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В обзоре кратко изложена история развития подходов к исследованию территориального простран-
ства певчих воробьиных (Oscines), а также освещены ранее используемые и современные методы
его изучения. Исследование территориальности птиц длится более столетия, однако в этом направ-
лении до сих пор не только остаются малоизученные аспекты, но и не достигнуто единство мнений
в области терминологии и методов. Описание территориального пространства играет ведущую роль
в таких работах. В свою очередь, классическими объектами подобных исследований являются пев-
чие воробьиные, демонстрирующие территории с помощью пения и охраняющие их от вторжения
других особей. Существует довольно большое разнообразие предложенных определений терми-
на “территория”, отражающих разные концепции территориальности. При этом наиболее рас-
пространенной остается трактовка территории как охраняемого (в теории) и демонстрируемого
(на практике) пространства. Как правило, под этим пространством понимают некую площадь –
проекцию реальной территории на поверхность земли. Однако в последние десятилетия начали по-
являться публикации на тему исследования территорий как трехмерных (3D) структур. При реги-
страции территорий в полевых условиях наиболее эффективным остается метод картирования на
основе визуальных наблюдений за мечеными особями, который был адаптирован и для 3D-терри-
торий. Альтернативные подходы регистрации территорий, в т.ч. с помощью радиотелеметрии, име-
ют существенные недостатки. В отношении количественной обработки данных в последние деся-
тилетия наблюдаются уход от анализа территориального пространства исключительно как полиго-
на и переход к его анализу как кернел-изоплета. Такой подход позволяет не только формировать
представление о контурах территории, но и оценивать частоту использования разных точек про-
странства в ее пределах. Значимым достижением последних лет является адаптация методов кер-
нел-анализа для работы с трехмерными структурами. Можно сказать, что назрела необходимость
изучения территориальности птиц в 3D-среде. Подобные исследования кажутся весьма перспек-
тивными, поскольку могут позволить получить принципиально новые данные о таких явлениях,
как выбор биотопов и использование пространства, формирование пространственно-этологиче-
ской структуры поселений, разобщение территорий в условиях высокой плотности населения и
ограниченных ресурсов, внутри- и межвидовая конкуренция.
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Изучение использования пространства живот-
ными в целом и территориального пространства в
частности является одной из фундаментальной
задач этологии и экологии (Cooper et al., 2014; Ka-
math, 2020). Территориальность напрямую связа-
на с выживаемостью и воспроизводством разных
видов, ее исследование способствует пониманию
эволюции их поведения (Kamath, 2020). Выясне-
ние закономерностей освоения пространства и
поиск моделей, описывающих его использование
животными, необходимы для оценки их экологи-

ческих связей с другими видами и обоснованной
разработки природоохранных мер (Cantrell et al.,
2007; Anich et al., 2009). Охватывая не только
внутривидовые, но и межвидовые отношения,
территориальность оказывает влияние на макро-
экологические и макроэволюционные процессы
(Kamath, 2020).

Территориальность птиц (прежде всего, певчих
воробьиных) всегда являлась ключевым направ-
лением исследований территориальности живот-
ных в целом. Хотя это направление изучают уже
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более столетия, начиная с работ Говарда (Howard,
1920), в этой области до сих пор не только остают-
ся малоизученные аспекты, но и не достигнуто
единство мнений в сфере терминологии и мето-
дов исследований (Рябицев, 1993; Anich et al.,
2009; Kamath, 2020; Kamath, Wesner, 2020). Вари-
ативность понятий, описывающих территориаль-
ное пространство, может внести путаницу в об-
суждение и восприятие результатов, полученных
разными исследователями. Чтобы избежать этого,
необходимо в каждом исследовании особо огова-
ривать, что именно подразумевают авторы под
изучаемым пространством. Не менее важно при-
менять наиболее адекватные методы при изучении
пространства, используемого птицами. В частно-
сти, для этого можно воспользоваться сравни-
тельно недавно разработанными методами, поз-
воляющими анализировать трехмерные террито-
рии мелких воробьиных птиц (Cooper et al., 2014).
Послужить выбору оптимального метода для ре-
шения конкретных задач в рамках определенного
подхода к изучению территориального простран-
ства у птиц может систематизация представлений
о территории как таковой, а также о развитии ме-
тодов ее представления и анализа. Цель настоя-
щего обзора – отразить историю развития подхо-
дов к изучению территориального пространства у
птиц, охарактеризовать ранее используемые и со-
временные методы его изучения, а также осветить
перспективы использования новейших методов в
этой области, связанных с изучением трехмерных
территорий.

