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ПРОСТРАНСТВЕННАЯ СТРУКТУ-
РА КРУГЛОГОЛОВКИ-ВЕРТИХВОСТКИ 

(PHRYNOCEPHALUS GUTTATUS GUTTATUS, 
AGAMIDAE) В УСЛОВИЯХ ЗАРАСТАНИЯ ПО-

ЛУПУСТЫНЬ АСТРАХАНСКОЙ ОБЛАСТИ

591.524

Ключевые слова:
популяция
пространственная 
структура
Phrynocephalus guttatus 
guttatus
круглоголовка-
вертихвостка
сокращение численности
зарастание биотопа
песчаные полупустыни

Аннотация: Уменьшение численности многих видов рептилий как резуль-
тат зарастания песчаных пустынь и полупустынь является в современных 
условиях широко распространенным феноменом. Для понимания пер-
спектив этого процесса требуется изучение механизмов приспособления 
популяций к изменению биотопа. Таким подвижным и действенным ме-
ханизмом служит прежде всего изменение пространственной структу-
ры популяции, изучение которой не перестает быть актуальным. Целью 
данного исследования стало выяснение происходящих в пространствен-
ной структуре группировки круглоголовки-вертихвостки Phrynocephalus 
guttatus guttatus (Gmelin, 1789) изменений и их связи с развивающим-
ся процессом зарастания песчаных полупустынь Астраханской области. 
Данные собраны в течение полевых сезонов 2010–2014 и 2017–2019 гг. 
Место исследований – участок песчаной полупустыни вблизи поселка 
Досанг (46°54’08.7264»N, 47° 54’52.5312»E). В работе применялись стан-
дартные методики. Мечение, определение пола и возраста, картирова-
ние встреч и перемещений, выявление оседлых и мигрирующих особей. 
Исследование процессов зарастания на основе описания геоботаниче-
ских площадок. Статистическая обработка на основе U-критерия Манна – 
Уитни. Программное обеспечение: набор стандартных программ, Adobe 
Illustrator и Конструктор карт Яндекс. Анализ многолетних исследований 
пространственной структуры группировки позволил построить модель 
адаптации популяции к сокращению характерных местообитаний. На 
начальных этапах зарастания полузакрепленных песков происходило 
общее увеличение подвижности животных, выраженное в росте числа 
мигрирующих, в поисках подходящего биотопа особей. Сокращение био-
топа стало причиной переуплотнения оседлого населения группировки. 
Данный процесс пришелся на третий – четвертый сезоны исследования. 
За переуплотнением следовало снижение темпов размножения, прояв-
ляющееся в сокращении численности неполовозрелых особей. Результат 
действия совокупности факторов привел к дальнейшему снижению чис-
ла особей (пятый год наблюдений). Продолжающийся процесс зараста-
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Введение
Характер и динамика расселения по тер-

ритории помогают оценить пространствен-
но-временные изменения, происходящие 
внутри популяции (Pulliam, 2000; Mouquet, 
Loreau, 2003). Расселение может обуслав-
ливаться как естественными потребностями 
популяции, так и совокупностью внешних 
факторов среды. Воздействие последних 
может стать началом или оказаться продол-
жением уже идущих в экосистеме процес-
сов (Ellison et al., 2020). Безусловно, на про-
странственную структуру популяции влияют 
и индивидуальные особенности поведения 
животных (Krause et al., 2010).

Формирование индивидуальных участков 
особей является достаточно распространен-
ным явлением в животном мире. На при-
мере млекопитающих (Burt, 1943) показано, 
что в основу становления индивидуального 
участка заложена возможность животного 
перемещаться в пределах определенного 
пространства согласно свои локомоторным 
возможностям. Сюда же следует отнести и 
отношение животного к корму и его исполь-
зованию (Moorter et al., 2009), избегание 
конфликтов (Moorcroft, Lewis, 2006), хищни-
ков (Guillaume Bastille Rousseau et al., 2015) 
и др.

У ящериц показана связь особенностей 
пространственного распределения видов 
со многими сторонами их биологии (Pianka, 
Parker, 1975). Являясь одним из показателей 
состояния популяции в конкретных экологи-
ческих условиях, изменение пространствен-
ной структуры служит подвижным механиз-
мом приспособления видов к изменяющим-
ся условиям окружающей среды.

