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ВВЕДЕНИЕ

Среднеазиатская черепаха (
), обитающая в пустынных ландшафтах

Средней Азии с резко континентальным клима-
том, активна всего 2.5 – 3 месяца в году. Но даже в
этот короткий период ее жизнедеятельность силь-
но ограничена высокой дневной температурой.
Между тем черепахе необходимо за это время вос-
становиться после длительной спячки, завершить
размножение и подготовиться к очередному сезон-
ному покою. В отличие от многих пустынных ви-
дов пресмыкающихся она не способна продолжи-
тельное время оставаться на поверхности и выдер-
живать высокую внешнюю температуру. Тем не
менее, среднеазиатская черепаха приспособилась
обитать в жестких температурных условиях. Изу-
чение зависимости ее жизнедеятельности от тем-
пературы среды имеет большое значение для по-
нимания механизма выживания в пустынном кли-
мате. К настоящему времени за длительный пе-
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На основании собственных наблюдений и литературных сведений проведено обобщение данных по термобио-
логии и суточной активности среднеазиатской черепахи ( ). Представлено описание циклов
суточной активности с характеристикой температур тела и внешней среды. Выделено 8 периодов суточной
активности и терморегуляторного поведения. По даннымизмерения клоакальной температуры выход черепах из
нор происходит при минимальной температуре тела 9.4°С и поверхности субстрата 11.8°С. В период выхода и
период нагревания между температурой тела и температурами внешней среды прослеживается достоверная
корреляционная связь. Она одинаково высокая как с температурой воздуха ( = 0.86 – 0.67), так и поверхностью
грунта ( = 0.88 – 0.75). Утром добровольная температура тела варьирует в пределах 22.1 – 38.0°С
при среднем значении 30.5±0.3°С. У самок, самцов и неполовозрелых особей средние значения статистически
достоверно не различались. 76% активных особей имели температуру в диапазоне 28.0 – 35.9°С. В этот период
активности температура тела сохраняет высокую корреляционную связь только с температурой субстрата ( =
= 0.72). Вечерняя (послеполуденная) активность зависела от температуры грунта меньше, чем от температуры
воздуха. Во время остывания связь температуры тела и субстрата снова возрастает ( = 0.68), как при утреннем
нагреве, хотя и не достигает такой силы. При бимодальном цикле активности в вечерний пик наблюдается
меньше черепах, чем утром. Поэтому для корректной оценки плотности популяции следует воздержаться от
проведения вечернего учета. С середины мая температуры субстрата утром быстро повышается выше 40°С и
длительно сохраняется до вечера. Такой температурный режим создает «острый» дефицит времени для кор-
мовой активности. Даже при наличии корма высокая температура внешней среды не позволяет среднеазиатской
черепахе им воспользоваться. Отсутствие кормовой базы и высокая температура не позволяют ей быть активной
летом.

: , черепахи, суточная активность, термобиология.
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азиатской черепахи, а поскольку вид считается 
популярным террариумным животным, окажут-
ся полезными при создании оптимальных усло-
вий его содержания в неволе. 
 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Район работ. Материал по изучению тер-
мобиологии и суточной активности A. horsfieldii 
собирался в Узбекистане параллельно с работой 
по оценке плотности населения вида в республи-
ке и изучению его питания. Наблюдения прово-
дили весной в 2003 – 2005 гг. и весной в 2014 – 
2016 гг. в северо-западных предгорьях хребта 
Нуратау западнее пос. Кызылча (40°46.405′ с.ш., 
65°52.148′ в.д.) на участке с естественно высокой 
плотностью среднеазиатской черепахи. Это ус-
ловие позволило работать с большим количеством 
животных и в сжатые сроки получить репрезента-
тивный материал. Место наблюдений распола-
галось на высоте 360 м над ур. м. и представляло 
лёссовые предгорья, покрытые полынно-эфеме-
ровой растительностью. Ее видовой состав более 
подробно описан в статье по питанию средне-
азиатской черепахи (Bondarenko et al., 2011). 

Методы. Сбор данных по отношению че-
репах к температурам среды проводился на про-
извольно выбранных маршрутах. Для каждой 
обнаруженной по ходу маршрута черепахи отме-
чали время встречи, особенности поведения, пол 
и возраст. Одновременно измеряли температуры 
тела и среды обитания. Возраст определяли по 
числу годичных колец на роговых щитках панци-
ря. К половозрелым особям относили животных 
старше 10 лет. Пол определяли по длине хвоста: у 
самцов он заметно удлинен, у самок короткий и 
широкий. Половой диморфизм среднеазиатской 
черепахи выражен также в размерах и массе те-
ла. Самки крупнее самцов. Эти особенности 
учитывались при оценке терморегуляции. Тем-
пература тела измерялась в клоаке в течение 30 с 
цифровым термометром Digitemp 4089 (Kaiser, 
Германия). Крупным особям датчик вводился на 
глубину около 2 см, мелким – до 1 см. Метод 
измерения температуры в клоаке позволял быст-
ро обследовать большое количество разных осо-
бей и получить независимые результаты. В мес-
тах обнаружения каждой особи фиксировалась 
температура среды. Температура субстрата и 
воздуха на высоте 1.5 м и 2 см над поверхностью 
измерялась этим же термометром. Во время из-
мерения температуры воздуха создавали кратко-
временную тень, чтобы избежать нагрева датчика 

солнцем. Температуру поверхности грунта (суб-
страта) и температуру карапакса со стороны сол-
нечной экспозиции измеряли инфракрасным элек-
тротермометром IR 320-EN-00 (Union Test, Китай). 
Дополнительно температуру субстрата контроли-
ровали также электротермометром, использован-
ным для измерения температуры тела и воздуха. 
Суточную активность A. horsfieldii оценивали на 
постоянном маршруте длиной 1.12 км. Для этого 
примерно с часовым интервалом проводили ко-
личественный учет черепах в полосе 30 м. Учет 
начинали перед утренним выходом черепах из 
нор и заканчивали после их ухода вечером. Но-
чью территорию осматривали с фонарем. Для 
контроля состояния среды во время учета еже-
часно в одной и той же точке измеряли темпера-
туру воздуха на высоте 1.5 м и 2 см над поверх-
ностью, а также грунта на глубине 15 см (ис-
пользовали электротермометр RST 06917) (RST, 
Швеция). Такое заглубление датчика объясняет-
ся тем, что большинство черепах устраивались 
на отдых в неглубоких временных норах у осно-
вания кустарничков полыни. Освещенность из-
меряли люксметром Ю116 (МП Вектор, Россия). 