ОСОБЕННОСТИ ТЕРМИНОЛОГИИ

Начиная с первых работ, в которых была опи-
сана защита индивидуальных участков у птиц (How-
ard, 1920; Noble, 1939; Nice, 1941), территориаль-
ное пространство (territorial space), или террито-
рию (territory), преимущественно воспринимали
как некую охраняемую область (defended area).
При этом некоторые исследователи предлагали
альтернативные определения термина “террито-
рия”, стараясь ориентироваться не столько на
факт охраны участка, сколько на сам участок,
со всей совокупностью его ресурсов и функций.
В частности, Strassmann и Queller (2014) предлага-
ли рассматривать территориальность как форму
приватизации – временного перехода опреде-
ленной области во владение какой-либо особи
или пары. В период владения этой областью особь
(или пара) может ее использовать, а также кон-
тролирует и защищает. Соответственно, было пред-
ложено воспринимать территорию как своеоб-
разную собственность в виде области, которую
особь контролирует, использует и охраняет. Со-

гласно этой концепции, владелец территории,
как правило, не защищает конкретный вид ресур-
сов, а следует более общей стратегии, оберегая
всю территорию от вторжения представителей
своего или чужого вида.

Другим наиболее известным альтернативным
определением является понимание территории
как части участка обитания особи (или группы),
на котором эта особь (или группа) обладает пра-
вом первоочередного доступа к одному или не-
скольким ключевым ресурсам (Kaufmann, 1983).
Это определение повлекло за собой его различ-
ные вариации, которые могут быть объединены в
категорию определений территории как формы
место-специфичного доминирования (site-specif-
ic dominance) (Maher, Lott, 1995). По-видимому,
к той же группе определений следует отнести и
занимающую несколько обособленную позицию
концепцию Камата и Веснера (Kamath, Wesner,
2020), предлагающих рассматривать территори-
альность, обратившись к т.н. теории доступа (the-
ory of access) (Ribot, Peluso, 2003). Согласно этой
концепции, территорию следует воспринимать
как социальную структуру, организованную че-
рез отношения между особями, что ближе всего к
представлениям о социальном доминировании
(Kaufmann, 1983; Maher, Lott, 1995) и переклика-
ется с концепцией социально организованного
пространства (Панов, 1983).

Не умаляя возможных преимуществ альтерна-
тивных предложений, будет справедливым отме-
тить, что на данный момент наиболее распро-
страненным остается концептуальное определе-
ние территории как охраняемого пространства,
подразумевающее исключение возможных кон-
курентов (Рябицев, 1993; Maher, Lott, 1995). По-
добное определение территории некоторым ис-
следователям, начиная с Эмлена (Emlen, 1958),
кажется слишком категоричным и упрощающим
явление территориальности. Они считают, что
это определение сводит действия птиц лишь к за-
щите участка (Kamath, Wesner, 2020). При этом
высказываемые замечания все же представляют-
ся не полностью обоснованными. Как правило,
исследователи, работающие в рамках классиче-
ской концепции, сами ничего не говорят об ис-
ключительности защиты территорий и не отрица-
ют широкого разнообразия проявлений террито-
риального поведения вплоть до альтернативных
ему вариантов, таких как социальная иерархия
(Рябицев, 1993).

Не возводится в абсолют и необходимость
прямых столкновений при охране территории.
В частности, у певчих птиц препятствием для
конспецифичных особей к проникновению на
занятый участок могут быть не только факты
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активной охраны его границ, но и демонстри-
рование границ пением, а охраняемый и демон-
стрируемый участки, как правило, совпадают
(Fretwell, Lucas, 1969; Рябицев, 1993). Такое пони-
мание не противоречит концепции участка, охра-
няемого разными способами. Кроме того, имен-
но случаи пения на территории можно четко ре-
гистрировать, в то время как случаи охраны
границ посредством визуальных демонстраций и
прямой агрессии происходят реже и менее заметны,
в связи с чем могут быть упущены в ходе наблю-
дений. Поэтому при работе с певчими птицами в
качестве оперативного определения территории
(применяемого на практике) зачастую использу-
ют понятие территории как пространства, марки-
руемого пением (Рябицев, 1993; Maher, Lott, 1995).
Подобное определение можно успешно исполь-
зовать и при работе в популяциях с низкой плот-
ностью населения, в которых птицы могут рас-
пределяться по территориям, фактически их не
защищая. В таких случаях, по-видимому, в каче-
стве концептуального определения территории
приемлемо ее понимание как эксклюзивного
(а не именно защищаемого) участка (exclusive area).
Кроме того, предложенное оперативное опреде-
ление подходит и для случаев, когда территория
является областью место-специфичного домини-
рования.