Одним из наиболее удобных объектов 
исследования пространственной структуры 
среди представителей подотряда ящериц, 
несомненно, являются открыто живущие 
виды пустынных и полупустынных экоси-
стем. Их изучение становится актуальной 
проблемой в условиях повсеместно проис-
ходящего зарастания песчаных массивов, 
которое ведет к сокращению характерных 
биотопов и снижению численности видов 
(Galán, 2004; Сараев, Пестов, 2010; Лотиев, 

Батхиев, 2019 и др.).
В процессе изучения динамики герпето-

комплекса песчаных полупустынь Астрахан-
ской области объектом нашего исследования 
стала внутрипопуляционная группировка 
круглоголовки-вертихвостки Phrynocephalus 
guttatus guttatus (Gmelin, 1789) – фонового 
вида данной территории. Именно на уров-
не внутрипопуляционной группировки про-
ходят начальные процессы авторегуляции в 
популяции.

Плотность населения круглоголовки-вер-
тихвостки в южных регионах нашей страны 
колеблется в широких пределах от 1.2 до 
27.8 ос./га (Tabachishin, 2010), но сейчас по-
всеместно снижается из-за зарастания не-
закрепленных и полузакрепленных песков 
– ее характерного биотопа.

Таким образом, целью исследования ста-
ло выяснение происходящих в простран-
ственной структуре группировки круглого-
ловки-вертихвостки изменений и их связь с 
развивающимся процессом зарастания пес-
чаных полупустынь.

Исследование проходило в разные пери-
оды сезонной активности: в брачный сезон и 
в начале осени, после завершения процесса 
размножения.
Материалы

 Данные по пространственной структу-
ре популяции круглоголовки-вертихвостки 
собраны в течение следующих полевых се-
зонов: весной в первую (2010–2014 гг.) или 
две первых (2017–2019 гг.) декады мая; осе-
нью в конце августа – начале сентября 2011, 
2016–2019 гг. Место исследований – участок 
песчаной полупустыни вблизи поселка До-
санг Красноярского района Астраханской 
области (46°54’08.7264»N, 47°54’52.5312»E).

Поселение вида для многолетних иссле-
дований мы выбрали на основе маршрут-
ного рейда по окружающей поселок Досанг 
территории полупустынных экосистем (~7 
км2). Данное поселение соответствовало 
уровню внутрипопуляционной группировки 
или элементарной популяции (Шилов, 1977) 
и располагалось на изолированном участке 
полузакрепленных песков площадью 0.4 га.

За период работы было встречено и по-

Рецензент: В. А. Черлин

ния и сокращение численности на десятый год исследований повлекли 
за собой распад группировки на части. Общее сокращение численности 
популяции подтвердилось наблюдениями на прилежащей территории и 
почти полным исчезновением мигрантов в группировке.
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мечено 682 особи, из которых 402 составля-
ли оседлую часть группировки, а остальные 
280 по отношению к поселению являлись 
мигрантами, передвигавшимися по его тер-
ритории.
Методы

В процессе сбора материала использован 
набор стандартных методов зоологических 
исследований. У пойманных ящериц изме-
ряли длину тела и хвоста с точностью до 1 
мм и метили. С целью идентификации жи-
вотным ставили временную метку с помо-
щью спиртовых маркеров на спину, а посто-
янную – отрезанием кончиков фаланг паль-
цев по классической схеме (Mayhew, 1963; 
Tinkle, Woodward, 1967).

Для описания пространственной струк-
туры использовали метод картирования 
встреч, перемещений и жилых нор. Данные 
картирования переводили в электронную 
форму в программах Adobe Illustrator и Кон-
структор карт Яндекса. Карты индивидуаль-
ных участков строилась по методу выпуклого 
многоугольника (Rose, 1982; Perry, Garland, 
2002), обычно используемого в герпетоло-
гических исследованиях. Дополнительными 
подходами к описанию территориальной 
структуры служили методы тропления и 
осторожного преследования, а также визу-
альные наблюдения.

Предложенный нами и проверенный на 
многих видах ящериц метод осторожного 
преследования основан на том, что осед-
лым ящерицам присуще уверенное пере-
движение по своему участку и знание име-
ющихся здесь укрытий. При осторожном 
преследовании на расстоянии 3–5 или 5–10 
м от животного (зависит от вида) оседлые 
особи спокойно передвигаются в пределах 
индивидуального участка, занимаясь обыч-
ной деятельностью, прячутся в известные 
им норы и кусты, а подойдя к границе своей 
территории, сворачивают назад. Поведение 
мигрирующих особей в случае осторожного 
преследования резко отличается. При ма-
лейшем намеке на преследование ящерицы 
сразу пугаются и убегают на далекое рас-
стояние от места встречи с наблюдателем. 
Во время осторожного преследования на-
блюдатель, кроме того, получает материал о 
размерах и форме участка, а также инфор-
мацию по поведению.