Материал. Всего за время работ обследо-
вали 514 черепах. Данные по 494 особям пред-
ставлены в табл. 1; по 20 животным, наблюдав-
шимся в норах, результаты частично использова-
ны в тексте. 

Статистическая обработка данных. Для 
статистических расчетов использовался про-
граммный инструмент Microsoft Excel, с помощью 
которого вычислялись средние значения и их 
ошибки (M±m), а также коэффициенты линейной 
корреляции Пирсона (r). Статистическая значи-
мость различия средних значений температур 
оценивалась критерием Стьюдента (Вознесен-
ский, 1969). Ошибку и достоверность значений 
коэффициента корреляции вычисляли раздельно 
для малых (N < 100) и больших выборок (Зайцев, 
1984). Для малых выборок ошибку находили по 
формуле: ,31 −= Nmz где mz  – ошибка преоб-
разованного коэффициента корреляции, вычис-
ляемого по таблице; N – объем выборки. Досто-
верность вычислялась по критерию Стьюдента: 
t = z/mz, где z – преобразованный коэффициент 
корреляции. Для больших выборок ошибку ко-
эффициента корреляции (mr) находили по фор-
муле: ,/)1( 2 Nrmr −=  где r – коэффициент 
корреляции; N – объем выборки. Критерий досто-
верности Стьюдента рассчитывали по формуле: 
t = r/mr. 
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Таблица 1.

Table 1.

Периоды суточной активности среднеазиатской черепахи с характеристикой тем-
пературытелаи средыобитания

Daily activity periods of the Central Asian tortoise with the body and environmental
temperatures characterized

Agrionemys horsfieldii

Agrionemys horsfieldii

Температура тела, °С Температура среды обитания, °С

Периоды (фазы)

активности
Пол

Количество

особей
Средняя

( ±M m)
Min Max

Поверхн.

субстрата

Воздуха

2 см от

поверхн.

Воздуха

1.5 м от

поверхн.

Все 19 14.1±0.7 9.4 21.1 15.2±0.7 13.0±0.8 12.0±0.8

Самки 14 14.6±0.9 9.4 21.1 16.0±0.9 13.0±0.9 12.1±1.0

Самцы 4 12.7± 1.0 10.4 16.3 12.8±05 12.2±1.2 11.0±1.0

Подготовка к выходу и

выход утром

Неполовозрелые 1 16.3 16.3 16.3 14.1 15.9 14.7

Все 136 21.1±0.4 9.4 30.3 20.9±0.3 16.9±0.4 14.3±0.4

Самки 96 21.0±0.5 9.4 28.7 21.0±0.4 16.9±0.4 14.3±0.4

Самцы 33 20.9±0.8 11.0 30.3 20.4±0.7 16.7±0.7 13.4±0.6

Нагревание

Неполовозрелые 7 24.2±1.1 20.5 27.5 23.8±1.5 18.7±0.9 16.1±0.4

Все 142 30.5±0.5 22.1 38.0 33.2±0.6 23.7±0.5 20.9±0.5

Самки 88 30.5±0.4 22.1 36.5 33.8±0.6 25.0±0.7 22.4±0.6

Самцы 41 30.7±0.5 24.3 38.0 33.4±1.1 22.8±0.8 19.8±0.8

Утренняя активность

Неполовозрелые 13 30.2±0.9 23.5 35.0 30.0±1.6 18.7±0.7 15.2±0.6

Все 105 32.2±0.2 25.7 37.0 30.5±0.5 29.7±0.5 26.9±0.5

Самки 73 32.2±0.2 25.7 36.2 30.5±0.6 30.5±0.6 27.5±0.5

Самцы 28 32.2±0.4 28.1 37.0 30.8±1.1 28.8±0.9 26.5±0.9

Дневное снижение

активности (отдых)

Неполовозрелые 4 30.3±0.7 29.0 32.6 27.4±1.0 22.7±0.9 19.6±0.9

Все 48 32.4±0.2 28.2 35.1 32.8±0.4 26.6±0.6 25.2±0.6

Самки 28 32.4±0.2 28.2 35,1 32.6±0.5 27.5±0.8 26.3±0.7

Самцы 18 32.4±0.3 30.1 35.1 32.8±0.8 25.1±1.1 23.8±0.8

Вечерняя активность

Неполовозрелые 2 31.2±1.8 29.4 32.9 34.5±1.2 26.9±1.0 22.3±2.2

Все 26 30.8±0.5 26.4 35.4 28.2±1.0 22.1±0.4 21.0±0.5

Самки 17 31.0±0.5 26.4 34.9 28.6±1.5 22.0±0.6 20.9±0.6

Самцы 9 30.4±1.0 26.4 35.4 27.3±1.9 22.0±0.6 21.0±0.6

Остывание и догревание

Неполовозрелые – – – – – – –

Все 18 31.0±0.5 27.5 34.2 26.5±1.0 22.6±0.9 21.7±1.1

Самки 13 30.7±0.5 27.5 33.2 26.3±1.3 22.2±0.8 22.0±0.9

Самцы 5 31.6±1.1 30.0 34.2 26.8±1.3 23.0±2.7 21.0±3.0

Уход на ночной покой

Неполовозрелые – – – – – – –

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Периоды суточной активности
среднеазиатской черепахи

В суточном цикле активности
выделяется несколько периодов или фаз. Эти пе-
риоды примерно соответствуют формам терморе-
гуляторного поведения (Черлин, 2010, 2014). Ко-
личество периодов в наибольшей степени зависит
от погодных условий. Некоторые исследователи
насчитывают 6 периодов суточной жизнедеятель-
ности среднеазиатской черепахи (Hai tao et al ,
1995): повороты, принятие солнечных ванн, ран-
няя активность, укрытие от жары, поздняя актив-
ность, ночной покой. Более детальное рассмотре-
ние терморегуляторной деятельности позволяет
выделить 8 таких периодов: утренний выход, на-
гревание, утреннюю (дополуденную) активность,
дневное снижение активности (отдых), вечернюю

A. horsfieldii

- .

