
101

Матанцева М. В., Симонов С. А., Лапшин Н. В. Изменчивость территориального поведения птиц рода Sylvia в 
зависимости от структуры биотопов и плотности населения // Принципы экологии. 2017. № 3. С. 101–117. DOI: 
10.15393/j1.art.2017.7002

ИзменчИвость террИторИального 
поведенИя птИц рода Sylvia в 
завИсИмостИ от структуры 

бИотопов И плотностИ населенИя 

УДК 598.28/.29:575.17:591.52(470.1/.2)

матанцева 
   мария валерьевна

Федеральное государственное бюджетное учреждение науки 
Институт биологии Карельского научного центра Российской 
академии наук, Maria.Matantseva@bio.krc.karelia.ru

сИмонов 
   сергей александрович

лапшИн 
   николай васильевич

Федеральное государственное бюджетное учреждение науки 
Институт биологии Карельского научного центра Российской 
академии наук, Sergey.Simonov@bio.krc.karelia.ru

Федеральное государственное бюджетное учреждение науки 
Институт биологии Карельского научного центра Российской 
академии наук, lapshin@bio.krc.karelia.ru

Ключевые слова: 
славки 
плотность населения 
структура местообитаний 
территориальное поведение 
защита территории 
размер территории 
расстояние между 
территориями 
перекрывание территорий

Аннотация: Изучали особенности территориального поведения 
славок в местообитаниях, населяемых с разной плотностью. 
Обнаружено, что территориальное поведение славок пластично и 
зависит не только от положения в ареале, но и в значительно большей 
степени от плотности населения (ПН) и характера местообитаний. 
Как правило, с ростом ПН размеры территорий и расстояния между 
ними сокращаются. При высокой ПН наблюдается максимальное 
разнообразие вариантов поведения, в т.ч. нетипичные. При очень 
высокой и низкой ПН территориальность редуцируется (редукция 
продолжительности и активности пения, агрессивности и степени 
защиты территорий). Редукция территориальности при низкой ПН 
в северных регионах, по-видимому, направлена на оптимизацию 
бюджета времени и энергии птиц. Редукция территориальности 
при высокой ПН способствует участию в размножении большего 
числа особей популяции. Вариация территориального поведения 
способствует максимальной реализации репродуктивного 
потенциала особей в разных условиях среды.
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Введение
Согласно классическому взгляду на тер-

риториальность (Howard, 1920; Noble, 1939; 
Nice, 1941), территориальные животные 
– это животные, обладающие собственны-
ми разграниченными территориями, охра-
няемыми от возможных конкурентов за 
какие-либо ресурсы. Большое число работ, 
проведенных со времени указанных иссле-
дований, свидетельствует о том, что терри-
ториальность животных какого-либо вида 
наблюдается в определенных условиях и 
может быть заменена альтернативными 
способами снижения конкуренции за ресур-
сы – в других условиях среды (Maher, Lott, 
1995; Newton, 1998; Both, Visser, 2003). Вари-
ация территориального поведения, включая 
вариацию в формируемых пространствен-
ных структурах, может проявляться не толь-
ко среди разных видов, но и внутри одного 
вида (Maher, Lott, 1995; Newton, 1998). По-
следнее может быть особенно актуальным 
для видов с обширными ареалами, охва-
тывающими различные местообитания.

Мы изучали территориальное поведение 
птиц, обладающих обширными ареалами, в 
разных условиях среды (разные части гнез-
довых ареалов, разные местообитания, раз-
ная плотность населения) на примере черно-
головой Sylvia atricapilla, садовой S. borin, се-
рой S. communis славок и славки-завирушки 
S. curruca. Славок обычно считают строго 
территориальными птицами, которые де-
монстрируют выраженное территориальное 
поведение (Simms, 1985; Shirihai et al., 2010). 
Птицы таких видов маркируют границы тер-
риторий пением, самцы защищают террито-
рии от других самцов своего вида, террито-
рии конспецифичных самцов разобщены.

В условиях острой социальной напряжен-
ности, возникающей в поселениях птиц в 
результате дефицита мест, пригодных для 
гнездования, и высокой плотности населе-
ния в центральных частях гнездовых ареалов 
мы наблюдали варианты территориального 
поведения, необычные для строго террито-
риальных птиц. Эти данные частично были 
представлены в наших прежних публика-
циях (Зубцовский и др., 2006; Матанцева, 
Симонов, 2008). Подобные результаты, по-
лученные в аналогичных условиях, публико-
вали и ранее (Зубцовский и др., 1988; Titus, 
Hans, 1990; Зубцовский, Матанцев, 1992).

Позже мы изучали поведение славок в 
регионе с относительно низкой их численно-
стью – на севере видовых ареалов, где на фоне 

в целом типичного поведения обнаружили 
некоторую редукцию территориальности 
(снижение агрессивности, активности и про-
должительности пения), наблюдаемую при 
низкой плотности населения в обширных ме-
стообитаниях с более или менее однородны-
ми условиями (Матанцева, Симонов, 2012).

В ходе последующей работы было обна-
ружено, что даже на севере видовых ареа-
лов (при низкой численности изучаемых 
видов в регионе) птицы могут формировать 
скопления в ограниченных по площади био-
топах, расположенных среди обширных зон 
с менее благоприятными условиями. Ло-
кальная плотность населения птиц в таких 
скоплениях может намного превышать сред-
нюю популяционную плотность в регионе. В 
таких местах славки демонстрируют пове-
дение, сходное с наблюдаемым в плотных 
поселениях в центральных частях их ареа-
лов, включая некоторые формы, необыч-
ные для строго территориальных животных.