В результате использования описанного 
комплекса методов наблюдатель способен 
оценить численность близко к результатам 
метода абсолютного вылова с той лишь раз-

ницей, что участок не огорожен. Краевой эф-
фект, возникающий в случае неогороженной 
площади из-за появления особей с внешней 
стороны, неизбежно приводит к завышению 
показателей плотности, особенно при долго-
срочных наблюдениях. Чтобы избежать этой 
погрешности, мы включали в число оседлых 
только животных, проверенных всеми вы-
шеописанными методами. Остальных осо-
бей считали мигрантами и оценивали их 
численность показателем числа особей на 1 
га в сутки. Использование этого показателя 
позволяло оценить поток мигрантов и срав-
нивать его по сезонам.

Мы посчитали нецелесообразным под-
робно обсуждать материалы по размерам 
индивидуальных участков, поскольку эти па-
раметры не являются точно измеряемыми 
величинами (Perry, Garland, 2002; Тертышни-
ков, 1970; Дебело, Чибилёв, 2013) и их стати-
стическая обработка обычно не приводится.

Изменения пространственной структуры 
группировки круглоголовки-вертихвостки, 
очевидно, служили механизмом приспосо-
бления популяции к меняющимся условиям 
биоценоза, зарастанию песчаных масси-
вов. Для оценки динамики фитоценоза мы 
использовали описание геоботанических 
площадок по адаптированно упрощенной 
схеме. Геоботанические исследования вклю-
чили более 100 описаний геоботанических 
площадок. Методику и результаты этой ча-
сти исследования мы подробно описывали в 
предыдущих публикациях (Полынова и др., 
2019 и др.). Оценку достоверности различий 
полученных данных выполнили на основе 
непараметрического критерия Краскела – 
Уоллиса (H).
Результаты

Особенностью исследования явилось то, 
что в процессе многолетнего изучения посе-
ления происходило зарастание его биотопа 
и окружающих песчаных массивов, за кото-
рым последовало изменение численности и 
половозрастной структуры вида, описанное 
нами в предыдущих публикациях (Полынова 
и др., 2014, 2019 и др.). Цифровая и стати-
стическая характеристики зарастания приве-
дены в упомянутых статьях. Кратко излагая 
данную составляющую работы, необходимо 
отметить, что проективное покрытие слабо 
закрепленных песков увеличилось c 2011 
по 2018 г. в 4.1 раза (с 2.2 до 9.0 %), полу-
закрепленных – в 5.4 раза (с 9.0 до 48.5 %), 
закрепленных – в 2.3 раза (с 29.5 до 67.0 
%). По расчету непараметрического крите-
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Рис. 1. a – зарастание территории поселения эфемерами и эфемероидами, доминантный вид – костер 
кровельный, Anisantha tectorum L. Nevski; b – основной вид, способствующий закреплению песка – ко-

лосняк гигантский или волоснец кистистый, Leymus racemosus (Lam.) Tzvelev (фото Г. В. Полыновой)
Fig. 1. a – overgrowth of the settlement territory with ephemera and ephemeroids. Dominant species – 
Anisantha tectorum L. Nevski; b – the main species contributing to the consolidation of sand is Leymus 

racemosus (Lam.) Tzvelev (photo by G. V. Pоlynova)

a

b

рия Манна – Уитни различия оказались до-
стоверными, уровень значимости p ≤ 0.01. 
Для наглядности в данной статье мы демон-

стрируем фотографии основных изменений 
(рис. 1, 2).
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a

b

Рис. 2. Стадии зарастания межбарханных понижений (фото Г. В. Полыновой)
Fig. 2. Stages of overgrowth of inter-arched depressions (photo by G. V. Polynova)
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Рис. 3. Пространственная структура внутрипопуляционной группировки круглоголовки-вертихвостки 
Ph. g. guttatus, май 2010 г.: 1 – границы участков самок; 2 – границы участков самцов

Fig. 3. Spatial structure of the Ph. g. guttatus intra-population group, May 2010: 1 – females' territory 
borders; 2 – males' territory borders

Зарастание характерного биотопа, неза-
крепленных и полузакрепленных песков, 
имеет для круглоголовки-вертихвостки ряд 
негативных последствий. Прежде всего ухуд-
шаются условия передвижения, что отрица-
тельно сказывается на успешности охоты. 
Кроме того, снижается необходимый уро-
вень коммуникаций, основанный у данного 
вида на зрительной сигнализации. И нако-
нец, продолжающийся процесс закрепле-
ния песков приводит к зарастанию экологи-
ческих коридоров, по которым в популяции 
происходит не только распространение ин-
формации, но и обмен генофондом между 
отдельными поселениями.