или послеполуденную активность, остывание с
вечерним догревом (баскингом), уход в норы и
собственно ночной покой. В холодный пасмурный
день количество периодов сокращается до мини-
мума: выход из укрытий, нагревание, уход в норы
и ночной покой. При таких условиях черепахи не
могут нагреться до нужной температуры и спустя
некоторое время возвращаются в укрытия.

. Время выхода
из нор зависит от времени года и погоды. Мы на-
блюдали выход черепах в конце апреля в пред-
горьях гор Нуратау в 6 ч 15 мин спустя некоторое
время после восхода солнца. Такоеже время выхо-
да в конце апреля – мае отмечали в Туркменистане
другие зоологи (Шаммаков, 1981). После дождя,
увлажнившего грунт и снизившего его температу-
ру, черепахи появляются позже, а их выход растя-
гивается из-за медленного прогревания убежищ.
Интересно, что первые движения в норе после

Подготовка к выходу и выход
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ночного покоя начинаются рано утром еще до вос-
хода солнца. По телеметрическим наблюдениям,
проведенным в Туркменистане в конце мая (Соко-
лов и др.,1975; Соколов, Сухов, 1977), периоди-
ческую активность животных регистрировали
после 4 ч при клоакальной температуре 22.6 –
25.9°С. Вышедшие на поверхность черепахи оста-
вались неподвижными, так как температура тела
еще снижалась под действием внешней темпера-
турыдо суточногоминимума (18.4 – 21.0°С).

Перед тем как выйти из норы черепахи раз-
ворачиваются и некоторое время неподвижно ле-
жат с прикрытыми глазами и наполовину втянутой
головой и конечностями. Это действие назвали
«периодом поворотов» (Hai tao et al 1995), что, по
нашему мнению, не совсем верно, поскольку раз-
ворот черепах в норе скорее представляет подго-
товку к выходу. Температура тела во
время поворотов может значительно различаться.
По сведениям тех же авторов, с весны до лета она
варьировала от 5.0 до 20.0°С. На основании экспе-
риментов с закапыванием 34 особей китайские
зоологи пришли к выводу, что повороты зависят не
от температуры тела и солнечного света, а от био-
логического ритма (Hai tao et al 1995). По нашим
наблюдениям, температура тела выходящих из
укрытий черепах также колебалась вшироких пре-
делах – 9.4 – 21.1°С. Первое значение получено 23
апреля после прошедшего накануне дождя и похо-
лодания, второе – в сухой и жаркий период 11 мая.
Температура выходящих из нор черепах в среднем
составила 14.1±0.7°С с разницей со средней тем-
пературой субстрата всего 1.1°С (см. табл. 1).

( ). Вышедшие на по-
верхность черепахи обычно не удаляются от норы
более чем на 1 м. По мере нагревания они пере-
бираются на более прогреваемый участок с хо-
рошей инсоляцией и продолжают лежать, вытянув
шею и конечности (рис. 1). В ветреную погоду,
чтобы быстрее нагреться, черепахи укрываются за
кустарничками с подветренной стороны. Темпера-
тура тела греющихся животных постепенно повы-
шается вместе с температурой субстрата в линей-
ной зависимости (рис. 2). Карапакс черепах на
солнце в большинстве случаев нагревался быстрее
тела. При больших различиях этих температур у
отдельных особей – до 9.8°С, среднее значение
оказалось выше всего на 1.8°С. Минимальная тем-
пература тела выходящих из нор и начавших
греться черепах составила 9.4°С. Температурный
максимум – 30.3°С – был зарегистрирован у самца.
Попарное сравнение отдельных температурных
значений показало, что между температурой тела и
температурой внешней среды имелась сильная
связь. Коэффициент корреляции ( ) температуры

- .,

A. horsfieldii

- .,

Нагревание баскинг

r

тела и поверхности грунта с высокой достовер-
ностью составил 0.75 ( = 20.0, < 0.001, = 134).
Такая же высокая корреляция была с температурой
воздуха на высоте 2 см от поверхности (табл. 2).
Средние значения температур тела и внешней сре-
ды для периодов нагревания и охлаждения были
вычислены, но не представлены в анализе, по-
скольку процессы динамичные и усредненная ха-
рактеристика значений ряда не отражает биологи-
ческий смысл.

t p v

Рис. 1

Fig. 1.

. Греющаяся среднеазиатская черепаха
у кустарничка полыни.Предгорья хребта
Нуратау (Узбекистан)

A Central Asian tortoise ( )
basks in the morning sun near a wormwood bush. Foothills

of the Nuratau range (Uzbekistan)

Agrione-
mys horsfieldii

Agrionemys horsfieldii

Утренняя активность. Нагревшиеся чере-
пахи начинают перемещаться по территории, пи-
таются, спариваются. Минимальная температура
тела, зарегистрированная у активной самки, была
22.1°С. Наблюдения показали, что температура
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Рис. 2

Fig. 2.

. Зависимость температуры тела среднеазиатской
черепахи от температуры по-
верхности грунта в период утреннего нагревания

Dependence of the body temperature of the Central
Asian tortoise ( ) on the ground
surface temperature during its morning heating period

Agrionemys horsfieldii

Agrionemys horsfieldii



тела черепах в этот период не поднималась выше
38°С даже если температура субстрата превышала
это значение (рис. 3). В период утренней актив-
ности, которыйможно характеризовать как термо-
нейтральное поведение (ТНП - 1), средняя темпе-
ратура тела передвигавшихся и питавшихся утром
особей составила 30.5±0.3°С ( = 142). При этом
средние значения температуры самок и самцов
статистически достоверно не различались ( = 0.3,
> 0.05, = 127), как и значения температуры са-
мок и самцов с неполовозрелыми особями ( = 0.3,
> 0.05, = 99) и ( = 0.3, > 0.05, = 52). Темпе-
ратура тела активных особей широко варьировала
от 22.1 до 38.0°С, а у 76%черепах находилась в ин-
тервале от 28.0 до 35.9°С.

Температура имела достоверно
высокую корреляцию с температурой поверхнос
ти грунта ( = 0.72, = 17.8, 0.001, = 140).