В этой статье мы представляем основ-
ные результаты сравнительного анализа 
данных, полученных нами в ходе всех пере-
численных исследований, и обсуждаем вну-
тривидовую вариацию территориального 
поведения славок в условиях разной плот-
ности населения и разных местообитаний 
в центре и на севере гнездовых ареалов.
Материалы 

Исследования были проведены в разных 
частях гнездовых ареалов птиц изучаемых 
видов на территории европейской части Рос-
сии: в Мурманской области, Карелии, Мор-
довии и Калининградской области (табл. 1). 
На Мурманскую область приходится крайняя 
северная периферия ареалов изучаемых ви-
дов, заселяемая не ежегодно, причем с очень 
низкой плотностью. Карелия также является 
северной периферией ареалов славок, одна-
ко относится к зоне регулярного гнездования 
птиц всех четырех видов, при этом условия их 
обитания здесь относительно неблагоприят-
ны ввиду сравнительно короткого периода, 
пригодного для размножения, и частых воз-
вратов холодов в начале репродуктивного 
сезона. Следует отметить, что в Костомукш-

ском заповеднике, расположенном север-
нее других участков исследований в Каре-
лии, численность славок также очень низка.

В Мурманской области исследования 
проводили в прибрежной полосе Канда-
лакшского залива Белого моря и на удален-
ных от берега территориях, в Костомукш-

ском заповеднике – в поймах рек и по бе-
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регам озер, а также во внутренних зонах, 
занятых типично таежными биотопами. В 
этих районах участки исследований были 
заложены в открытых местообитаниях с 
травянистой растительностью и кустарника-
ми; хвойных (сосняки, ельники) и хвойно-
лиственных лесах; в населенных пунктах и 
их окрестностях, на зарастающих древесно-
кустарниковой растительностью пустырях.

Более высоких показателей численности 
в регионе славки достигают в южной Каре-
лии. Исследования здесь были проведены в 
Юго-Восточном Приладожье. Местообита-
ния славок в данном районе можно разде-
лить на два типа: предпочитаемые биотопы 
(участки, занятые луговой и кустарниковой 
растительностью, с подростом ели по опуш-

кам леса, в поймах рек и ручьев) и обшир-
ные сплошные массивы хвойно-лиственных 
лесов. Более подробное описание клима-
тических условий и  биотопов дано в статье 
по нашим ранним исследованиям в юж-
ной Карелии (Матанцева, Симонов, 2012).

Калининградскую область и Мордовию 
следует отнести к центральным частям гнез-
довых ареалов модельных видов, заселяе-
мых регулярно и с относительно высокой 
плотностью. В Калининградской области 
исследования проводили на Куршской косе 
Балтийского моря. Основной участок иссле-
дований занимал территорию стационара 
«Рыбачий» Зоологического института РАН. 
Эта территория, расположенная на берегу 
Куршского залива, представляет собой моза-
ику выделов биотопов разных типов: участки 
лиственного леса разной степени влажно-
сти; открытые места, занятые прибрежной 
луговой растительностью; заросли ивняка; 
поляны, заросшие ежевикой; тростниковые 
заросли; культурные насаждения. Более 
подробное описание участков исследований 
в этом районе представлено в нашей преж-
ней публикации (Зубцовский и др., 2006).

В Мордовии исследования проводили на 
территории национального парка «Смоль-
ный» и в его окрестностях. Обследованные 
здесь биотопы также можно классифици-
ровать как предпочитаемые славками ме-
стообитания (участки, занятые луговой и ку-
старниковой растительностью, по опушкам 
леса и в поймах рек) и обширные сплош-

ные массивы смешанных лесов (сосново-
лиственных и преимущественно листвен-
ных с небольшим участием сосны и ели).

Ежедневно под наблюдением находи-
лось до 7 птиц каждого изучаемого вида. 
За сезон контролировали до 19 территори-

альных самцов (settled males) каждого вида 
и до 18 самцов, находящихся на контро-
лируемых участках не более 3 дней после 
индивидуального мечения в первые сутки 
после прилета и так и не занявших террито-
рии (unsettled males). В целом, проведено 
около 15 000 часов наблюдений в природе; 
отмечено свыше 54 000 точек, маркирую-

щих территории; найдено 288 гнезд славок.
Методы 

Основное понятие в работе – понятие тер-
ритории, и поскольку нет единства мнений 
по тому, что именно следует считать террито-
рией, мы полагаем необходимым дать обо-
значения терминам, используемым в статье. 
Мы придерживаемся наиболее распростра-
ненного концептуального определения тер-
ритории как охраняемого пространства, 
подразумевающего исключение возмож-

ных конкурентов с определенной площади 
(Maher, Lott, 1995). Однако у певчих птиц 
препятствием для конспецифичных особей 
к проникновению на занятый участок могут 
быть не только факты активной охраны его 
границ, но и демонстрирование границ пени-
ем, а охраняемый и демонстрируемый участ-
ки, как правило, пространственно совпадают 
(Fretwell, Lucas, 1969). Кроме того, именно 
факты пения на территории можно наиболее 
четко регистрировать, в то время как случаи 
охраны границ посредством визуальных де-
монстраций и прямой агрессии происходят 
реже и менее заметны, в связи с чем могут 
быть упущены в ходе наблюдений. Поэтому 
в качестве оперативного определения терри-
тории целесообразно использовать понятие 
территории как участка, границы которого 
маркируются пением (Maher, Lott, 1995).