Зарастание территории напрямую зави-
село от увеличения общей суммы осадков 
в данном регионе (Архив погоды в Досанге, 
2020), о чем свидетельствуют наши стати-
стические расчеты (Полынова, Мишустин, 
2020).

Согласно опубликованным материалам, 
пространственное размещение популяции 
круглоголовки-вертихвостки имеет мозаич-
ный характер, свойственный большинству 
видов подотряда Ящериц в пустынных и 
полупустынных экосистемах (Дебело, Чиби-
лёв, 2013; Табачишин, 2006). В отношении 

предпочитаемого биотопа Ph. g. guttatus об-
ладает относительной экологической пла-
стичностью, используя все типы песчаных 
участков, но все-таки предпочитает слабо и 
полузакрепленные пески.

Поскольку в разные части сезона активно-
сти пространственная структура популяции 
выполняет различные функции и в связи с 
этим имеет определенные отличия, мы рас-
смотрим материалы, собранные весной в 
сезон размножения и данные, полученные в 
конце сезона активности, отдельно. Общим 
для обеих частей сезона служило взаимное 
расположение участков и привязанность 
группировки к одной и той же территории.

Динамика пространственной структуры 
в брачный сезон, первая и вторая декады 
мая. Собранные в брачный сезон материа-
лы имели несколько общих черт. Первой об-
щей характеристикой было то, что простран-
ственная структура внутрипопуляционной 
группировки круглоголовки-вертихвостки, 
как правило, состояла из индивидуальных 
участков только половозрелых особей, сам-
цов и самок (рис. 3, 4). В качестве приме-
ра предлагаем пространственную структу-
ру группировки в 2010, 2013 и 2014 гг. (см. 
рис. 3, 4).
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Рис. 4. Пространственная структура внутрипопуляционной группировки круглоголовки-
вертихвостки Ph. g. guttatus, май 2013 (a), 2014 (b) гг.: 1 – масштаб; 2 – граница участка неполовозрелой 

особи; 3 – границы участков самок; 4 – границы участков самцов
Fig. 4. Spatial structure of the Ph. g. guttatus intra-population group, May 2013 (a), 2014 (b): 1 – scale; 

2 – immature individuals' territory borders; 3 – females' territory borders; 4 – males' territory borders

Оседлых неполовозрелых круглоголо-
вок мы в поселении не отмечали (2010, 
2017–2019 гг.) или почти не отмечали (2012–
2014 гг.) (рис. 5). Исключением оказался ве-

сенний сезон 2011 года, когда в группировку 
входило 16 неполовозрелых оседлых осо-
бей.
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Рис. 5. Динамика численности (особи) оседлой части группировки круглоголовки-вертихвостки Ph. g. 
guttatus, май 2010–2014 и 2017–2019 гг.: 1 – самцы; 2 – самки; 3 – неполовозрелые особи

Fig. 5. Population dynamics (individuals) of the sedentary part of the Ph. g. guttatus intra-population group, 
May 2010–2014 and 2017–2019: 1 – males; 2 – females; 3 – immature individuals

Второй общей чертой весеннего посе-
ления во все годы являлось то, что участки 
брачных партнеров широко перекрывались 
(см. рис. 3, 4). Это, несомненно, служило за-
дачам сезона размножения. Хорошо извест-
но, что главной функцией пространственной 
структуры позвоночных животных в сезон 
размножения является поддержание доста-
точного уровня брачных контактов (Шилов, 
1977 и др.). Благоприятный участок засе-
лился относительно равномерно за счет со-
циальной структуры, основанной на соблю-
дении индивидуальной дистанции, равной 
20–30 см. Широкое перекрывание индиви-
дуальных участков описано у многих видов 
круглоголовок (Семенов, 2007).

Значительные отличия весенней про-
странственной структуры группировки по 
годам являлись результатом изменения чис-
ленности круглоголовок за период исследо-
ваний (см. рис. 5).

