashkent: Izd-vo AN UzbSSR, 1960. 
260 p.

Bogdanov O. P. Sudarev O. N. Ecology of reptiles. Tashkent: Ukitvuvchi, 1989. 128 p.
Bogdanov O. P. Ecology of reptiles of Ctntral Asia. M: Nauka, 1965. 257 p.
Bogdanov O. P. Reptiles of Turkmenia. Ashhabad: Izd-vo AN Turkm. SSR, 1962. 235 p.
Bondarenko D. A. Ecology of the Phrynocephalus rossikowi in the summer-autumn period, Vestnik zoologii. 

1982. No. 5. P. 55–59.
Bondarenko D. A. Phrynocephalus rossikowi, Priroda. 1984. No. 4. P. 48–49.
Bondarenko D. A. Some information on the ecology of the Phrynocephalus rossikowi, Materialy 11 

konferencii molodyh uchenyh po problemam ohrany zhivoy prirody VNII ohrany prirody MSH. M., 
1979. P. 41–42.

Bozhanskiy A. T. Secret toad-headed agama, Krasnaya kniga Astrahanskoy oblasti. Astrahan’: Astrahanskiy 
gop. un-t: Izdatel’skiy dom «Astrahanskiy universitet», 2014. P. 265–266.

Brisbane J. L. K., van den Burg M. P. No need for artificial light: nocturnal activity by a diurnal reptile under 
lunar light, Neotropical Biodiversity. 2020. Vol. 6, No 1. P. 193–196.

Cellarius A. Yu. Cherlin V. A. Men’shikov Yu. G. Preliminary report on works on the study of biology of 
Varanus griseus (Reptilia, Agamidae) in Central Asia, Gerpetologicheskie issledovaniya. L.: LISS, 
1991. No. 1. P. 61–103.

Cherlin V. A. Cellarius A. Yu. Gromov A. V. To the temperature biology of the Turkestan plate-tailed gecko 
(Teratoscincus scincus) in the Karakum Desert, Ekologiya. 1983. No. 2. P. 84–87.

Cherlin V. A. Cellarius A. Yu. Dependence of the behavior of the saw-scaled viper, Echis multisquamatus 
Cherlin 1981, on temperature conditions in southern Turkmenistan, Fauna i ekologiya amfibiy i 
reptiliy palearkticheskoy Azii. L.: Nauka, 1981. P. 96–108 (Trudy Zoologicheskogo instituta AN SSSR. 
T. 101).

Cherlin V. A. Muzychenko I. V. The use of burrows in the thermoregulation of reptiles, Prikladnaya 
etologiya: Materialy III Vsesoyuznoy konferencii po povedeniyu zhivotnyh. T. 3. M.: Nauka, 1983b. 
P. 172–174.

Cherlin V. A. Muzychenko I. V. Thermal biology and ecology of reticulate racerunner (Eremias grammica), 
secret toad-headed (Phrynocephalus mystaceus) and toad-headed Lichtenstain (Ph. interscapularis) 
agamas in summer in Karakum, Zoologicheskiy zhurnal. 1983a. T. 62, No. 6. P. 897–908.

Cherlin V. A. Shepilov S. A. Thermal biology of the Central Asian blunt-nosed viper (Macrovipera lebetina 
turanica) of the Nuratau ridge and the Chernov’s blunt-nosed viper (Macrovipera lebetina černovi) 
of the western Kyzylkum desert, Zoologicheskiy zhurnal. 2014. T. 93, No. 2. P. 242–247.

Cherlin V. A. Method of Ecology-Physiological Matrix of Species in Researches on Reptile Biology, 
Gerpetologicheskie issledovaniya. L.: LISS, 1991. No. 1. P. 138–146.

Cherlin V. A. Physiology-ecological matrix and its significance in biology of reptiles, Some important aspects 
of thermal biology of reptiles. Saarbrücken: Lambert Academic Publishing, 2015. P. 117–125.

Cherlin V. A. Reptiles: temperature and ecology. Saarbrücken: Lambert Academic Publishing, 2014. 442 p.
Christian T. Notes on Varanus glebopalma, Vic. Herp. Soc. Newsletter. 1977. Vol. 6. P. 11–13.
Climate of Dominica. URL: http://www.world-globe.ru/countries/dominica/climate/ (data obrascheniya: 

01.10.2021).
Cota M., Chan-Ard T., Mekchai S., Laoteaw S. Geographical Distribution, Instinctive Feeding Behavior and 

Report of Nocturnal Activity of Varanus dumerilii in Thailand, Biawak. 2008. Vol. 2, No 4. P. 152–
158.

Doronin I. V. Secret toad-headed agama, Krasnaya kniga Stavropol’skogo kraya. Stavropol’: OOO «Asteriks», 
2013. P. 144.