Территории регистрировали методом то-
чечного картирования участков, маркируе-
мых пением, как минимальных выпуклых 
полигонов (Odum, Kuenzler, 1955). Этот метод 
был частично модифицирован с целью полу-
чения более подробных данных по разме-
рам и конфигурации территорий на разных 
этапах репродуктивного периода. В частно-
сти, мы регистрировали все наблюдаемые 
перемещения самца, демонстрирующего 
территорию, на протяжении всего времени 
его пребывания на контролируемом участке, 
что позволяло определить точные контуры 
демонстрируемых территорий. Размер тер-
ритории оценивали как площадь ее проек-
ции на поверхность земли. Расстояние меж-
ду соседними территориями определяли как 
минимальную дистанцию между ближайши-
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ми границами этих территорий. Кроме того, 
для формирования представления о трех-
мерных территориальных пространствах, 
помимо картирования территории как про-
екции на поверхность земли, в каждой точ-
ке отмечали высоту, на которой поет птица. 

Поскольку территориальное поведение, 
как форма поведения социального, долж-
но зависеть от уровня социальной напря-
женности в популяции и, следовательно, 
от плотности населения и величины при-
годных для обитания площадей, мы оце-
нивали плотность населения птиц на за-
селяемых ими площадях. В качестве адек-
ватного показателя плотности населения 
в контексте изучения территориальности 
рассматривали плотность населения сам-
цов – отношение числа самцов на опреде-
ленной площади к размеру этой площади.

Находящиеся под наблюдением птицы 
были отловлены и помечены наборами но-
мерных алюминиевых и цветных пласти-
ковых колец в уникальных комбинациях, 
распознаваемых дистанционно. Наблюде-
ния проводили ежедневно в течение всего 
сезона. Кроме того, проводили поиск гнезд 
и набросов (типичных для славок «загото-
вок» гнезд или негнездовых построек, по-
видимому, выполняющих демонстраци-
онную функцию) и отслеживали их судьбу.

Работа с картами и статистический ана-
лиз

В 2003 – 2005 гг. работали с картами, выпол-
ненными на бумаге. Позднее в полевых усло-
виях использовали карманные и планшетные 
персональные компьютеры с программами 

OziExplorer 3.95.4m (D & L Software Pty Ltd, 
2005) и OruxMaps v.7.0.10 (Jose Vázques, 2012). 
Площади территорий и расстояния между 
ними рассчитывали с применением про-
грамм Arc View GIS 3.2 (Ivironmental Systems 
Reseach Institute, Inc., 1992 – 1999) и Google 
Earth Pro 7.1.8.3036 (Google, 2016, 2017).

При статистическом анализе ряды исхо-
дных данных проверяли на форму распре-
деления, применяя критерий Андерсона-
Дарлинга, на равенство дисперсий – с помо-
щью F-теста. Оценку связи и зависимости меж-

ду величинами проводили с использованием 
корреляционного анализа: при нормальном 
распределении данных в двух независимых 
выборках и равных дисперсиях вычисляли 
коэффициент корреляции Пирсона, при про-
чих условиях – коэффициент ранговой кор-
реляции Спирмена. Последний тип анализа 
был выбран на основании таких его качеств, 
как независимость от формы распределе-
ния и низкая чувствительность к выбросам.

При проверке статистических гипотез 
использовали 5 % уровень значимости 
(при доверительном интервале 95 %). Об-
работку данных и статистический анализ 
проводили с помощью пакетов программ 
Microsoft Excel (Microsoft Corporation, 2002 
– 2010) и MaxStat Lite 3.6 (MaxStat, 2015).
Результаты 

Параметры плотности населения сла-
вок, зарегистрированные на участках ис-
следований, представлены в таблице 1. 
Следует отметить, что этот показатель су-
щественно изменялся в пределах видо-
вых ареалов и в зависимости от занимае

Таблица 1. Средняя плотность населения славок на участках исследований, ♂♂/га
Table 1. The average population density of Sylvia warblers in different habitats, ♂♂/ha

Вид A B.1 B.2 С.1 C.2 D E

S. atricapilla 1,72 0,10 0,01 0,07 0,02 – –
S. borin 0,72 0,27 0,08 0,31 0,08 0,01 0,01
S. communis 0,85 0,22 0,07 0,89 – 0,03 0,56
S. curruca 0,71 0,03 0,02 0,23 0,09 0,02 ˂ 0,01

Примечания: «–» - вид не отмечен, в остальных случаях плотность населения указана только по за-
селяемым местообитаниям (с ненулевой численностью).

Участки исследований в центральных частях гнездовых ареалов:
A – Стационар «Рыбачий», Куршская коса Балтийского моря, Калининградская область 

(55°12’N, 20°50’E; 2003 – 2005): предпочитаемые биотопы.
B – Национальный парк «Смольный», Мордовия (54°44’N, 45°30’E; 2016 – 2017): B.1 пред-

почитаемые биотопы ограниченной площади; B.2 обширные сплошные массивы смешанно-
го леса.
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Участки исследований на северной периферии гнездовых ареалов, в порядке удале-
ния от их центров:

С – Юго-Восточное Приладожье, южная Карелия (60°46’N, 32°48’E; 2007 – 2015): С.1 пред-
почитаемые биотопы ограниченной площади; С.2 обширные сплошные массивы смешан-
ного леса.

D – Костомукшский заповедник, центральная Карелия (64°27’N, 30°17’E; 2015 – 2016).
E – Побережье Кандалакшского залива, Мурманская область (67°06’N, 32°42’E; 2015).