В свою очередь под участком обитания (home
rahge, utilized area) подразумевают пространство,
которое особь (или пара) использует для любых
целей на протяжении исследуемого периода
(Burt, 1943). И хотя в некоторых работах этот тер-
мин до сих пор применяют как взаимозаменяе-
мый с понятием территории, большинство иссле-
дователей считают, что эти термины отражают
разные концепции (Рябицев, 1993; Leonard et al.,
2008; Anich et al., 2009; Whitaker, Warkentin, 2010).
Они рассматривают территорию как часть участ-
ка обитания, границы которой птицы маркируют
пением и защищают от конкурентных особей,
чему получены количественные подтверждения
(Ferry et al., 1981; Maciejok et al., 1995; Naguib et al.,
2001; Anich et al., 2009). На основании вышеизло-
женного, дальнейший текст основан на наиболее
признанном понимании территории как охраня-
емого (в теории) и демонстрируемого (на практи-
ке) пространства, нетождественному понятию
участка обитания.

ОЧЕРЧИВАНИЕ ТЕРРИТОРИЙ ПТИЦ 
КАК ПЛОСКОСТНЫХ ФИГУР НА ОСНОВЕ 

ВИЗУАЛЬНЫХ НАБЛЮДЕНИЙ

Как было отмечено выше, на протяжении всей
истории изучения территориальности птиц терри-

торию преимущественно воспринимали и ана-
лизировали как определенную площадь (защищае-
мую, демонстрируемую), следовательно, двухмер-
ный объект. При этом в наиболее упрощенном
виде территории визуализировали как некие об-
ласти, отображающие примерное положение ре-
альных территорий в пространстве (рис. 1). Такой
способ представления территорий подходит для ра-
бот, предполагающих изучение их числа на участ-
ке исследований и формирование общего пред-
ставления об их размещении (Рябицев, 1993) и не
требующих анализа конфигурации, размеров и
специфики взаимного расположения террито-
рий, включая их возможное перекрывание.

Гораздо более подробную информацию дают
методы на основе т.н. картирования территорий
(territory mapping, spot mapping), которые и при-
меняют многие орнитологи (Verner, 1985; Ряби-
цев, 1993; Bibby et al., 2000 и др.). Суть картирова-
ния территорий заключается в точном нанесении
на карту локаций наблюдаемой особи. Набор та-
ких локаций характеризует конфигурацию и раз-
мер территории. Чаще всего при этом территории
очерчивают по крайним точкам (рис. 2), отобра-
жая их как максимальновыпуклые (в русско-
язычной литературе) или минимальноконвекс-
ные (minimum convex polygons, MCP, в англо-
язычной литературе) полигоны (Mohr, 1947).

Неоднократно предпринимались попытки стан-
дартизации картирования территорий. В частности,
большую известность получил метод Одума–
Кюнцлера (Odum, Kuenzler, 1955), также предпо-
лагающий анализ территории как минимально-
конвексного полигона. Суть метода заключается
в определении т.н. максимум-территории по-
средством картирования мест положения поюще-
го самца непрерывно на протяжении от 0.5 до
3 часов дважды в день (утром и во второй полови-
не дня). Местоположение птицы необходимо от-
мечать точкой на карте участка через каждые
5 минут наблюдений или регистрировать каждое
более или менее заметное перемещение особи, но
так, чтобы в сумме в среднем получалось 12 точек
за час. После каждого часа наблюдений крайние
точки соединяют, получая выпуклый много-
угольник, который характеризует максимум-тер-
риторию, и площадь которого превышает пло-
щадь повседневно используемой территории.
С увеличением числа наблюдений будет достиг-
нут предельный уровень измерений, когда каж-
дая последующая часовая серия станет приводить
к увеличению площади не более чем на 1%. Этот
уровень, согласно методике, достаточен для пол-
ного определения площади территории и, как
правило, достигается в течение двух–трех дней.
При этом использование методики Одума-Кюнц-
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лера позволяет одновременно с изучением терри-
ториальности изучать активность пения в том
случае, если на карте регистрировать не только
точку пения самца, но и число песен, исполнен-
ных в данной точке, а также затраченный на это
отрезок времени (Зубцовский и др., 1993).

Метод Одума–Кюнцлера может быть модифи-
цирован с целью получения еще более точных
данных (Матанцева, Симонов, 2008; Матанцева,
2010). В частности, при отслеживании суточной
динамики территориального поведения время
фиксации точек-мест нахождения птиц следует
выбирать таким образом, чтобы на определенном
этапе годового цикла (например, демонстрации
территории до появления самки) были получены
точные (полноценные, согласно методике Оду-
ма–Кюнцлера) данные по каждому часу светлого
времени суток. Чтобы в течение сезона просле-
дить динамику песенной активности, а также из-
менение конфигурации, площади и положения в

пространстве каждой территории следует прово-
дить наблюдения в течение всего периода нахож-
дения птицы на участке исследований. Благодаря
таким подробным и продолжительным регистра-
циям может быть получена возможность опреде-
ления границ (и, соответственно, размеров и
пространственного положения) территорий на
разных этапах репродуктивного сезона.