-

n

t
p v

t
p v t p v
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С температурой воздуха на всех уровнях эта связь
оказалась значительно слабее. Температура тела
58 кормившихся черепах варьировала от 22.1°С до
36.0°С, а ее среднее значение (29.6±0.5°С,) сходно
с температурой субстрата (30.1±0.9°С). Мини-
мальная температура тела и поверхности грунта,
при которой черепахи начинали добывать корм
утром, такжеоказалась одинаковой (см. табл. 1).

Обитающая в экстремальных пустынных
условиях, не способна быстро регу-
лировать температуру тела поведением, чтобы из-
бежать перегрева, как это делают некоторые тер-
мофильные виды пресмыкающихся (Черлин,
2014). Панцирь черепах нагревается на солнце и
массивным неповоротливым животным не удает-
ся быстро снизить температуру. Терморегулятор-
ное поведение, сохраняющее температуру тела че-
репахи в оптимальных пределах, ограничивается
простым перемещением с нагретых солнцем
участков в укрытия и выходом из них после сни-
жения температуры.Средняя температура поверх-
ности карапакса составила 34.5±0.7°С ( = 56) и
всего на 0.9°С была ниже средней температуры
субстрата. При этом разница между средней тем-
пературой тела (30.2±0.5°С) оказалась значи-
тельно больше – 4.3°С (максимальное различие
8.6°С). Черепахи могут дольше оставаться на по-
верхности при высокой температуре грунта при
прохладном ветре. Например, при температуре
субстрата выше 40°С (42.6±0.5°С) температура те-
ла в таких условиях могла сохраняться на уровне
32.4±0.5°С ( = 12). Температура воздуха в это
времябыла 26.1±1.4°С.

Черепахи остаются на поверхности до тех
пор, пока температура тела не приблизится к кри-
тическому значению. Максимальная доброволь-
ная температура тела варьировала от 36.5°С у са-
мок до 38.0°С у самцов. Что касается температу-
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Таблица 2

Table 2

. Связь температуры тела среднеазиатской черепахи с температурой внешней
среды

. Correlation of the body temperature of the Central Asian tortoise ( ) the with the environ-
mental temperature

Agrionemys horsfieldii

Agrionemys horsfieldii
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Примечание. n – r
. n – r

количествоизмерений, – коэффициент корреляции.
number ofmeasurements, – correlation coefficientNote .
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Fig. 3.

. Зависимость температуры тела среднеазиатской
черепахи от температуры по

верхности грунта в период активности
Dependence of the body temperature of the Central

Asian tortoise ( ) on the ground
surface temperature in its activity period
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ры, при которой начинается гибель ,
то некоторые сведения приводят З. К. Брушко и
Р. А. Кубыкин (1982, с. 36): «Известно, что при
температуре тела 38.5°С (воздуха 34.5°С, почвы
47.2°С) животные гибнут от кислородного голо-
дания». Здесь, вероятно, имелась в виду темпера-
тура начала слюноотделения, поскольку для ги-
бели ее нельзя считать высокой. В лабораторных
условиях саливация с частым открыванием рта и
мочеиспусканием возникала у среднеазиатской
черепахи при температуре 36 – 38°С (Исабекова,
1990). Примечательно, что у киниксы Спека (

), леопардовой черепахи (
) и других мелких видов слюноотделение на-

чиналось при близкой температуре – 38.4°С (Hai-
ley, Coulson, 1996). Летальная температура для
среднеазиатской черепахи доподлинно не уста-
новлена. В. А. Поляков (1946), проводивший в на-
чале июня в 10 ч опыт с привязанной за ноги на
солнце черепахой, описал ее поведение до смерти,
наступившей через 40 – 50 мин, но данных о тем-
пературах не привел.Мы, в своюочередь, не взяли
на себя ответственность за гибель черепах в по-
добном эксперименте. Известны данные о крити-
ческих температурах других черепах. Например,
гибель греческой черепахи наступает при 42.8 –
43.6°С, а пустынного западного гофера (

) при 43.1°С (Hutchison et al., 1966). Для
техасского гофера ( ) крити-
ческий максимум также близок к этим значениям
(Brattstrom, 1965). Полагаем, что гибель

также должна наступать в температурном
диапазоне 42 – 44°С.

( ).
Первые черепахи начинают уходить в тень или но-
ры при повышении температуры субстрата до
34.0 – 36.0°С. В предгорьях гор Нуратау темпера-
тура тела спасающихся от жары черепах состави-
ла по нашим измерениям 34.3±0.3°С, а на северо-
востоке ареала – 35.1±0.8°С (Hai-tao et al., 1995). В
переменнуюоблачнуюпогоду некоторые особи не
уходят в норыи пережидают неблагоприятный пе-
риод в тени кустарничков. При снижении темпе-
ратуры они быстро выходят из укрытий на откры-
тые участки и начинают питаться, ищут партнеров
для размножения и т.д. Когда субстрат и воздух в
местах временного отдыха чрезмерно нагрева-
лись, животные глубже зарывались в основание
кустарничков илиперебирались в другое укрытие.
Средняя температура тела укрывшихся в неглу-
боких норах черепах была 32.2±0.2°С и незначи-
тельно превышала температуру субстрата
(30.5±0.5°С). Максимальная температура грунта
(30.4°С), отмеченная на глубине 15 см в один из
жарких дней, также не превысила это значение.
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Gopherus
agassizii
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Дневное снижение активности отдых

Температура тела самцов и самок достоверно не
различалась, несмотря на их различие по размеру
имассе.

( ) .
По мере снижения температуры черепахи начи-
нают выходить из укрытий. Первыми реагируют
на понижение температуры животные, пережи-
дающие полуденный зной в тени кустарников и
неглубоких рытвинах. Выход из укрытий обычно
начинался после охлаждения субстрата ниже
39°С. В период вечерней активности, которую
можно рассматривать как термонейтральное пове-
дение (ТНП-2), около 98% особей наблюдали при
температуре, не превышавшей это значение. Тем-
пература тела активных черепах составила в сред-
нем 32.4±0.2°С, из которых 96%особей сохраняли
температуру в интервале 30 – 35°С. Средняя тем-
пература тела самоки самцовне различалась.