Показатели размеров территорий по тем 
участкам исследований, по которым уда-
лось получить наиболее полные данные по 
биотопам разных типов, отражены на ри-
сунке 1. В каждом районе территории раз-
ных самцов одного вида значительно ва-
рьировали по размеру. При этом в условиях 
заселения обширных массивов сплошных 
лесов территории, в большинстве случаев, 
были крупнее, чем на других участках ис-

следований (где благоприятные местоо-
битания имели ограниченную площадь) и 
могли достигать больших величин. В целом, 
размер территорий обычно уменьшался с 
ростом локальной плотности населения, 
что было статистически подтверждено для 
всех модельных видов, кроме серой славки 
(табл. 2). При этом тенденция к уменьшению 
площади территорий при увеличении плот-
ности населения отмечена и для этого вида.

Рис. 1. Размеры территорий самцов славок в разных местообитаниях 
(расшифровка буквенных обозначений в таблице 1).

Fig. 1. The territory size of Sylvia warblers in the study areas (the legend is shown under table 1).

Таблица 3. Параметры ранговой корреляции Спирмена между плотностью населения и дистанция-
ми между территориями славок

Table 3. Spearman's rank correlation between the population density and distances between territories 
of Sylvia warblers 

В наиболее плотных поселениях наблю-

дали частичное или полное перекрывание 
территорий у представителей всех видов, 
кроме славки-завирушки (рис. 2, 3). При 
этом в некоторых случаях перекрывания 

территорий по горизонтали (как проекций 
на поверхность земли) происходило раз-
общение территориальных пространств по 
вертикали: один из самцов-соседей пел на 
большей высоте от земли, другой – на мень-

Вид N r P

S. atricapilla 21 - 0.789 ˂ 0.0001
S. borin 31 - 0.628 0.0002
S. communis 15 - 0.630 0.0118
S. curruca 11 - 0.820 0.0341
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шей (рис.  3:  4.1). Подобное перекрывание 
территорий было охарактеризовано нами 
ранее при исследовании поведения птиц в 
центральных частях ареалов (Матанцева, 

Симонов, 2008) и отмечено в наиболее плот-
но заселяемых ограниченных по площади 
биотопах на северной периферии ареалов.

Рис. 3. Типы наблюдаемого перекрывания территорий черноголовых славок. 
1 – совпадение границ; 2 – частичное перекрывание двух территорий; 3 – частичное перекрывание 

трех территорий; 4 – полное перекрывание двух территорий; 4.1 – разделение территориальных про-
странств по вертикали при перекрывании их проекций на поверхность земли.

Fig. 3. Types of the observed overlap of blackcap territories. 
1 – contiguity of borders; 2 – partial overlap of two territories; 3 – partial overlap of three territories; 4 – full 
overlap of two territories; 4.1 – vertical separation of the territory extents overlapped at their projections on 

the ground surface.
На участках, где территории особей одно-

го вида были разобщены, не было зареги-
стрировано случаев долгого пребывания 
самца на чужой территории птиц своего 
вида. Однако при этом не было отмечено 
и обычных для территориальных животных 
фактов агрессивного поведения на границах 
территорий.

Редукция территориальности в северных 
регионах также была заметна в отношении 
сокращения продолжительности пения от-
носительно южных районов: многие самцы 
в северных регионах пели только в самом 
начале периода размножения. Некоторые из 
них прекращали петь уже к началу отклад-
ки яиц (особенно характерно для славок-
завирушек и чернологовок), другие пели на 
начальных стадиях гнездования, а позже их 
песенная активность угасала.

Сходную редукцию строгой территориаль-
ности (снижение, вплоть до полного отсут-
ствия, взаимной агрессии конспецифичных 
самцов) наблюдали и в местообитаниях с 
самыми высокими показателями плотности 
населения, но, очевидно, это было обуслов-
лено другими причинами. В таких местах, 
где соседние территории перекрывались, 

самцы-соседи могли находиться на общих ча-
стях их территорий длительное время без ви-
димой агрессии по отношению друг к другу. 
При этом все же в большинстве случаев про-
исходило разделение их территориальной 
активности другими путями: в пространстве 
(разобщение территориальных пространств 
по вертикали) или во времени (временное 
разделение фаз активного демонстрирова-
ния территорий самцов-соседей с помощью 
пения, замена типичной территориально-
сти системой иерархических отношений). 
При иерархических отношениях, отмечен-
ных для садовых и черноголовых славок, 
самец-рецессив мог проявлять свою песен-
ную активность только тогда, когда самец-
доминант молчал. В крайне редких случаях 
отмечали гнездящиеся пары с самцами, для 
которых вообще не было зафиксировано 
проявления песенной активности (Матанце-
ва, 2010). Варианты территориального пове-
дения славок, которые могут проявляться в 
условиях высокой и низкой популяционной 
плотности, в сравнении с характеристика-
ми типичного территориального поведения 
представлены в таблице 4.
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Таблица 4. Характеристики типичного территориального поведения славок и его варианты, 
наблюдаемые в условиях высокой (ВПН) и низкой плотности населения (НПН)

Table 4. The characteristics of the typical territorial behavior of Sylvia warblers and some variants 
observed in conditions of high and low population density

Типичное поведение Варианты территориального поведения
при ВПН при НПН

Строгая горизонтальная изо-
ляция территорий конспеци-
фичных самцов.

Горизонтальное перекрывание 
территорий конспецифичных сам-
цов.   Разделение территориаль-
ных пространств по вертикали при 
значительном перекрывании их 
проекций на поверхность земли.