Duncan W. W., Gehlbach F. R., Middendorf III G. A. Nocturnal activity by diurnal lizards (Sceloporus jarrovi, 
S. virgatis) eaten by small owls (Glaucidium gnoma, Otus trichopsis), The Southwestern Naturalist. 
2003. Vol. 48, No 2. P. 218–222.

Dzhamirzoev G. S. The rear vertebrate animals of the reserve “Dagestansky”, Pod red. G. P. Dzhamirzoeva 
i P. A. Bukreeva. Mahachkala: Gosudarstvennyy zapovednik «Dagestanskiy», 2013. 372 p. (Trudy 
zapovednika «Dagestanskiy». Vyp. 6).

Geography of Dominica. URL: https://ru.abcdef.wiki/wiki/Geography_of_Dominica (data obrascheniya 
01.10.2021).

Honyakina Z. P. Lizards of Dagestan: Avtoref. dip. ... kand. biol. nauk. Mahachkala, 1964. 20 p.
Honyakina Z. P. The dynamics of the number of secret toad-headed agamas in the Kumtorkala region of 



78

Okshtein I., Cherlin V. Unusual evening activity of toad-headed agamas (Phrynocephalus mystaceus) on the Sarykum dune 
(Republic of Dagestan, Russian Federation) // Principy èkologii. 2021. № 4. P. 57‒79.

DASSR, Zoologicheskiy zhurnal. 1962a. T. 41. Vyp. 5. P. 778–780.
Huey R. B., Webster P. T. Thermal biology of Anolis lizards in a complex fauna: the cristatellus group on 

Puerto Rico, Ecology. 1976. Vol. 57. R. 985–994.
Irwin S., Engle K., Mackness B. Nocturnal Nesting by Captive Varanid Lizards, Herpetol. Rev. 1996b. Vol. 

27, No 4. P. 192–194.
Irwin S., Lyons B., Frisby T. Nocturnal activity by Varanus panoptes at Cape Melville, Herpetofauna (Sydney). 

1996a. Vol. 26, No 2. P. 50.
James F. C., Porter W. P. Behavior-microclimate relationships in the African rainbow lizard, Agama agama, 

Copeia. 1979. No 4. P. 585–593.
Jones A. Nocturnal activity in captive varanid lizards, Herpetofauna (Sydney). 1998. Vol. 28, No 2. P. 50–51.
Kireev V. A. Amphibians and reptiles. Fauna of Kalmykia. Elista, 1983. 112 p.
Kropachev I. I. Thermal biology of Phrynocephalus versicolor kulagini Bedriaga, 1909 (Squamata: Agamidae) 

on the north border of their area, in Tuva, Izvestiya Samarskogo nauchnogo centra. 2013. T. 15, No. 
3 (7). P. 2319–2327.

Krymov N. G. Geckos of Australia and Oceania. Distribution. Keeping. Breeding. Barnaul: Altay, 2021. 596 
p.

Lister B. C. The nature of niche expansion in West Indian Anolis lizards. Ecological consequences of reduced 
competition, Evolution. 1976. Vol. 30. P. 659–676.

Litvinov N. A. Yugov M. V. Body temperature and microclimatic habitat conditions in two species of toad-
headed agamid in the Northern Caspian region, Vestnik PGGPU. Ser. 2. Fiziko-matematicheskie i 
estestvennye nauki. 2013. P. 19–25.

Lotiev K. Yu. Secret toad-headed agama, Krasnaya kniga Chechenskoy Respubliki. Rostov n/D: OOO 
«Yuzhnyy izdatel’skiy dom», 2020. P. 340–342.

Mazanaeva L. F. Secret toad-headed agama Phrynocephalus mystaceus (Pallas, 1776), Krasnaya kniga 
Respubliki Dagestan. Mahachkala: Respublikanskaya gazetno-zhurnal’naya tipografiya, 2020. P. 
479–481.

Mazanaeva L. F. Secret toad-headed agama, Krasnaya kniga Respubliki Dagestan. Mahachkala, 2009. P. 
387–388.

Nanhoe L. M. R., Ouboter P. E. The distribution of reptiles and amphibians in the Annapurna-dhaulagiri 
region (Nepal), Zool. Verh. Leiden. 1987. Vol. 240. P. 1–105.

Nikol’skiy A. M. Reptiles – Chelonia и Sauria. Vol. 1. Fauna of Russia. Pg., 1915. 534 p.
Okshteyn I. L. Cherlin V. A. Veto D. V. Kozhara V. V. Korneeva A. A. Lozhkina A. V. Marenkov A. D. Ryabova E. 

D. Tischenko M. A. Turova M. A. Fraerman A. Yu. Yacuk A. A. Twilight activity of secret toad-headed 
agama (Phrynocephalus mystaceus) on the Bolshoy Sarykum sandy massif in Dagestan, Voprosy 
gerpetologii: Programma i tezisy dokladov VIII s’ezda Gerpetologicheskogo obschestva imeni A. M. 
Nikol’skogo pri RAN «Sovremennye gerpetologicheskie issledovaniya Evrazii» 3–9 oktyabrya 2021 
g. M.: KMK Scientific Press, 2021. P. 199–201.