Во время вечерней активности средняя тем-
пература тела была на 1.9°С выше,
чем утром (значения статистически значимо раз-
личались, = 5.28, < 0.001, =188). Температура
кормившихся черепах (31.9±0.3°С, = 22) также
достоверно различалась с температурой кормив-
шихся утром животных( = 3.97, 0.001, = 78).
Более высокая температура тела животных при
ТНП-2 объясняется тем, что вечером черепахам не
требовалось нагреваться, как утром. Находя-
щиеся в укрытиях животные были достаточно ра-
зогреты, чтобы после снижения внешней темпе-
ратуры приступить к поиску корма и партнеров
для размножения. В этом убеждает полное совпа-
дение средних значений температуры тела чере-
пахна открытыхучасткахи в укрытиях.

Замечено, что на второйфазе активности не-
которые особине выходят из нор. Эта особенность
отмечалась также другими исследователями
(Брушко, Кубыкин, 1982). По нашим наблюдени-
ям, из укрытий не выходят хорошо напитавшиеся
поздно укрывшиеся в норы черепахи. Животные
могут также остаться в норах, когда их выход за-
держивает до 16 – 18 ч высокая температура или
внезапноизменяется погода.

( ). К вече-
ру по мере снижения температуры среды черепа-
хи начинают мало двигаться, чаще отдыхают, пре-
кращают питаться и не проявляют полового вле-
чения. Происходит их остывание, сочетающееся с
догреванием. Животные стараются сохранить
температуру, подставляя тело солнцу. Соответ-
ственно связь температуры тела и субстрата оказа-
лась достаточно высокой ( = 0.67, = 3.9, < 0.001,
= 24). Диапазон значений температуры тела до-
гревающихся особей составил 9.0°С (26.4 –
35.4°С). Температура поверхности субстрата

Вечерняя послеполуденная активность

A. horsfieldii
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ление не было массовым, тем не менее, это един-
ственныйизвестныйслучай такого рода.

У ушедшихна ночевку черепах температура
тела обычно превышает температуру убежища. В
начале мая в 23 ч у 6 черепах клоакальная темпе-
ратура составила 26.5±0.8°С и на 6°С превышала
температуру внутри норы (20.8±0.6°С). Панцирь
охладился к этому времени до 22.3±0.2°С. В тече-
ние ночи температура тела снижается и к утру
приближается к температуре убежища.

Неточные данные могут привести к неожи-
данным выводам. Установили, что температура
тела во время ночного покоя оказалась выше ниж-
него ее предела в период активности и «постоянно
находится примерно на уровне оптимальной тем-
пературы тела 32.4±1°С» (Hai-tao et al., 1995, с. 41).
На основании этих данных авторы предположили,
что ночной покой не связан с температурой тела и
главное влияние на окончание активности вечером
оказывает интенсивность освещения. С этим труд-
но согласится. Столь высокую температуру могли
регистрировать только в очень жаркий период го-
да, когда они и работали. По нашим наблюдениям
и данным других исследователей (Lagarde et al.,
2002), ночные температуры значительно уступают
дневным. Сложно спорить с тем, что ночной покой
представляет эндогенную фазу суточного ритма,
зависящего как от освещенности, так и температу-
ры, а также обеспечивает защиту от внешних ус-
ловий, включая хищников.

Ход суточной активности значи-
тельно варьирует в зависимости от времени года
(месяца), погодных условий и географического
расположения местообитания. Выделено три типа
циклов суточной активности: ,

и промежуточныймежду ними –
. Унимодальный цикл имеет

одну фазу с одним пиком активности, бимодаль-
ный цикл – две фазы с двумя выраженными пика-
ми. В неполном бимодальном цикле также просле-
живаются два пика, но полного прекращения ак-
тивности животных между ними не происходит,
она лишь снижается. В марте – начале апреля на-
блюдается преимущественно унимодальный цикл.
Во второй половине апреля он сменяется непол-
ным бимодальным и бимодальным циклом. В мае
при отсутствии похолоданий и осадков цикл актив-
ности становится исключительно бимодальным и
остается такимдоухода черепах в летнююспячку.

В апреле – начале мая мы наблюдали все ти-
пы циклов суточной активности благодаря пере-
менчивой погоде, сопровождавшейся похолода-
нием.

Циклы суточной активности
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варьировала значительно больше. При парном
сравнении значений температура тела в среднем
была на 2.6°С выше температуры поверхности. C
температурой воздуха даже в приземном слое кор-
реляционная связь отсутствовала ( = 0.15, = 0.7,
> 0.05, = 24).

Уход в
укрытия зависит от температуры, освещенности и
погодных условий. При внезапной перемене пого-
ды и похолодании черепахи быстрее остывают,
спешат скрыться в ближайшие норы. В ясную теп-
лую погоду они дольше догреваются и уход закан-
чивается позже. По нашим данным, температура
тела уходящих на отдых черепах варьировала от
27.5 до 34.2°С. Это близко к значениям, зареги-
стрированным при их уходе на ночевку в мае –
июне в Восточных Каракумах (Соколов, Сухов,
1977). По их данным, температура изменялась в
более узких пределах – от 29.2 до 31.9°С. В районе
наших наблюдений средняя температура тела
(31.0±0.5°С) заканчивающих активность черепах
была заметно выше температуры поверхности
грунта (26.5±1.0°С). Однако с ней имелась наибо-
лее сильная корреляционная связь ( = 0.68, = 3.2,
< 0.05, = 16). С температурой воздуха связь бы-
ла немного слабее.

На завершение вечерней активности влияет
как внешняя температура, так и освещенность.
Однако температурный фактор более приоритет-
ный. Так, в предгорьях хребта Нуратау в конце
апреля в теплую погоду черепахи заканчивали ак-
тивность в 19 ч 40 мин при освещенности 180
люкс и температуре поверхности 23°С, а в более
прохладный ветреный день значительно раньше –
в 18 ч 30мин при такойже температуре и освещен-
ности 1200 люкс. Поздней весной и в начале лета
высокая температура воздуха иногда позволяет
черепахам задерживаться ненадолго на поверх-
ностипосле захода солнца.