В первые четыре года сбора материала 
численность группировки росла. При этом 
размер занимаемой ею территории практи-
чески оставался неизменным. В результате 
возрастала локальная плотность оседлого 
населения от 55.5 в 2010 г. до 127.5 ос./га 
в 2013 г. (рис. 6). Подобные высокие пока-
затели плотности не имеют аналогов в ли-
тературе. Диапазон, приводимый разными 

авторами, составляет от 1.2 до 35.4–38.5 ос./
га (Tabachishin, 2010). Самая высокая плот-
ность описана в Калмыкии – 99.9 ос./га (Бад-
маева, 1983). Конечно, в нашем случае име-
ется в виду локальная плотность в пределах 
поселения, но все равно показатели 2012 и 
2013 гг. очень велики и свидетельствуют о 
переуплотнении поселения.

В то время как в первый сезон 2010 г. (см. 
рис. 3) участки особей располагались отно-
сительно свободно, хотя и перекрывались 
между собой, в 2012 и 2013 гг. (см. рис. 4а, 
приведена карта только 2013 г., т. к. данные 
2012 и 2013 гг. идентичны), пространствен-
ная структура группировки представляла 
плотную сеть взаимно перекрывающихся 
индивидуальных участков. Несомненно, 
при такой структуре правильнее считать ее 
единой территорией группы, поскольку под-
держание относительной автономности соб-
ственного участка для ящериц стало невоз-
можным. В переуплотненных группировках 
2012 и 2013 гг. закономерно увеличилось 
число агрессивных столкновений.

Расчет критерия Краскела – Уоллиса по-
казал статистически значимые изменения 
процента перекрывания участков с участка-
ми других особей как у самцов, так и у самок 
(таблица).
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Рис. 6. Динамика локальной плотности (ос./га) оседлой части группировки Ph. g. guttatus, май 2010–
2014 и 2017–2019 гг.

Fig. 6. Dynamics of the local density in the sedentary part of the Ph. g. guttatus grouping, May 2010–2014 
and 2017–2019

Достоверность различий % перекрывания участков круглоголовки-вертихвостки Ph. g. guttatus, 
май 2010, 2013 и 2019 гг.

Вариант сравнения Критерий Краскела – Уоллиса Уровень значимости
Самцы 2010–2013 гг. 40.4 p ≤ 0.05
Самки 2010–2013 гг. 29.0 p ≤ 0.05
Самцы 2013–2014 гг. 24.1 p ≤ 0.05
Самки 2013–2014 гг. 22.4 p ≤ 0.05
Самцы 2013–2019 гг. 47.3 p ≤ 0.05
Самки 2013–2019 гг. 29.4 p ≤ 0.05

Уплотнение группировки оседлых особей 
сначала происходило на фоне относитель-
но высокой численности популяции вида 
на прилежащей территории. Показателем 
высокой численности являлся поток мигран-
тов, проходивших через поселение (рис. 7). 
Между отдельными группировками актив-
ный поток мигрантов шел преимущественно 
по разбитым участкам песчаных дорог.

Мы полагаем, что рост локальной плот-
ности связан с началом зарастания окружа-
ющих песков, уменьшением площади харак-
терного биотопа и концентрацией животных 
на пригодной территории. Снижение потока 
мигрантов, начавшееся в 2012 г., в равной 
степени могло свидетельствовать о падении 
численности популяции на прилежащей тер-
ритории и о зарастании экологических кори-

доров, по которым происходило перемеще-
ние мигрирующих особей.

Возможность существования такой уплот-
ненной пространственной структуры у кру-
глоголовок в определенной степени свя-
зана со свойственной им мирмекофагией. 
Мирмекофагия определяет стабильность 
кормовой базы и особенности пищедо-
бывательных стратегий (Ananjeva, Tuniyev, 
1992; Arnold, 1984; Darevskij, Terentev, 1967; 
Shenbrot, Semenov, 1986). У молоди мирме-
кофагия предполагает избыточный пищевой 
ресурс и использование пищевой стратегии 
с минимумом энергетических затрат (Pianka, 
Parker, 1975).

Начиная с весеннего сезона 2014 г. пере-
крывание индивидуальных участков сни-
зилось (см. таблицу) Соответственно сни-
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Рис. 7. Динамика потока мигрантов (ос./га сутки) через территорию группировки круглоголовки-верти-
хвостки Ph. g. guttatus, май 2010–2014, 2017–2019 гг. и конец августа – начало сентября 2016–2018 гг.: 

1 – май; 2 – конец августа – начало сентября
Fig. 7. Population dynamics of the migrants (individuals / ha a day) through the Ph. g. guttatus group 

territory. May 2010–2014, 2017–2019 and late August – early September 2016–2018: 1 – May; 2 – late 
August – early September

зилась и локальная плотность в пределах 
поселения от 77.5 до 82.5 ос./га (2014, 2017 
и 2018 гг.) (см. рис. 4b, 6), но при этом поток 
мигрантов упал до минимальных показате-
лей (см. рис. 7). Сочетание этих изменений 
подтвердило наше предположение об об-
щем снижении численности популяции. Об 
этом говорили и наши наблюдения на окру-
жающей территории.