Однако метод Одума–Кюнцлера является тру-
доемким, накопление локаций происходит срав-
нительно медленно, и сложно определить пре-
дельный уровень измерений в полевых условиях.
Поэтому многие исследователи стали использо-
вать варианты более активного картирования ло-
каций наблюдаемых особей с установленной ча-
стотой на протяжении определенного отрезка
времени. Частота локаций при этом довольно
высока – как правило, каждые 30 или 60 сек в за-
висимости от объекта исследований (например,
Barg et al., 2005; Cooper et al., 2014). Такие наблю-

Рис. 1. Территории, представленные в качестве областей, отображающих примерное положение реальных территорий
в пространстве (по: Рябицев, 1993). Территории овсянок-крошек в кустарниковой тундре при разной плотности
(стрелками показаны акустические связи) на стационаре Хановэй: А – 1982 г., B – 1983 г.

200 мА B

?

?
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дения, сопряженные с картированием, обычно
разделены более длительными временными ин-
тервалами. На русский язык название этого мето-
да можно перевести как метод прерывистого
взрывного картирования (от английского “burst
sampling” (Dunn, Gipson, 1977; Barg et al., 2005)).
Его преимущество заключается в возможности
регистрации большого числа локаций за корот-
кое время (Anich et al., 2009).

Картирование территории как полигона обыч-
но считают достаточно эффективным для оценки
ее размеров и конфигурации. Однако в последнее
время накапливаются сведения об ограниченно-
сти условий, в которых этот метод может быть
применен, и задач, для решения которых он мо-
жет быть использован (Anich et al., 2009; Cooper
et al., 2014; Matantseva, Simonov, 2023). В частно-
сти, одним из замечаний, высказываемых в отно-

шении методов на основе построения полигонов,
является отсутствие возможности оценить часто-
ту нахождения особи в разных точках простран-
ства, а также непропорциональное увеличение
обычно используемого пространства за счет реги-
страции единичных удаленных локаций (Cooper
et al., 2014; Matantseva, Simonov, 2023). Учесть ча-
стоту использования разных зон позволяют мето-
ды на основе оценки вероятности нахождения
особи в каждой точке пространства (utilization
distribution) (Van Winkle, 1975). Впоследствии этот
подход был реализован в получившем признание
кернел (kernel) – анализе (Belant et al., 2012). Та-
кие методы позволяют отображать территории не
как полигоны, а как плоскостные кернел-изопле-
ты, очерчивающие определенную долю преиму-
щественных локаций по каждой особи (как пра-
вило, 95% локаций). Именно такие методы все
чаще применяют в современных исследованиях

Рис. 2. Территории, представленные в качестве ми-
нимальноконвексных полигонов (по: Матанцева,
Симонов, 2012). Примеры расположения соседних
территорий славок относительно друг друга в пойме
лесной реки – наиболее плотно заселяемом место-
обитании в районе стационара “Маячино”.

100 м

100 м

S. atricapilla (2009 г.)

S. borin (2009 г.)

Рис. 3. Соотношение территории, очерченной как
минимальноконвексный полигон и как 95% кернел-
изоплет (по: Barg et al., 2005, лицензия на воспроизве-
дение рисунка № 5594590293863 (John Wiley and
Sons)). Границы территории самца голубоватой дре-
весницы (Setophaga cerulea), очерченные на основа-
нии ядерной оценки плотности распределения лока-
ций (fixed kernel density estimator) (затемненные обла-
сти) и как стороны минимальноконвексного
полигона (внешний контур, очерченный прямыми
линиями). Области, которые охвачены минимально-
конвексным полигоном и не перекрываются с грани-
цами кернел-изоплетов, приходились на участок
сплошного леса, но наблюдаемую особь никогда
здесь не отмечали.

0 50 100 м
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по территориальности животных (рис. 3). В част-
ности, для птиц некоторых видов доказано, что
оценка территорий методами кернел-анализа да-
ет гораздо более точные данные, чем ее оценка на
основании метода минимальноконвексных поли-
гонов (Barg et al., 2005).