Ночью передвижение чере-
пах полностью прекращается, что подтверждают
наблюдения в различных районах ареала вида
(Параскив, 1956; Богданов, 1960, 1962; Шамма-
ков, 1981; Атаев, 1985; Брушко, Кубыкин, 1982).
Нам также не приходилось наблюдать их деятель-
ность в это время суток, что подтверждают ре-
зультаты ночного обследования местообитания с
фонарем. Не выявили двигательную активность

телеметрические наблюдения (Соко-
лов и др., 1975; Соколов, Сухов, 1977; Lagarde et
al., 2002). Имеется сообщение о появлении чере-
пах ночью во время дождя после засушливого пе-
риода: «Черепахи вылезают из нор, чтобы намок-
нуть поддождем, и даже глубокая ночь не является
исключением» (Hai-tao et al., 1995, c. 42). Их появ-
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Унимодальный цикл активности

а

средне-
азиатской черепахи наблюдали 2.05.2003 г. в об
лачную погоду (рис. 4, ). К 11 ч при нагреве грун-
та до 39.0°С и приземного слоя воздуха до 19.0°С

-

на маршруте наблюдалимаксимальное количество
черепах (82 особи). Дальнейшее повышение тем
пературы субстрата до 40.0°С вызвало их уход в
13ч.Укрывшиеся отжарыпресмыкающиеся чутко
реагировали на изменение условий. Кратковре
менная облачность, снизившая температуру по
верхности до 30.0°С, вызвала появление некото
рых особей из укрытий. Однако последующее ее
снижение и повышение температуры приостано
вило их активность. После 16 ч, когда температу
ра поверхности опустилась ниже 30.0°С, актив-
ность пошла на спад. Окончательно уход

завершился при температуре субстрата
23.0 – 24.0°С.

наблюдали 27.04.2004 г. В течение дня поверх-
ность не нагревалась выше 39.0°С. При этих усло-
виях многие особи оставались на поверхности
(рис. 4, ). Активность достигла свое-
го пика в 12 ч. При температуре субстрата 36.0°С и
приземного слоя воздуха 23.0°С отметили 77 осо-
бей. Спустя час почва прогрелась до 39.0°Си чере-
пахи стали уходить. Их количество снизилось по
сравнению с пиковым более чем в два раза. К 14 ч
из-за внезапной перемены погоды температура
субстрата снизилась до 33.5°С. Количество жи-
вотных при этом возросло до 53 особей. Во вто-
рой половине дня температура поверхности стала
снижаться и при 30°С черепахи стали уходить. К
18 ч субстрат охладился до 23.5°С и на поверх-
ности оставались только 6 особей. Их уход завер-
шился к 18 ч 20 мин при температуре поверхности
грунта 22.5°С. При неполном бимодальном цикле
активное состояние популяции может быть про-
должительнымисоставлять 11 – 12ч.

популяции
наблюдали в ясную безветренную погоду
29.04.2005 г., которая обычно характерна для вто-
рой половины весны – начала лета. Утром черепа-
хи начали выходить рано – в 6 час 15 мин. Пик
активности пришелся на 9 ч, когда температура
поверхности нагрелась до 36.0°С, а приземный
слой воздуха до 29.6°С (рис. 4, ). Уже к 10 ч тем-
пература поверхности повысилась до 42.0°С и ак-
тивность черепах заметно снизилась. К 11 ч она
достигла 45.0°С. В тени кустарничков оставались
единичные особи, которые позднее перебрались в
более прохладные норы. С 11 до 16 ч температура
грунта на глубине 15 см не поднималась выше
30°С, в то время как температура его поверхности
не опускалась ниже 40.0°С. В приземном слое воз-
духа в это время отмечали 34.0 – 35.0°С, а на вы-
соте 1.5 м – 30.0°С. Из-за жары вторая фаза актив-
ности началась поздно. Ее пик пришелся на 18 ч,
когда температура грунта снизилась до 32.0°С.

-

-
-
-

-
-
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Рис. 4.

Fig. 4.

Циклы суточной активности среднеазиатской че-
репахи в предгорьях хребта Нура-
тау (Узбекистан) – унимодальный цикл (2.05.2003 г.),
– неполный бимодальный цикл (27.04.2004 г.), – би-
модальный цикл, 29.04.2005 г.; – количество особей
(леваяшкала) и температура (праваяшкала) – поверх-
ности субстрата, – воздуха на высоте 2 см, – воздуха

на высоте 1.5 м, – грунта на глубине 15 см
Daily activity cycles of the on

the foothills of the Nuratau range (Uzbekistan): – the uni-
modal activity cycle, 2.05.2003, – the incomplete bimo-
dal activity cycle, 27.04.2004, – the bimodal activity cycle,
29.04.2005; – the number of individuals (left-hand scale)
and temperature (right-hand scale) – that of the substrate
surface, – that of the air at a 2 cm altitude, – that of the air
at a 1.5 m altitude, – that of the ground at a 15 cm depth
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Во время вечернего подъема активности отметили
только 51% особей от того количества, которое
наблюдали в утреннийпик.

наблюдали 30.04.2003 г. в прохладную погоду
после ночного дождя. В 9 ч 30 мин температура
грунта в норе (13.3°С) была выше, чем на поверх-
ности (10.6°С). Вышедшие из нор черепахи пыта-
лись нагреться. Температура тела крупной самки,
вышедшей из норы в 9 ч 50 мин, составила всего
11.3°С. В этот день на высоте 1.5 м воздух про-
грелся до 9.5°С, а температура субстрата не пре-
высила 17.0°С. На учетном маршруте максималь-
но встретили 11 особей, что составило 13.4% от
количества, отмеченного здесь при ясной погоде
спустя трое суток. Наибольшая температура тела
гревшихся черепах не превысила 16.8°С. После
полудня все ониушливукрытия.

Атмосферные осадки снижают активность
черепах. Сильный продолжительный дождь, со-
провождающийся похолоданием, полностью пре-
кращает активность. Однако в теплую погоду во
время редкого непродолжительного дождя, зас-
тавшего черепах активными, нередко наблюдали
кормящихся особей. Сходную реакцию
отметили другие зоологи. По их наблюдениям

вжаркие дни во времядождя черепахине спешили
спрятаться, а, напротив, старались намокнуть в
траве (Hai-tao et al., 1995). Представляется, что
они использовали возможность снизить таким об-
разом температуру тела и получить дополнитель-
нуювлагу.