В весенние периоды 2017–2019 гг. инди-
видуальная дистанция увеличилась и при-
близилась к значению 1 м.

В брачный сезон 2019 г. плотность группи-

ровки снизилась до уровня 2010 г. (42.5 ос./
га) и достоверно уменьшилось перекрыва-
ние индивидуальных участков (см. табли-
цу). При этом появились явные признаки 
деградации пространственной структуры. 
Нарушение проявилось в том, что у большей 
части самок не существовало перекрывания 
с участками брачных партнеров, группиров-
ка перестала быть единой и разделилась на 
две части: западную и восточную (рис. 8). 
Восточная часть оказалась малочисленной и 
включала в себя только одного самца. Ми-
гранты почти пропали (см. рис. 7). 

Дополнил описанные изменения матери-
ал по половозрастному составу потока ми-
грантов (рис. 9 

В первые два года (2010 и 2011) его ос-
нову составляли неполовозрелые ящерицы 
– обычное для позвоночных животных явле-
ние послегнездовой дисперсии молодняка 
(Шилов, 1977). В последующие годы поток 
мигрантов резко сократился и состоял прак-
тически только из взрослых ящериц. Почти 
полное отсутствие среди мигрантов молод-
няка свидетельствовало о снижении раз-
множения популяции в целом.

Динамика пространственной структуры 
в конце сезона активности, конец августа – 
начало сентября. Пространственная структу-
ра группировки круглоголовки-вертихвостки 
после завершения брачного сезона, в конце 

сезона активности, имела некоторые отли-
чия (рис. 10), связанные, очевидно, с изме-
нением ее основной функции.

После сезона размножения эта структура 
в основном служит для подготовки к зимов-
ке всех особей популяции и для активного 
роста сеголеток. В этом случае оседлость 
также адаптивна, поскольку предполагает 
определенную безопасность на знакомой 
территории и использование ее пищевых 
ресурсов.

Материал, собранный в течение трех лет 
(2016–2018), показал, что в отличие от вес-
ны в осенний сезон в группировке помимо 
оседлых взрослых самцов и самок суще-
ствовали и оседлые неполовозрелые осо-
би, сеголетки. Их участки перекрывались с 
участками половозрелых круглоголовок и в 
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Рис. 9. Динамика половозрастного состава потока мигрантов (ос./га в сутки) через территорию 
группировки круглоголовки-вертихвостки Ph. g. guttatus, май 2010–2014 и 2017–2019 гг.: 1 – сам-

цы; 2 – самки; 3 – неполовозрелые особи
Fig. 9. Population dynamics of the migrants (individuals/ha a day) through the Ph. g. guttatus group 

territory. May 2010–2014, 2017–2019: 1 – males; 2 – females; 3 – immature individuals

Рис. 8. Пространственная структура внутрипопуляционной группировки круглоголовки-
вертихвостки Ph. g. guttatus, май 2019 г.: 1 – границы участков самок; 2 – границы участков самцов

Fig. 8. Spatial structure of the Ph. g. guttatus intra-population group, May 2019: 1 – females' territory bor-
ders; 2 – males' territory borders
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Рис. 10. Пространственная структура внутрипопуляционной группировки круглоголовки-
вертихвостки Ph. g. guttatus, конец августа – начало сентября 2017 (a) и 2018 (b) гг.: 1 – масштаб; 2 – 

границы участков неполовозрелых особей; 3 – границы участков самок; 4 – границы участков самцов
Fig. 10. Spatial structure of the Ph. g. guttatus intra-population group, late August – early September 

2017 (a) and 2018 (b): 1 – scale; 2 – immature individuals’ territory borders; 3 – females’ territory borders; 
4 –males’ territory borders



104

Полынова Г. В., Мишустин С. С. Пространственная структура круглоголовки-вертихвостки (Phrynocephalus guttatus 
guttatus, Agamidae) в условиях зарастания полупустынь Астраханской области // Принципы экологии. 2022. № 1. 
С. 92–110.