КАРТИРОВАНИЕ ТЕРРИТОРИЙ
И РАДИОТЕЛЕМЕТРИЯ

Некоторые исследователи (например, Naguib
et al., 2001; Anich et al., 2009) считают использова-
ние радиотелеметрического прослеживания птиц
более показательным, чем картирование террито-
рий на основании визуальных наблюдений. До-
водом в пользу такого утверждения служит тот
факт, что в ходе визуальных наблюдений и ориен-
тации на голос птицы можно упустить часть тер-
ритории, если птица замолчит или быстро пере-
летит в область, из которой ее пение не слышно и
в которой саму птицу не видно, что особенно ак-
туально для лесных биотопов. Тем не менее ра-
диотелеметрия не нашла широкого применения в
оценке непосредственно конфигурации и разме-
ров территорий птиц (а не их участков обитания).
Прежде всего, это связано с тем, что радиотеле-
метрия отслеживает все перемещения меченой
особи и потому получаемые с ее помощью дан-
ные, как правило, соответствуют понятию участ-
ка обитания, а не собственно территории, кото-
рую следует маркировать по опеваемым или за-
щищаемым точкам (Wood, 1986; Bibby et al., 2000;
Millspaugh, Marzluff, 2001). Кроме того, на насто-
ящий момент погрешность оценки локации осо-
би методом радиотелеметрии слишком высока
для анализа маленьких опеваемых (или защищае-
мых) территорий певчих птиц. При этом постро-
ение минимальноконвексного полигона с учетом
ошибки локации (Дубинин, 2006) может быть
приемлемо тоже только для крупных участков
обитания. Для анализа маленьких территорий
мелких воробьиных увеличение точки локации до
круга с радиусом, равным ошибке локации, при-
ведет к непропорциональному увеличению очер-
чиваемой территории и исключит возможность
адекватной оценки возможного перекрывания
соседних территорий или нейтральной зоны меж-
ду ними.

Даже авторы, призывающие относиться к кар-
тированию территорий с осторожностью (Anich
et al., 2009), признают, что в некоторых случаях
этот метод может быть наиболее приемлемым.
В частности, он больше, чем радиотелеметрия,
подходит для птиц с маленькими территориями;
для птиц, хорошо заметных в открытых место-
обитаниях; для птиц, которые не могут быть по-

мечены передатчиками. Кроме того, картирова-
ние территорий гораздо менее дорогостоящий
метод, чем радиотелеметрия.

МЕТОДЫ ПРОВОКАЦИИ 
ПРИ ОЧЕРЧИВАНИИ 

ГРАНИЦ ТЕРРИТОРИЙ

Альтернативным приемом очерчивания тер-
риторий является использование различных про-
вокаций, стимулирующих птиц проявлять агрес-
сию, что дает основания для регистраций границ
территории по локациям этих проявлений (Dhondt,
1966; Graves, 2001 и др.). Метод использования
чучела в качестве провокатора для выявления
агрессивности хорошо известен, но имеет ряд
ограничений. Прежде всего, можно сделать за-
ключение лишь о наличии или отсутствии агрес-
сивности, и то не всегда, поскольку нет четких
критериев, по которым можно судить о полном
соответствии чучела его восприятию птицей как
особи своего вида (Рябицев, 1993). Кроме того, в
связи с относительной редкостью использования
этого метода накоплено мало данных для прове-
дения сравнительного анализа поведения птиц в
разных регионах.

Метод определения границ территорий с по-
мощью проигрывания песни (audio playback) мо-
жет быть использован самостоятельно или сов-
местно с демонстрацией чучела. Предполагается,
что при сочетании этих методов в разных местах
участка исследований возможно установить точ-
ные границы территорий индивидуально мече-
ных птиц за сравнительно короткое время. Пре-
имущества этих методов – сравнительно быстрый
сбор данных, позволяющий за один сезон не-
сколько раз описать расположение территорий на
одной и той же площади и оценить их возможные
смещения, а также возможность получить мате-
риалы по агонистическому поведению птиц в
разных частях их территорий и выявить непою-
щих особей (Dhondt, 1966; Graves, 2001). Однако
иногда птицы в ответ на трансляцию видовой
песни покидают пределы их обычных террито-
рий, что искажает получаемые данные (Wright,
2002) и является причиной того, что другие иссле-
дователи с осторожностью относятся к примене-
нию этого метода (Anich et al., 2009).

РЕГИСТРАЦИЯ ТРЕХМЕРНЫХ 
ТЕРРИТОРИЙ

До сих пор в большинстве орнитологических
исследований территориальные перемещения птиц
рассматривают преимущественно в двумерной
среде, без учета распределения особей по верти-
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кали. Конечно, некоторые исследователи уже до-
статочно давно указывали на тот факт, что терри-
тории лесных птиц представляют собой скорее не
двумерные, а трехмерные структуры (Williamson,
1971; Askins, 1987), однако единых подходов к
описанию и тем более количественной характе-
ристике этих структур до недавнего времени не
было.