Рассредоточенные в про-
странстве территории боль-
ших размеров.   Концен-
трация птиц одного вида в 
предпочитаемых биотопах с 
формированием локальной 
ВПН в пределах обширных 
площадей с НПН – пере-
ход к вариантам поведе-
ния, наблюдаемым при ВПН 
(см. столбец 2).

Гнездование только при на-
личии собственной террито-
рии, маркируемой пением.

Участие в размножении самца без 
собственной территории, марки-
руемой пением.

Размножение пары на тер-
ритории, маркируемой пе-
нием только в самом начале 
гнездования.

Длительное пребывание на 
чужой территории самца сво-
его вида не возможно вслед-
ствие агрессивной охраны 
границ территории.

Мирное пребывание самца и даже 
гнездование пары в пределах чу-
жой территории конспецифичного 
самца.   Замена типичной террито-
риальности системой иерархиче-
ских отношений.

Значительная  редукция 
(вплоть до полного отсут-
ствия) агрессивной защиты 
территорий.

Кроме указанных особенностей прояв-
ления территориальности славок в разных 
условиях следует также отметить тот факт, 
что во всех районах исследований на контро-
лируемых участках наблюдали присутствие 
самцов, вообще не занявших стабильных 
территорий и покинувших эти участки спустя 
2 – 3 дня после прилета. Помимо них, также 
во всех районах исследований, были отме-
чены самцы, успешно занявшие территории, 
однако не привлекшие самок (Матанцева, 
Симонов, 2012; новые данные). Обсуждение 
отмеченных фактов представлено в следую-

щем разделе.

Обсуждение 
Плотность населения
Максимальную локальную плотность на-

селения наблюдали на стационаре «Рыба-
чий» ЗИН РАН на Куршской косе Балтийско-
го моря (табл. 1). Такие высокие показате-
ли могут быть объяснены в целом высокой 
численностью птиц этих видов в регионе, а 
также их особой концентрацией на Курш-

ской косе и непосредственно на территории 
стационара «Рыбачий». Куршская коса пред-
ставляет собой узкую полосу суши между 
Балтийским морем и Куршским заливом 
и таким образом в определенной степени 

является изолированным местообитанием 
ограниченной площади, что способствует 
скоплению птиц. Многолетние данные по 
плотности населения славок в разных био-
топах Куршской косы представлены в ста-
тье В. А. Паевского (2010). Кроме того, сама 
территория стационара «Рыбачий», занятая 
пригодными для гнездования славок биото-
пами, относительно изолирована от других 
пригодных биотопов ввиду того, что с двух 
из четырех сторон ограничена заливом, а с 
двух другим – поселком.

В северных регионах, ни периферии ви-
довых ареалов, для которых характерны 
низкие температуры воздуха, возвраты хо-
лодов весной и в начале лета и общая неста-
бильность погодных условий, численность 
и плотность населения славок в среднем по 
региону были сравнительно низки. При этом 
в условиях в целом низкой популяционной 
плотности птицы одного вида могли образо-
вывать скопления в наиболее предпочитае-
мых биотопах с формированием локально 
высокой плотности населения (табл. 1).

Таким образом, за исключением крайней 
северной периферии ареалов (заселяемой 
с крайне низкой плотностью), плотности на-
селения значительно варьировали по биото-
пам – птицы концентрировались в наиболее 
предпочитаемых местообитаниях, избегая 
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менее характерных для них сплошных мас-
сивов леса (табл. 1). Полученные данные 
свидетельствуют о том, что плотность на-
селения птиц в зоне регулярного гнездова-
ния зависит от характера местообитаний и 
степени их пригодности для обитания птиц 
определенного вида, что согласуется с тео-
рией идеально свободного распределения 
(Fretwell, Lucas, 1970; Fretwell, 1972). В соот-
ветствии с указанной теорией, вероятность 
заселения каждого местообитания обуслов-
лена степенью его «благоприятности» (ко-
торую каждая особь оценивает на основе 
врожденных возможностей) и числом птиц, 
желающих его заселить (Fretwell, Lucas, 
1970; Pulliam, 1988; Pulliam, Danielson, 1991). 
При этом обилие претендентов на заселение 
определенного местообитания также зави-
сит от того, занимает ли оно значительную 
часть ландшафта или представлено отдель-
ными фрагментами (Beletsky, Orians, 1987; 
Orians, 1991; Hanski, 2005).

Территориальное поведение птиц в ме-
стообитаниях, заселяемых с низкой плотно-
стью

В местообитаниях с низкой локальной 
плотностью населения славки, как правило, 
занимали сравнительно крупные по разме-
ру территории (рис. 1), находящиеся на зна-
чительном расстоянии друг от друга (рис. 
2). Эти данные согласуются с положением 
концепции Дж. Л. Брауна (Brown, 1969) о 
том, что при очень низкой популяционной 
плотности размер территории не должен 
ограничиваться конкуренцией за террито-
рии. Результаты корреляционного анали-
за (табл. 2, 3) подтверждают наблюдения, 
свидетельствующие, что у славок с ростом 
плотности населения обычно происходит 
сокращение размеров территорий и рассто-
яний между ними. Обратную зависимость 
между размером территории и популяцион-
ной плотностью отмечали для птиц многих 
видов (Watson, 1965; Holmes, 1970; Morse, 
1976; Зимин и др., 1978; Myers et al., 1979; 
Yamagishi, Ueda, 1986; Both, Visser, 2003; Pons 
et al., 2008; и др.), хотя такая зависимость на-
блюдается не всегда (Рябицев, 1993; Both, 
Visser, 2003). Согласно известному обобще-
нию (Both, Visser, 2003), с увеличением по-
пуляционной плотности затраты на защиту 
территории возрастают, что также приводит 
к сокращению площади охраняемой терри-
тории.