меньшей степени между собой (см. рис. 10). 
Последнюю особенность взаимного распо-
ложения участков молодняка подтверждают 
и другие исследователи (Бондаренко, 1982; 
Брушко, 1995). Известно, что пространствен-
ная структура молоди у ящериц разнообраз-
на и изменчива (Stamps, 1977), а послегнез-
довая дисперсия молодняка происходит в 
короткий период и на относительно неболь-
шое расстояние (Семенов, 2007). Плотность 
населения так же, как и весной, снижалась 
по годам: от 120 ос./га в 2016 г. до 70 ос./га 
в 2018 г.

В пространственной структуре сохрани-
лась весенняя вытянутая форма поселения. 
В 2018 г. группировка не представляла собой 
единую структуру (см. рис. 10b). Такой же 
она оказалась и весной 2019 г. (см. рис. 8).

Подтверждением общего снижения чис-
ленности популяции на прилежащей тер-
ритории служила интенсивность потока ми-
грантов. Она оказалась такой же низкой, как 
в весенний период 2017–2019 гг.: 1–1.8 ос. га 
в сутки (см. рис. 7). Интересен тот факт, что 
в период послегнездовой дисперсии моло-
ди в потоке мигрантов их почти не было, что 
также свидетельствовало о снижении тем-
пов размножения на данной территории.
Обсуждение

На современном этапе обитатели песча-
ных пустынь и полупустынных биоценозов 
оказались в ситуации серьезных биоцено-
тических изменений. Повсеместно идет 
процесс зарастания песков и связанное с 
этим сокращение площади характерных для 
большинства видов биотопов. Этим процес-
сом затронуты многие регионы: Казахстан 
(Сараев, Пестов, 2010), Узбекистан (Бонда-
ренко и др., 2010), Поволжье (Табачишин и 
др., 2006), Восточное Предкавказье (Лотиев, 
Батхиев, 2019) и др.

Как показали наши исследования в Ниж-
нем Поволжье (Полынова, Мишустин, 2020), 
зарастание песков зависит от климатических 
условий и определяется увеличением общей 
суммы осадков на данной территории за по-
следнее десятилетие. Закреплению песков 
также благоприятствует повсеместное со-
кращение поголовья скота и исчезновение 
диких копытных.

Что касается влияния на популяцию хищ-
ников, то исследования аутотомии хвоста 
разноцветной ящурки (Мишустин, Полыно-
ва, 2020), совместно обитающей на данной 
территории, достоверно показали незначи-
тельность пресса хищников на популяцию 

этого вида, что, вероятно, относится и к кру-
глоголовке-вертихвостке, т. к. связано с низ-
кой численностью основных врагов обоих 
видов.

Негативными последствиями зараста-
ния биотопа для его обитателей является 
главным образом ухудшение условий пере-
движения и коммуникации. Эти изменения 
негативно влияют не только на типичных 
псаммофилов, но и на относительно эвриби-
онтные виды (Лотиев, Батхиев, 2019; Табачи-
шин, 2006).

Анализ полученных материалов по ди-
намике пространственной структуры Ph. g. 
guttatus позволил понять механизмы пере-
живания видом значительных изменений 
характерного биотопа. В этом отношении 
следует обратиться к моделям авторегуля-
ции плотности популяции на основе терри-
ториальности и размещения по местообита-
ниям неодинаковой качественности (Brown, 
1964; Fretwell, Lucas, 1969). Идея этих по-
строений заключается в следующем: внача-
ле заселяются оптимальные местообитания, 
затем субоптимальные, но с меньшей плот-
ностью, остальные особи попадают в разряд 
неоседлых и являются популяционным ре-
зервом.