Среди российских исследований, посвящен-
ных территориальности птиц, территории оцени-
вали как трехмерные пространства в работах Зуб-
цовского и Матанцева (Зубцовский, Матанцев,
1992; Зубцовский и др., 2006). В ходе этих иссле-
дований при регистрации территорий в качестве
демонстрируемых и защищаемых участков также
фиксировали высоту, на которой находилась пти-
ца в каждой отмечаемой точке. В этих исследова-
ниях и в продолжающих их работах сотрудников
Карельского научного центра РАН (Матанцева,
Симонов, 2008; Матанцева и др., 2017) было пока-
зано, что представление о территориях как о трех-
мерных пространствах может привести к получе-
нию новых данных о структуре поселений птиц.
В частности, было обнаружено, что в условиях
плотных поселений птицы одного вида при зна-
чимом перекрывании их территорий как проек-
ций на поверхность земли могут распределяться
по разным уровням высоты, таким образом раз-
деляя ограниченное пространство.

Подобные заключения о пространственном
(реже пространственно-временном) разделении
объема местообитаний, занимаемого разными осо-
бями, более широко представлены в концепции
экологических ниш (MacArthur, 1968; Schoener,
1974; Cheesson, 1991 и др.). В орнитологии анало-
гичные идеи отражены в работах по вертикальной
стратификации биотопов и распределению птиц
по разным ярусам растительности (Walther, 2002;
Acharya, Vijayan, 2017; Cooper et al., 2021; Pires
et al., 2022 и др.). Однако понятия экологических
ниш и вертикальной стратификации обычно
применяют по отношению к видам или, как ми-
нимум, группам организмов, а не к отдельным
особям, как в случае изучения индивидуальных
территорий, которые в подавляющем большин-
стве работ рассматриваются исключительно как
проекции на поверхность земли. Очевидно, что
для птиц, активно использующих объем место-
обитаний на разной высоте, подобный подход не
может дать достаточных сведений и нуждается в
модификации, в т.ч. с привлечением соответству-
ющих методов сбора и анализа данных.

В последние десятилетия начали появляться
публикации на тему собственно трехмерной (3D)
территориальности (3D territoriality) и 3D-ис-
пользования пространства (3D space use), а не

только вертикальной стратификации биотопов.
Такие исследования были проведены на живот-
ных, активно использующих объем местообита-
ний, прежде всего, на водных организмах (Ehren-
berg, Steig, 2003; Zhu, Weng, 2007; Lee et al., 2017;
Vivancos et al., 2017; Aspillaga et al., 2019; Matley
et al., 2021 и др.). Отдельные работы были посвя-
щены обитателям почвы (Bastardie et al., 2003),
прыгающим и летающим насекомым (Ahmed
et al., 2021; Chen et al., 2021), древесным млекопи-
тающим (Chandler et al., 2020). В перечисленных
публикациях были описаны различные подходы к
анализу использования 3D-пространства живот-
ными разных экологических групп, в т.ч. видо-
специфичные методы.

В орнитологии аналогичный подход начали
применять при изучении с помощью радиотеле-
метрии участков обитания крупных птиц, мечен-
ных радиопередатчиками (Tracey et al., 2014; Fer-
rarini et al., 2018). В свою очередь, в отношении
изучения маленьких 3D-территорий певчих воро-
бьиных, Купер, Шерри и Марра (Cooper et al.,
2014) предложили свой метод, позволяющий ре-
гистрировать, визуализировать и анализировать
3D-данные. Метод Купера–Шерри–Марра за-
ключается в регулярной регистрации определен-
ного числа локаций индивидуально маркирован-
ных птиц с указанием занимаемой ими высоты.
Эти регистрации проводят на протяжении опре-
деленного временнóго интервала в определенное
время суток. Анализ полученных материалов осу-
ществляют в виртуальной 3D-среде с использова-
нием алгоритмов, адаптированных для работы с
3D-данными (Cooper et al., 2014).

В ходе сбора материалов исследователи (Coo-
per et al., 2014) посещали каждый участок наблю-
дений не реже чем один раз в двое суток в первой
половине дня. Регистрация локаций осуществля-
лась каждые 30 сек в течение 10- или 15-минутного
интервала (burst sampling). Частота регистрации
локаций зависит от объекта исследований – ин-
тервал между регистрациями должен предостав-
лять птице достаточно времени, в течение кото-
рого она могла бы попасть в любую точку своей
территории (или участка обитания в зависимости
от цели исследований). Авторы работы проводи-
ли регистрацию локаций силами двух наблюдате-
лей с использованием заранее пронумерованных
флажков – один из наблюдателей отмечал место
нахождения птицы с выбранной частотой реги-
страции локаций, а другой – размещал флажки в
указанных точках таким образом, чтобы не бес-
покоить наблюдаемую птицу. Высоту определяли
визуально (±1 м) на основании консенсуса мне-
ний двух наблюдателей, ориентируясь на метки,
заранее размещенные на участках исследований.
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В конце каждого дня определяли координаты
флажков с помощью GPS (<1 м) и соотносили
данные о каждой регистрации высоты нахожде-
ния птицы с координатами пронумерованных
флажков. Число локаций, полученных для каж-
дой особи в течение дня, не превышало 20–30
в зависимости от выбранного интервала реги-
страций (Cooper et al., 2014).