В свою очередь, локальная плотность на-
селения также зависит от пригодности за-

нимаемого местообитания (Fretwell, Lucas, 
1970; Fretwell, 1972), которая во много опре-
деляется его структурой, в частности, струк-
турой растительности. Многие исследова-
тели (Simms, 1985; Cody, 1985; Van der Hut, 
1986; Prescott, 1987; Smith, Shugart, 1987; 
DeGraaf, 1989; Pons et al., 2008; и др.) указы-
вали на зависимость размеров территорий 
от структуры растительности (и связанных с 
ней факторов, включая пищевые ресурсы, 
выходящие за рамки обсуждения в данной 
статье).  Действительно, в обширных более 
или менее однородных биотопах районов 
исследований птицы занимали крупные тер-
ритории, рассредоточенные по большим 
площадям.

Также логично предположить, что в более 
жестких условиях севера птицы вынужде-
ны увеличивать размеры своих территорий 
в связи с необходимостью обеспечения до-
статочным количеством пищи. В то же время 
на севере плотность населения птиц не до-
стигает предельных значений, при которых 
дальнейшее увеличение размеров терри-
торий становится невозможным. Обратное 
отношение между количеством корма и раз-
мером территории известно для птиц разных 
видов (Cody, 1985; Newton, 1998; Both, Visser, 
2003; и др.), хотя прослеживается не всегда 
(например, об этом свидетельствуют резуль-
таты специальных экспериментов (Yom-Tov, 
1974; Franzblau, Collins, 1980)). Кроме того, 
у многих видов участки, используемые для 
кормодобывания, по площади превышает 
демонстрируемые территории. Территори-
альное поведение воробьиных, как прави-
ло, позволяет им добывать корм за предела-
ми своих территорий (Newton, 1998) и даже 
в пределах чужих территорий конспецифич-
ных особей без агрессивных конфликтов 
(Рябицев, 1993), что мы также неоднократно 
наблюдали.

В целом, в местообитаниях с низкой плот-
ностью населения славки демонстрировали 
поведение, типичное для территориальных 
птиц (Howard, 1920; Ильичев, 1972). Самцы 
демонстрировали территории посредством 
пения, соседние территории конспецифич-
ных самцов не перекрывались (рис. 2), слу-
чаев длительного пребывания самца на чу-
жой территории своего вида не отмечали.

Однако при этом также не было зареги-
стрировано фактов агрессивных столкнове-
ний на границах территорий. Возможно, та-
кой элемент поведения, как защита террито-
риальных границ посредством нападения на 
чужого самца, был замещен акустической и, 
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вероятно, визуальной сигнализацией. Такое 
замещение может быть допустимо в малона-
сыщенных поселениях с достаточным коли-
чеством мест гнездования. Также возможно, 
что рассредоточенное (не плотное) распре-
деление территорий в пространстве ведет 
к уменьшению числа встреч и агрессивных 
столкновений конспецифичных самцов друг 
с другом и в результате способствует обще-
му снижению затрат времени и энергии 
птиц. Последнее наиболее актуально в срав-
нительно неблагоприятных условиях среды 
(частые дожди и низкие температуры), ха-
рактерных для северных районов.

С другой стороны, логично предположить, 
что редукция строгой территориальности 
допустима в малонасыщенных поселениях, 
формируемых на севере, где столкновения и 
взаимное влияние друг на друга у конспеци-
фичных самцов наблюдаются реже в виду их 
низкой численности.

Помимо редукции агрессивности и степе-
ни защиты территорий на северных участках 
исследований было отмечено снижение ак-
тивности и продолжительности пения птиц 
изучаемых видов. Последнее было харак-
терно для большинства территориальных 
самцов, привлекших самок и образовавших 
пары. Самцы, остававшиеся холостыми, как 
в случае их длительного пребывания на кон-
тролируемых участках, так и тогда, когда они 
покидали эти участки спустя 2 – 3 дня после 
появления, как правило, сохраняли более 
высокие показатели песенной активности. 
Наличие холостых взрослых самцов в изуча-
емых мало насыщенных поселениях север-
ных регионов обычно связывают с наблюда-
емым здесь дефицитом самок, типичным и 
для местных славковых (Лапшин, 2012; Лап-
шин и др., 2012, 2015).

В целом, подобную общую редукцию 
территориальности здесь также отмечали у 
пеночек (Лапшин, 1978, 2016; Lapshin, 2005; 
Matantseva et al., 2015). Предположитель-
но, редукция территориальности в условиях 
низкой социальной напряженности в разре-
женных северных поселениях направлена 
на оптимизацию бюджета времени и энер-
гии птиц, обитающих в сравнительно жест-
ких условиях севера.

Территориальное поведение птиц в 
местообитаниях, заселяемых с высокой 
плотностью

Наиболее компактные пространственно-
территориальные структуры были сформи-
рованы в самых населенных участках наи-

более благоприятных биотопов, имеющих 
ограниченную площадь (ограничены во-
дными пространствами и нетипичными ме-
стообитаниями) (рис. 1, 2). Размеры самых 
маленьких территорий в ряде случаев, осо-
бенно в условиях высоко мозаичной среды, 
были ограничены небольшой площадью 
занимаемой стации. В таких случаях грани-
цы территории и стации пространственно 
совпадали. Совмещение территориальных 
границ с естественными ландшафтными 
маркерами были отмечены для птиц разных 
видов (например, Рыжановский, 1977; Вино-
градова, 1986).