Okshteyn I. L. Thermal biology of the toad-headed agama Phrynocephalus guttatus (Gmelin, 1789) in the 
Astrakhan region, Vestnik SPbGU. Ser. 3. 2016. Vyp. 3. P. 107–112.

Paraskiv K. P. Reptiles of Khazahstan. Alma-Ata: Izd-vo Akad. nauk KazSSR, 1956. 228 p.
Röll B., Horn H, G. The structure of the eye in the monitor lizard Varanus griseus caspius (Reptilia: 

Varanidae), Advances in Monitor Research II. (Eds. H, G. Horn and W. Böhme), Mertensiella. 1999. 
Vol. 1. R. 291–306. Rheinbach, Germany.

Rhind D., Doddy J. S., Ellis R., Ricketts A., Scott G., Clulow S., McHenry. Varanus glebopalma (Black-palmed 
Monitor). Noctural activity and foraging, Herpetological Review. 2013. Vol. 44, No 4. P. 687–688.

Roitberg E. S., Mazanaeva L. F., Ilyina E. V., Orlova V. F. Die Echsen Dagestans (Nordkaukasus, Russland): 
Artenliste und aktuelle Verbreitungsdaten (Reptilia: Sauria: Gekkonidae, Agamidae, Anguidae, 
Scincidae et Lacertidae), Faunistische Abhandlungen, Staatliches Museum. Tierkunde. Dresden. 
2000. Vol. 22, No 8. P. 97–118.

Seasonal and daily activity of the secret toad-headed agama (Phrynocephalus mystaceus Pallas.) in the 
Kumtorkala region of the Dagestan ASSR, Uchenye zapiski Dagestanskogo gosudarstvennogo 
universiteta. Biologicheskie nauki (zoologiya, parazitologiya i fiziologiya). 1962b. T. XI. P. 133–154.

Shammakov S. Reptiles of lowland Turkmenistan, Pod nauch. red. A. K. Rustamova. Ashhabad: Ylym, 1981. 
311 p.

Shnitnikov V. N. Reptiles of the Semirechye. Kzyl-Orda: Ob-vo izucheniya Kazahstana, 1928. 85 p. (Trudy 
Obschestva izucheniya Kazahstana. 1928. T. 8, vyp. 3).

Sweet S. S. Spatial ecology of Varanus glauerti and V. glebopalma in northern Australia, Mertensiella. 
1999. Vol. 11. P. 317–366.

Team B. What Kinds of Lizards Are Nocturnal? URL: https://www.cuteness.com/article/kinds-lizards-
nocturnal (data obrascheniya: 01.10.2021).

Tertyshnikov M. F. Gorovaya V. I. To the study of the western populations of the secret toad-headed agama 
Phrynocephalus mystaceus and Ph. guttatus, Vid i ego produktivnost’ v areale. Sverdlovsk, 1984. 



79

Okshtein I., Cherlin V. Unusual evening activity of toad-headed agamas (Phrynocephalus mystaceus) on the Sarykum dune 
(Republic of Dagestan, Russian Federation) // Principy èkologii. 2021. № 4. P. 57‒79.

P. 43–44.
Tertyshnikov M. F. Reptiles of the Central Pre-Caucasus. Stavropol’, 2002. 240 p.
Trembath D. Nocturnal activity by Gould’s Monitor (Varanus gouldii) at Town Common Environmental 

Park, Townsville Queensland, Herpetofauna (Sydney). 2000. Vol. 30, No 2. P. 52–53.
Vidan E., Roll U., Bauer A., Grismer L., Guo P., Maza E., Novosolov M., Sindaco R., Wagner P., Belmaker J., 

Meiri S. The Eurasian hot nightlife: Environmental forces associated with nocturnality in lizards, 
Global Ecology and Biogeography. 2017. Vol. 26. P. 1316–1325.

Wilson S., Knowles D. G. Australia’s Reptiles: A Photographic Reference to the Terrestrial Reptiles of 
Australia. Sydney: Collins, 1988. 447 p.

Yong D. L., Fam S. D., Ng J. J. Rediscovery of Dumeril’s monitor Varanus dumerilii (Varanidae) in Singapore, 
Nature in Singapore. 2008. Vol. 1. P. 21–22.

Yugov M. V. Litvinov N. A. Galiulin D. M. Okulov G. A. Thermal biology of the toad-headed agama 
(Phrynocephalus guttatus, Gmelin, 1789) in the Caspian lowland, Izvestiya Samarskogo nauchnogo 
centra. 2014. T. 16, No. 5 (1). P. 448–450.

Zhdokova M. K. Secret toad-headed agama, Krasnaya kniga Respubliki Kalmykiya. T. 1. Zhivotnye. Elista: 
ZAOr «NPP «Dzhangar», 2013. P. 94–95.