Особая заслуга этих исследователей (Cooper
et al., 2014) заключается в выборе и разработке не-
обходимого статистического аппарата. Для созда-
ния и визуализации 3D-облаков точек в виде объ-
емных 95% кернел-изоплетов (рис. 4) авторы ис-
пользовали пакет “ks” (Duong, 2007) в среде R
(R Core Team, 2014). Для вычисления объемов
3D-территорий и их перекрываний были разра-
ботаны специальные алгоритмы обработки дан-
ных (Cooper et al., 2014). С целью оценки степени
перекрывания территорий и частоты посещения
перекрывающихся зон особями-владельцами со-
седних территорий были адаптированы для рабо-
ты с 3D-данными (Cooper et al., 2014) индексы пе-
рекрывания VI (Volume of Intersection Index – ин-
декс перекрывания областей) и UDOI (Utilisation
Distribution Overlap Index – индекс совместного
использования пространства) (Seidel, 1992; Fie-
berg, Kochanny, 2005).

Не менее значимо, что авторы (Cooper et al.,
2014) рассчитали эффективный размер выборки –
минимальный набор локаций, необходимый для

анализа 3D-территории. Известно, что для оцен-
ки участка методами кернел-анализа рекомендо-
вано получать не менее 30 локаций для формиро-
вания изоплета (Seaman et al., 1999). На основа-
нии этого критерия современные рекомендации
для характеристики двумерной (2D) территории
предписывают получить 40–70 локаций, а для
3D-территории изначально был утвержден порог
в 80–110 локаций (Cooper et al., 2014). В более
поздних работах минимальное число локаций для
характеристики 3D-территории воробьиных бы-
ло принято равным 90 (Powell et al., 2021).

Метод Купера–Шерри–Марра (Cooper et al.,
2014) на настоящий момент является уникальным
для решения подобных задач, и проведенные с
его помощью исследования единичны. В частно-
сти, первые работы с применением этого метода
были проведены при изучении территориально-
сти зимующих птиц и резидентов в условиях тро-
пиков (Cooper et al., 2014; Powell et al., 2021).
В пределах Палеарктического региона первое (и
на данный момент единственное) исследование
3D-территориальности воробьиных было прове-
дено на Северо-Западе России (Матанцева, Си-
монов, 2023; Matantseva, Simonov, 2023). Анализ
3D-территорий (несмотря на то, что он требует
больше временных и энергетических затрат, чем
традиционный анализ 2D-территорий) имеет ряд
неоспоримых преимуществ. Действительно, пти-
цы существуют в трехмерной среде, и поэтому ис-

Рис. 4. Соотношение территорий, очерченных как плоскостные и объемные 95% кернел-изоплеты (по: Cooper et al.,
2014,  лицензия на воспроизведение рисунка № 5597521017408 (Oxford University Press)). Перекрывание 95% кернел-
территорий (95% utilization distributions) двух соседних самцов горихвостковой древесницы (Setophaga ruticilla) (точки –
79 локаций, треугольники – 70 локаций), зимующих на Ямайке, в двух (слева) и в трех (справа) измерениях.

1 997 660

1 997 640

1 997 620

1 997 600

1 997 580
1 997 660
1 997 640

10

8

6

4

2

0

1 997 620
1 997 600
1 997 580

823 900 823 920 823 940 823 960 823 980 823 900
823 920

823 940
823 960

823 980

95

95

С
ев

ер
но

е 
см

ещ
ен

ие
, м

С
ев

ер
но

е

 с
м

ещ
ен

ие
, м

Восточное смещение, м
Восточное смещение, м

В
ы

со
та

, м



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 10  2023

МЕТОДЫ ИЗУЧЕНИЯ ТЕРРИТОРИЙ ПЕВЧИХ ПТИЦ 1135

следование всего объема анализируемого про-
странства дает о нем более полное представление,
чем изучение его плоскостной проекции. Кроме
того, подробный анализ использования особями
объемных территориальных пространств может
выявить особенности поведения и экологии птиц,
ускользающие при исследовании исключитель-
но проекций территорий на поверхность земли.
В частности, в перечисленных работах статисти-
чески показано, что исследование территорий
как трехмерных структур позволяет выявить про-
странственное разобщение особей (и соответ-
ственно, зон их активности, ресурсов), которое
не может быть отмечено в полной мере при иссле-
довании территорий как проекций на плоскость.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, теоретические основы и базо-