В таких плотных поселениях, особенно в 
условиях дефицита гнездопригодных мест, 
отмечали нетипичные для строго террито-
риальных видов формы поведения: пере-
крывание соседних территорий по горизон-
тали; возможное разделение территориаль-
ных пространств по вертикали; значитель-
ная редукция активности пения и взаимной 
агрессии конспецифичных самцов; замена 
типичной территориальности системой ие-
рархических отношений (табл. 4). Подобные 
примеры замещения типичной террито-
риальности системой иерархических отно-
шений в определенных ситуациях были от-
мечены для животных разных видов (Davis, 
1958; Dewsbury, 1978; Рябицев, 1993; Maher, 
Lott, 1995; Newton, 1998; и др.), в том числе 
и для воробьиных птиц. В частности, срав-
нительно редкие случаи перекрывания тер-
риторий в различной степени наблюдали у 
славок (Pons, 1996; Зубцовский, Матанцев, 
2004; Bas et al., 2005), коньков (Ryzhanovsky, 
1977), овсянок (Колпакова, 2006). Частич-
ное перекрывание территорий было описа-
но даже для таких строго территориальных 
птиц, как пеночки рода Phylloscopus, в усло-
виях высокой локальной плотности населе-
ния, особенно при наличии дефицита мест, 
пригодных для гнездования (Рябицев, 1993; 
Matantseva et al., 2015). Факты защиты тер-
риторий с одной стороны и отсутствия такой 
защиты с других сторон известны для каме-
нок (Панов, Иваницкий, 1975; Панов, 1978, 
1983). Для разных видов воробьиных отме-
чены случаи, когда конспецифичные самцы-
соседи (владельцы соседних территорий) не 
нападали друг на друга и даже совместно 
защищали свои территории от чужих самцов 
(например, Благосклонов, 1977; Рябицев, 
1993). К заключениям о том, что защита тер-
риторий у птиц может угасать в условиях де-
фицита гнездопригодных мест, приходили и 
другие исследователи (Both, Visser, 2003).
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Данные специальных исследований по-
казывают, что поскольку самцы кормятся 
преимущественно на своих территориях 
(хотя и не всегда, как уже было отмечено), 
защита территорий может проявляться 
только в условиях умеренного обилия кор-
ма и редуцироваться в случаях слишком 
больших или слишком малых его количеств 
(Gill, Wolf, 1975; Carpenter, MacMillen, 1976; 
Kodric-Brown, Brown, 1978; Van Riper, 1984). У 
многих воробьиных территориальная агрес-
сивность может снижаться (вплоть до нуля) 
в периоды выкармливания птенцов и слет-
ков и даже раньше, вскоре после формиро-
вания пар (например, Borowiec, 1992; Ряби-
цев, 1993), что наблюдали и мы. Кроме того, 
сравнительно плохая видимость в условиях 
плотной вегетации также способствует сни-
жению взаимной агрессии между соседями 
(Рябицев, 1993). В. В. Иваницкий (1989) пи-
сал о сложности структуры территориаль-
ности и выражал мнение о том, что только 
в поселениях с очень высокой плотностью 
территория обладает характеристиками, 
приписываемыми ей типологической моде-
лью территориальности (несжимаемость, 
четко определяемые контуры, равномерное 
использование).

Крайним проявлением наблюдаемой 
нами редукции территориальности явля-
ются отмеченные факты гнездования пар, в 
которых у самцов вообще не было зафикси-
ровано проявления песенной активности (и 
агрессивного поведения) и, следовательно, 
они не обладали собственными территория-
ми. Известны и другие данные о том, что у 
птиц некоторых видов самцы-доминанты за-
нимают территории, а рецессивы – нет, при 
этом нетерриториальные самцы в редких 
случаях могут участвовать в размножении, 
хотя  это крайне не характерно для террито-
риальных животных (обзор: Newton, 1998). 
Согласно классическим представлениям 
(Brown, 1969), особи защищают территории 
тогда, когда выгоды от территории превыша-
ют затраты на ее охрану.

Особо следует обсудить и тот факт, что в 
условиях высокой плотности населения не-
которые самцы занимали стации, нетипич-
ные для гнездования птиц этих видов, и не 
привлекали самок. Небольшая их часть оста-
валась холостыми, задерживаясь на дол-
гое время на занятых территориях. Однако 
большинство таких особей, спустя несколько 
дней пения на контролируемых участках без 
привлечения самки, эти участки покидали. 
По-видимому, таких особей следует рассма-

тривать как «блуждающих» (non-breeding 
floaters) согласно модели Дж. Л. Брауна 
(Brown, 1969). «Блуждающие» особи также 
вносили вклад в повышение пластичности 
формируемых территориальных структур.