Экологическая ситуация в нашем случае 
отличалась от предложенной схемы тем, 
что происходило сокращение всех пригод-
ных местообитаний на значительной терри-
тории. Еще на этапе поиска объекта для ис-
следований мы с трудом нашли достаточно 
многочисленное поселение вида. Проис-
ходившее на глазах зарастание территории, 
и в том числе ее экологических коридоров, 
продолжило процесс уменьшения площади 
пригодных местообитаний и снижения уров-
ня внутрипопуляционных контактов. В таких 
условиях достоверно показанное нами зна-
чительное увеличение плотности группиров-
ки оказалось закономерным. Есть многочис-
ленные сведения, что в условиях повышен-
ной плотности населения начинают работать 
хорошо известные у позвоночных животных 
механизмы авторегуляции численности (Ши-
лов, 1977), которые в результате роста агрес-
сивности между особями нарушают нор-
мальное течение сезона размножения. Рост 
агрессивности отмечен и в наших наблюде-
ниях. Работа механизмов авторегуляции на 
следующем этапе привела в рассматривае-
мой группировке к сокращению численно-
сти. При этом резерв популяции в виде не-
оседлых особей не возрастал, а сокращался, 
что давало аналогичные последствия.
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К сожалению, нам не удалось найти в ли-
тературе материалов, аналогичных нашим 
многолетним исследованиям данного во-
проса. В известной степени подтверждают 
описанную нами схему собственные опубли-
кованные данные по разноцветной ящур-
ке Eremias arguta deserti (Полынова, Мишу-
стин, 2020). Для ящурки зарастание биотопа 
усугубилось усыханием кустов песчаной по-
лыни (Artemisia arenaria, DC), служащих виду 
основным убежищем и местом охоты, что 
ускорило процесс снижения численности.
Заключение

Наши многолетние данные позволили 
предложить следующую схему пережива-
ния популяцией изменения экологических 
условий. На начальных стадиях зарастания 
песков животные начинают активно мигри-
ровать по территории в поисках пригодных 
участков биотопа. Об этом свидетельствует 
очень высокий показатель потока мигрантов 
в первые два года наблюдений. Далее в ре-
зультате активных миграций на участках оп-
тимальных местообитаний концентрируется 
большая часть особей, что приводит к завы-

шенной плотности населения группировок, 
начинают работать механизмы авторегуля-
ции численности. В результате происходит 
сокращение численности оседлых группи-
ровок. Общее сокращение численности по-
пуляции проявляется и в уменьшении числа 
неоседлых особей, что усугубляется зараста-
нием экологических коридоров. В свою оче-
редь мигранты не подпитывают малочис-
ленную группировку, и процесс снижения 
численности продолжается. Это подтверж-
дают материалы возобновленных через два 
года исследований. Снижение численности 
и плотности населения развивается дальше, 
и поселение перестает быть единым и рас-
падается в последний десятый сезон иссле-
дований на части.

Предложенная схема получена на осно-
ве анализа наблюдений за динамикой чис-
ленности отдельной внутрипопуляционной 
группировки круглоголовки-вертихвостки. 
Наблюдения за общим сокращением чис-
ленности вида на окружающей территории 
позволяют предположить ее идентичность 
для всей популяции.
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Summary: The decrease in the number of many reptile species as a result of 
overgrowth of sandy deserts and semi-deserts is a widespread phenomenon in 
modern conditions. To understand the prospects of this process, it is necessary 
to study the mechanisms of population adaptation to changes in the biotope. 
Such a mobile and effective mechanism is, first of all, a change in the spatial 
structure of the population, the study of which does not cease to be relevant. 
The purpose of this study was to clarify the changes occurring in the spatial 
structure of the spotted toad agama, Phrynocephalus guttatus guttatus (Gmelin, 
1789), and their relationship with the developing process of overgrowth of 
sandy semi-deserts in the Astrakhan region. The data were collected during 
the 2010–2014 and 2017–2019 field seasons. The place of research was a 
section of sandy semi-desert near the village of Dosang (46°54’08.7264»N, 
47° 54’52.5312»E). In the work, standard methods were used: marking, sex 
and age determination, mapping of meetings and movements, identification 
of sedentary and migrating individuals. Investigation of overgrowth processes 
was based on the description of geobotanical sites. Statistical processing was 
carried out based on the Mann-Whitney U-test. Software consisted of a set of 
standard programs, Adobe illustrator and Yandex Map Constructor. The analysis 
of long-term studies of the spatial structure of the grouping allowed us to build 
a model of adaptation of the population to the reduction of characteristic 
habitats. At the initial stages of overgrowth of semi-fixed sands, there was a 
general increase in the mobility of animals, expressed in an increase in the 
number of individuals migrating in search of a suitable biotope. The reduction 
of the biotope caused the re-consolidation of the sedentary population of the 
grouping. This process occurred during the third and fourth seasons of research. 
Over-compaction was followed by a decrease in the rate of reproduction, 
manifested in a reduction in the number of immature individuals. As a 
result, the combination of factors led to a further decrease in the number of 
individuals (the fifth year of observations). The ongoing process of overgrowth 
and the reduction in the number for the tenth year of research resulted in the 
disintegration of the grouping into parts and a decrease in the population as a 
whole. The general decrease in the population was confirmed by observations 
in the adjacent territory and the almost complete disappearance of migrants 
in the grouping.
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