Наблюдения показывают, что после выхода
из спячки в конце февраля – марте черепахи нахо-
дятся на поверхности непродолжительное время. В
это время года они поздно выходят из нор, пыта-
ются нагреться, но из-за низкой температуры воз-
духа рано покидают поверхность. Из-за холодной
пасмурной погоды суточная активность часто бы-
вает неполной. На юге ареала (Туркменистан) в
марте наибольшуюактивность наблю-
дали с 11 до 16 ч (Атаев, 1985). По мере повыше-
ния дневной температуры время пребывания че-
репах на поверхности увеличивается. В конце мар-
та – начале апреля онипоявляются в 7 ч 30мин – 9 ч
(Рустамов, 1956; Атаев, 1979; Шаммаков, 1981). В
это время года активность имеет преимущественно
унимодальный цикл, пик которой приходится на
середину дня (11 – 13 ч). В апреле по мере повыше-

Неполную суточную активностьA. horsfiel-
dii

A. horsfiel-
dii

A. horsfieldii

Влияние атмосферных осадков

Географические и сезонные особенности
суточной активности

,

ния дневной температуры и нагреве поверхности
грунта выше 37.0 – 39.0°С активность популяции
все чаще становится двухфазной. По наблюде-
ниям, сделанным в различных районах Средней
Азии, наибольшая активность в пер-
вой половине дня приходится на 9 – 12 ч, во второй
половине – на 17 – 19 ч (Атаев, 1979, 1985; Шам-
маков, 1981; Брушко,Кубыкин, 1982).Перерыв ак-
тивности в апреле обычно начинается с 12 – 13 ч и
продолжается до 15 – 16 ч. На отдых животные за-
трачивают от 2 до 4 ч. В Казахстане во второй по-
ловине апреля общая продолжительность време-
ни, во время которого черепахи были активны,
составила 5 – 6 ч (Брушко, Кубыкин, 1982; Brush-
ko, Kubykin, 1982). Постепенно это время увели-
чивается за счет более раннего выхода черепах
утром и более позднего их ухода вечером. По раз-
ным сведениям, в апреле – мае продолжитель-
ность активного периода составляла 7 – 8 ч (Па-
раскив, 1956; Hai tao et al , 1995; Lagarde et al.,
2002). Однако из-за высокой температуры начи-
нает увеличиваться время отдыха, в течение кото-
рого черепахи укрываются отжары.Уже вмае вре-
мя активности черепах сильно сокращается. В
первой декаде мая 2015 г. в предгорьях Нуратау
черепахи уходили в 9 ч 15 мин при температуре
субстрата выше 40.0°С, а появлялись только после
16 ч. В очень жаркие дни в конце мая суточная
активность может ограничиваться 2 – 3 ч (Брушко,
Кубыкин, 1982).

С марта по июнь из-за сезонного повыше-
ния температуры среды прослеживается тенден-
ция смены суточного цикла активности
от унимодального к бимодальному с переходом

через неполный бимодальный. Вместе с тем все
циклы активности можно наблюдать при переме-
не погодных условий в апреле – мае. Погодные и,
соответственно, температурные условия весенне-
го сезона в отдельные годы сильно различаются.
Поэтому литературные данные по активности

в разные годы в одной и той же мест-
ности в одно и то же время суток нередко не сов-
падают, поскольку получены в контрастных по-
годных условиях. Особенно это касается времени
появления черепах утром и продолжительности
нахождения на поверхности. Поэтому рассматри-
вать ход суточной активности необходимо в зави-
симости от внешних температур, влияющихнапо-
ведениеживотных.

В период выхода из убежищ и нагревания
между температурой тела черепах и внешними
температурами прослеживается сильная корреля-
ционная связь. Она одинаково высокая с темпера-

A. horsfieldii

- .

A. horsfiel-
dii

A. horsfieldii
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турой воздуха и поверхностью субстрата. В пе-
риод утренней активности A. horsfieldii при 
ТНП-1 высокая корреляция температуры тела 
наблюдается только с поверхностью субстрата 
(r = 0.72). С температурой воздуха эта связь сла-
бая (r = 0.37 – 0.26). Во время дневного отдыха 
сильной связи между температурой тела и внеш-
ними температурами не наблюдалось. Во время 
вечерней активности (ТНП-2) зависимость от 
температуры грунта слабее, чем от температуры 
воздуха. Это связано с тем, что черепахи появ-
ляются при допустимой температуре субстрата и 
активны на фоне снижения температуры до ос-
тывания. Во время остывания зависимость тем-
пературы тела от температуры внешней среды 
снова возрастает (r = 0.68), как при утреннем на-
греве, хотя и не достигает такой силы. 

Установлены пределы температуры тела 
для всех периодов активности A. horsfieldii. 
Клоакальная температура тела выходящих утром 
из нор черепах сильно варьирует – от 9.4 до 
21.1°С. У греющихся черепах температурный 
диапазон еще шире – 20.9°С (9.4 – 30.3°С). Во 
время полной активности размах добровольных 
температур сужается до 15.9°С (22.1 – 38.0°С) 
при среднем значении 30.5±0.3°С. Близкие зна-
чения клоакальной температуры – 32.6±3.6°C с 
диапазоном 25.0 – 39.4°C – получены для G. рar-
dalis из Южной Африки (Hailey, Coulson, 1996), 
что предполагает сходство предпочитаемых 
температур у видов семейства Testudinidae, оби-
тающих в разных регионах и природных зонах. 

В первой половине дня у активных чере-
пах пол и размер тела не влиял на температуру. 
У самок, самцов и неполовозрелых особей сред-
ние температурные значения не различались. 
Так, уровень статистического различия (t) тем-
пературы самцов и самок, активных в утренней 
фазе, составил 0.3 (p > 0.05, v = 127), а самцов и 
неполовозрелых особей – 0.5 (p > 0.05, v = 52).  

Представляется, что кормовая активность 
некоторых видов сухопутных черепах протекает 
при близких температурах тела. К этому выводу 
пришли, сравнив имевшиеся температурные дан-
ные кормящихся A. horsfieldii и балканских че-
репах (Testudo hermanni). Температурный диапа-
зон у последних оказался ýже – 27.5 – 32.8°С 
(Meek, 1984), но полностью вписывался в темпе-
ратурный диапазон кормящихся A. horsfieldii. 