Редукция территориальности и пластич-
ность территориальных структур в усло-
виях высокой плотности населения, по-
видимому, обусловливают возможность 
принять участие в репродукции большему 
числу особей популяции. Действительно, в 
условиях жестких территориальных струк-
тур, несжимаемых контуров территорий и 
предельно малых расстояний между ними, 
вселение новых самцов с собственными тер-
риториями на участки с уже распределенны-
ми территориями «типичных» размеров и на 
«типичном» расстоянии друг от друга было 
бы невозможно. Однако мы неоднократно 
наблюдали вселение новых самцов в био-
топы с уже распределенными территория-
ми в результате смещения этих территорий 
в пространстве и сокращения их размеров, 
а также изменения поведения птиц, в т.ч. и 
за счет смены типичной территориальности 
системой иерархических отношений.
Заключение

Полученные результаты свидетельствуют 
о том, что территориальное поведение сла-
вок пластично и зависит от плотности насе-
ления, которая, в свою очередь, во многом 
определяется характером занимаемых ме-
стообитаний. В частности, размеры терри-
торий и расстояния между соседними тер-
риториями конспецифичных самцов, как 
правило, уменьшаются с ростом плотности 
населения, а также могут быть ограничены 
площадью занимаемых стаций.

В ограниченных по площади предпочита-
емых биотопах территориальные структуры 
становятся более компактными и лабильны-
ми. Максимальное разнообразие вариантов 
проявления территориального поведения 
наблюдается в самых плотных поселениях 
птиц.

В условиях очень высокой и очень низ-
кой популяционной плотности происходила 
редукция территориальности (сокращение 
периода демонстрирования территорий 
посредством пения, снижение активности 
пения, редукция агрессивности и степени 
защиты территорий). Несмотря на внешнее 
сходство, причины этого были различны. 
Редукция территориальности и пластич-
ность территориальных структур, наблю-

даемые при высокой плотности населения, 
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по-видимому, обусловливают возможность 
принять участие в репродукции большему 
числу особей популяции.

Редукция строгой территориальности в 
условиях очень низкой плотности населения, 
наблюдаемая на севере видовых ареалов, 
по-видимому, допустима в низко насыщен-
ных поселениях, где столкновения и взаим-
ное влияние друг на друга конспецифичных 
самцов наблюдаются реже в виду их низкой 
численности. Таким образом, возможная в 
условиях низкой социальной напряженности 
в разреженных северных поселениях редук-
ция территориальности, предположительно, 

направлена на экономию бюджета времени 
и энергии птиц, обитающих в сравнительно 
более жестких условиях.

На основании полученных данных можно 
заключить, что внутривидовые различия в 
территориальном поведении птиц способ-
ствуют максимальной реализации репро-
дуктивного потенциала особей в конкрет-
ных условиях обитания, а пластичность тер-
риториального поведения является одним 
из механизмов адаптации птиц к обитанию 
в различных условиях среды, что позволяет 
им иметь обширные ареалы.
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Summary: The peculiarities of territorial behavior of Sylvia warblers 
(blackcaps Sylvia atricapilla, garden warblers S. borin, common 
whitethroats S. communis, and lesser whitethroats S. curruca)were 
stidied in habitats with different population density. The study was 
conducted in the areas within the central parts of the breeding ranges 
of the studied species (Kaliningrad region (55°12’N, 20°50’E) and 
Mordovia (54°44’N, 45°30’E)) and their northern periphery (south 
Karelia, (60°46’N, 32°48’E), central Karelia (64°27’N, 30°17’E), and 
Murmansk region (67°06’N, 32°42’E)) in 2003 – 2017. The territoriality 
was investigated using the method of point mapping of territories 
as minimum convex polygons (Odum, Kuenzler, 1955). This method 
was partly modified in order to obtain more accurate data on sizes 
and configurations of territories at different stages of reproductive 
period. Particularly, all the observed bird’s movements were registered 
throughout the whole period of its staying in the studied area. Also, 
the height at which the observed bird sang was registered to get the 
information about the 3D-configuration of the bird’s territory. The size 
of a territory was assessed as the area of its projection on the ground 
surface. The distance between neighboring territories was defined as 
the minimum distance between the closest borders of these territories. 
The areas of territories and the distances between them were calculated 
using Arc View GIS 3.2 (Environmental research systems Institute, Inc. 
1992 – 1999) and Google Earth Pro 7.1.8.3036 (Google, 2016, 2017). 
Every day we observed up to 7 birds of each species were observed. 
In total, every season 1 – 19 settled males and 1 – 18 unsettled males 
of each species. It constituted about 20 000 hours of observations in 
nature, more than 80 000 points marking territories mapped, and 547 
nests found. Our results suggest that the territorial behaviour of Sylvia 
warblers has a high degree of plasticity and depends on the population 
density which in turn depends on the specificity of habitats. As a rule, 
with increasing population density the territory size (in all species 
except the whitethroat) and distances between neighboring territories 
decrease. In limited areas of preferred habitats, territorial structures 
became more compact and labile. When the population density was 
high, the majority of varieties of behavioral patterns were observed, 
including variants atypical for these birds. At a very high and very low 
population density, territoriality reduces in a similar way (shortening 
of the period of territory advertising with singing, decline of singing 
activity, decreasing of aggressiveness and territory defense degree), 
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but for different reasons. In habitats with a low population density the 
reduction of territoriality apparently optimizes time and energy budgets 
of birds in more severe conditions of the northern regions. The reduction 
of territoriality and labial territorial structures under high population 
density provides the opportunity to participate in reproduction for a 
larger number of individuals. In general, the variability in territorial 
behavior apparently leads to the maximum realization of reproductive 
potential of individuals in populations under various environmental 
conditions. The research was conducted partially under the theme № 
0221-2014-0037 “The dynamics of the fauna of birds and mammals of 
the Russian European North in conditions of intensive anthropogenic 
and climate changes: monitoring, management and conservation of 
biodiversity” (№ АААА-А17-117022850042-8), and partially with the 
support of RFBR (projects №№ 06-05-64368, 12-04-31872, and 15-05-
03493).
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