вые представления о территориальном простран-
стве птиц были достаточно хорошо освещены в
публикациях еще в конце XX века. Однако из-за
нечеткого разграничения используемых понятий
в исследованиях на эту тему до сих пор сохраня-
ются разночтения, затрудняющие анализ пред-
ставленных данных и их объединение под эгидой
единой концепции территориальности. Еще боль-
ше усугубляет эту ситуацию недостаток стандар-
тизации используемых методик.

В целом, на данный момент, несмотря на про-
должающуюся критику классической трактовки
термина “территория”, наиболее распространен-
ным остается понимание территории как охраня-
емого (в теории) и демонстрируемого (на практи-
ке) пространства. Традиционно этим простран-
ством является некая площадь – проекция
реальной территории на поверхность земли. Од-
нако в последнее время начали появляться пуб-
ликации на тему исследования территорий как
трехмерных структур.

В отношении регистрации территорий в поле-
вых условиях, несмотря на активное внедрение
методов радиотелеметрии, ведущие позиции со-
храняют визуальные наблюдения за индивиду-
ально маркированными особями. Метод карти-
рования территорий пока ничем не удалось заме-
нить. Более того, в модифицированном виде он
был адаптирован и для регистрации 3D-террито-
рий. Существуют разные подходы к стандартизации
визуальных наблюдений, но основные предъяв-
ляемые к ним требования – проводить их регу-
лярно, с фиксированным временем отслежива-
ния наблюдаемой особи и определенной часто-
той регистрации локаций. Также рассчитаны
пороги минимальной выборки, характеризую-
щей необходимое число регистраций для ана-

лиза 2D- и 3D-территорий. Другие методы вы-
явления границ территорий, в т.ч. провокации
птиц на проявление агрессивности, являются до-
полнительными средствами изучения охраняемого
пространства и не вошли в повсеместную орнито-
логическую практику.

Что касается методов количественной обра-
ботки данных по оценке размеров и конфигура-
ции территорий, то в последние десятилетия
наблюдается уход от анализа территорий исклю-
чительно как полигонов и переход к их анализу
как кернел-изоплетов. Такой подход позволяет
не только формировать представление о контурах
территории, но и оценивать частоту использова-
ния разных точек пространства в ее пределах.
Значимым достижением последнего времени яв-
ляется адаптация методов кернел-анализа для ра-
боты с трехмерными структурами.

Можно сказать, что назрела необходимость
изучения территориальности птиц в 3D-среде.
Подобные исследования кажутся весьма перспек-
тивными, поскольку могут позволить получить
принципиально новые данные о таких явлениях,
как выбор биотопов и использование простран-
ства, формирование пространственно-этологи-
ческой структуры поселений, разобщение терри-
торий в условиях высокой плотности населения и
ограниченных ресурсов, внутри- и межвидовая
конкуренция.
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A brief historical review is presented of the development of approaches to the study of the territorial space of
songbirds (Oscines), using both older and modern research methods. The study of bird territoriality lasts
more than a century, but there are still not only little-known aspects that remain in this direction, but also no
consensus on terminology and methods. The description of the territorial space plays leading roles in such
works. In turn, the classic objects of such research are songbirds demonstrating their territories by singing and
defending them from invasion by other individuals. There have been many definitions of the term “territory”
proposed, which reflect different concepts of territoriality. The most common definition of a territory thereby
is a defended (conceptually) and demonstrated (operationally) space. As a rule, this space is a certain area, a
projection of the real territory to the surface on the ground. In recent decades, however, publications have
appeared on the topic of exploring territories as three-dimensional (3D) structures. The most effective meth-
od of field registration of territories remains the territory mapping method based on visual observations of
tagged individuals, which has also been adapted for 3D-territories. Alternative approaches to the registration
of territories, including radio telemetry, have significant limitations. In terms of quantitative data-processing
methods, there has been a shift over the past decades from an analysis of territories as polygons to their anal-
ysis as kernel isopleths. This approach allows for not only the territory contours to be understood, but also the
frequency of the use of different points within its limits to be assessed. A significant achievement in the recent
years is the adaptation of the kernel methods to three-dimensional structures. It can be said that there is a
need to study the territoriality of birds in a 3D-environment. Such research seems very promising because it
can provide fundamentally new information on such things as habitat selection and space use, the formation
of the spatial and ethological structure of settlements, the separation of territories under high population den-
sities and limited resources, and both intra- and interspecific competition.
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