Максимальная добровольная температура 
тела (38.0°С), зафиксированная у самца A. hors-
fieldii, оказалась выше известного значения для 
нее (Черлин, 2014), а также других видов сухо-

путных черепах. Максимум активности у T. her-
manni и T. graeca по различным данным наблю-
дался в пределах 33 – 35°С (Meek, Inscreep,1981; 
Meek, Jayes, 1982; Meek, 1984). Эти черепахи 
обитают в гористой местности с более густой 
растительностью и более мягким климатом 
(Wright et al., 1988; Cheylan, 2001; Rozylowicz, 
Popescu, 2013). Они менее устойчивы к высоким 
внешним температурам, чем обитающая на рав-
нинах с резко континентальным климатом сред-
неазиатская черепаха.  

Реакция на высокую температуру у 
A. horsfieldii в различных географических рай-
онах оказалась сходной. Температура тела 
большинства спасающихся от жары черепах в 
Западном Китае (Hai-tao et al., 1995) и Узбеки-
стане составила 34.0 – 35.0°С. Обращает на себя 
внимание то, что оптимальная и дискомфортная 
температура тела, наблюдавшаяся в лаборатор-
ных условиях (Исабекова, 1990), оказались зна-
чительно ниже той, которая наблюдалась в при-
роде. В лаборатории диапазон оптимальных зна-
чений регистрировался в пределах 22 – 28°С, а 
уже при 32 – 34°С черепахи проявляли беспо-
койство. 

Жизнедеятельность A. horsfieldii, как и 
других черепах, обитающих в аридных условиях, 
ограничена температурными пределами. Поэто-
му для устойчивого обитания  популяции необ-
ходимо наличие убежищ. Летом от солнца и вы-
сокой температуры, зимой от холода. По этой 
причине животные не заселяют равнинные 
ландшафты, в которых нет готовых укрытий или 
их трудно вырыть в очень плотном грунте. Даже 
если черепахи появляются в таких местообита-
ниях, их обилие бывает очень низким (Бонда-
ренко, Дуйсебаева, 2012; Бондаренко, Перегон-
цев, 2017).  

Отношение среднеазиатской черепахи к 
внешним температурам позволяет скорректиро-
вать время проведения количественных учетов 
для более точной оценки плотности популяции. 
Такой учет необходимо проводить в период оп-
тимума активности пресмыкающихся в сухую 
(без осадков) и маловетреную погоду, а при би-
модальном цикле суточной активности – в пер-
вой половине дня. Учет A. horsfieldii во второй 
половине дня на втором пике может занизить 
оценку численности. Температура субстрата 
больше влияет на активность, чем температура 
воздуха. Поэтому желательно, чтобы она находи-
лась в интервале 26.0 – 39.0°С. В этом диапазоне 
наблюдали 60% всех активных черепах. Начи-
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нать учет следует при активном перемещении 
черепах по территории, а заканчивать – с началом 
ухода их в укрытия (под кусты или в норы).  

Особенности суточной активности и от-
ношение к внешним температурам дают воз-
можность понять причину ухода среднеазиат-
ской черепахи в летнюю спячку. Как правило, 
начало ее ухода связано с массовым увяданием 
травянистой растительности, вызванным повы-
шением температуры и снижением влаги в поч-
ве. Однако даже при наличии корма летняя ак-
тивность A. horsfieldii была бы невозможна из-за 
возросшего дефицита времени на полную актив-
ность. По наблюдениям одного из авторов 
(Д. А. Бондаренко), в Каршинской степи (Узбе-
кистан) в конце июля уже к 9 ч температура по-
верхности ежедневно нагревалась выше 38.0°С, 
а температура воздуха доходила до 26.0°С. До 
19 ч температура субстрата не опускалась ниже 
42.0°С. При таких условиях кормовые ресурсы 
были недоступны не менее 10 ч и на их добыва-
ние оставалось недостаточно времени. Стано-
вится понятным отсутствие черепах летом в до-
линах рек и оазисах Средней Азии, несмотря на 
то, что в них имеется кормовая база. Пребывание 
A. horsfieldii на поверхности летом невозможно 
не только из-за отсутствия корма, но и времени 
на активность. Эта фенологическая особенность 
природы Средней Азии, наряду с холодной зи-
мой, привели к формированию годового цикла с 
короткой весенней активностью и длительным 
периодом покоя. Но даже за это время черепаха 
успевает завершить репродуктивный цикл и на-
копить достаточно питательных веществ для 
продолжительной спячки.  
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The data on the thermal biology and daily activity of the Central Asian tortoise Agrionemys horsfiedii 
have been generalized on the basis of our own research and literature information. A description of the 
daily activity cycles with the body and environmental temperatures characterized is proposed. There are 
8 periods of the daily activity and thermoregulatory behavior. According to our measurement data of the 
tortoise’s  cloacal temperature, their egress from their burrows takes place under a minimum body tem-
perature of 9.4°С and a minimum substrate one of 11.8ºС. A significant correlation is traced between the 
body and environmental temperatures in the periods of egress and heating. It is equally high for both air 
temperature (r = 0.86–0.67) and ground surface one (r = 0.88–0.75). In the morning, the spontaneous 
body temperature of Agrionemys horsfiedii was varying within 22.1–38.0°С at the mean value of 
30.5±0.3°С. The mean values were statistically insignificant in females, males and immature individuals. 
76% of active individuals had their body temperature within the range of 28.0–35.9°С. In this period of 
activity the body temperature keeps a high correlation with the substrate temperature only (r = 0.72). The 
evening (afternoon) activity depended on the ground temperature weaker than on the air temperature. 
During the cooling down the relation between the body and substrate temperatures rose again (r = 0.68), 
as during the morning heating, although it didn’t reach such a power. During the bimodal activity cycle, 
fewer tortoises were observed in their evening peak than in the morning one. That is why we should ig-
nore evening counts to correctly estimate the population density. From the middle of May the substrate 
temperature rapidly rises above 40°С in the morning and protractedly remaining till the evening. Such a 
temperature regime leads to an “acute” time deficit for feed activity. Even in the presence of food the high 
environmental temperature doesn’t allow the Central Asian tortoise to eat it. The absence of forage re-
serve and high temperature make the continuation of its activity impossible in the summer period. 
Key words: Agrionemys horsfiedii, tortoises, daily activity, thermal biology. 
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