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Исследование географического распространения живых организмов длительное время проводи-
лось эмпирическими методами. Изменение представлений об ареале как о географической про-
екции экологической ниши Хатчинсона определило формирование направления экологического
моделирования ареалов, которое превратило фаунистику/флористику из процесса накопления
данных в полноценную научную отрасль с планированием эксперимента и верификацией резуль-
татов, а также методически обогатило ряд других биологических дисциплин. Разнообразные ме-
тоды экологического моделирования позволяют анализировать закономерности географического
распространения организмов, сталкиваясь при этом с рядом естественных проблем, связанных с
неслучайным и неравномерным распределением выборки данных о локализации видов, влияни-
ем масштаба исследования и т.п. Результаты экологического моделирования представляют собой
пространственно непрерывную информацию о пригодности местообитаний для биологических
видов и ценны не только для изучения ареалов как таковых, но и для целого ряда дисциплин, опе-
рирующих данными о распространении организмов.
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Ареал и его пространственно-временная неод-
нородность является фундаментальной экологи-
ческой и эволюционной характеристикой вида
(Gaston, 2003). Вопрос где, как и почему обитает
вид, поднимался исследователями со времен
Гумбольдта, Дарвина и Уоллеса и является основ-
ным в биогеографии; в ремесленной сфере этот
вопрос актуален со времен первобытных охотни-
ков и собирателей. Как бы ни был хорошо знаком
исследователь с экологическими предпочтения-
ми вида, с разнообразием и распределением при-
родных ландшафтов, в которых этот вид обитает,
внутреннее представление человека о деталях
распространения организмов является моделью,
зависящей от множества параметров, среди кото-
рых есть и информация о местах встреч вида, и
пространственная гетерогенность среды. Опти-
мальным способом отображения такой модели
была и остается карта, которая может совмещать
в себе все типы информации, упомянутые выше.
При чтении карты у читающего формируется ин-
дивидуальная гипотеза о распространении вида.

При дискретном (точечном) способе отображе-
ния ареала, как бы подробно не была нанесена
информация на карту, ее читатель волен самосто-
ятельно экстраполировать распространение ви-
да на “незаполненную” территорию, и он делает
это в соответствии с уровнем своего знания гео-
графии и экологии вида. При непрерывной
структурированной заливке ареала, отражаю-
щей авторскую модель, наглядность информа-
ции в значительной степени снижает произволь-
ность трактовок деталей распространения.

Попытки создания непрерывных карт распро-
странения, отражающих структуру ареалов видов,
предпринимались неоднократно на протяжении
XX в. (Тупикова, Комарова, 1979). В рамках этого
направления была произведена попытка связать
экологические предпочтения животных с ланд-
шафтной структурой земной поверхности (Кучерук,
1959; Афанасьев, 1960; Кулик, 1972; Чельцов-Бе-
бутов, 1976; Максимов, 1980; Матюшкин, 1982).
Однако настоящий прорыв в решении этой про-
блемы произошел позже с развитием геоинфор-
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мационных технологий и появлением возможно-
сти анализа ареалов на основе непрерывных
растровых географических данных (о растровых
данных см. Дубинин, Костикова, 2008), получа-
емых в первую очередь при помощи спутнико-
вой съемки. Понимание ареала как географиче-
ской проекции экологической ниши Хатчинсона
(Hutchinson, 1957), другими словами, функции,
зависимой от факторов среды, определило фор-
мирование направления экологического моде-
лирования ареалов (species distribution modeling,
environmental niche modeling, habitat suitability
modeling).

Экологическое моделирование ареалов по-
строено на изучении значений факторов среды в
местах регистрации живых организмов и сравне-
нии их со значениями тех же факторов среды по
всей изучаемой территории с помощью различ-
ных статистических методов (подробнее в разделе
“Алгоритмы и программная реализация”). Про-
изводится интерполяция возможности обитания
вида на участки изучаемой территории, где усло-
вия существования близки к тем районам, где вид
уже зарегистрирован. Это направление, находя-
щееся на стыке биогеографии, экологии и геоин-
форматики, в настоящее время бурно развивается,
причем число публикаций быстро растет с начала
2000-х годов (Araújo et al., 2019). Объем научных
работ, выполненных в рамках данного подхода,
иллюстрируют результаты запросов на ресурсе
Google Академия (https://scholar.google.ru/). В ап-
реле 2019 г. запрос “Species distribution modeling”
выдавал более 3.5 млн результатов. Опубликовано
несколько учебных пособий по этому вопросу
(Титар, 2011; Peterson et al., 2011; Franklin, 2013;
Guisan et al., 2017).

К сожалению, в русскоязычной научной лите-
ратуре экологическое моделирование ареалов ис-
пользуется незаслуженно редко (Голощапова,
Прокофьев, 2013; Борисова, Старков, 2015; Тупи-
ков, Украинский, 2016; Васильева и др., 2017; До-
ронин и др., 2018; Рожнов и др., 2018; Дуйсебаева
и др., 2019). В этом цикле обзорных статей мы по-
стараемся осветить накопленный к настоящему
моменту международный опыт экологического
моделирования и ответить на ряд первостепен-
ных вопросов о теоретических и методических
ограничениях подхода, а также о возможностях
интерпретации моделей ареалов.

ВХОДНЫЕ ДАННЫЕ: ТОЧКИ 
РЕГИСТРАЦИИ ВИДОВ

Необходимым и главным смысловым компо-
нентом входных данных при экологическом мо-
делировании ареалов являются географические
координаты точек регистрации видов (ТР) в про-
странстве. Это могут быть места сбора образцов в
естественно-научных коллекциях или наблюде-

ния в природе, которые документируют обитание
вида на некоторой территории. Распределение ТР
в пространстве не отражает реального распреде-
ления организмов, оно искажено вследствие ряда
причин (Peterson et al., 2011). В идеальном случае
ТР отражают распределение пригодных для вида
местообитаний. Однако отсутствие ТР может го-
ворить не только о непригодности местообита-
ния, но и о том, что данное место не посещалось
исследователями. Распространенные причины
искажения распределения ТР перечислены ниже.

1. Пространственная неравномерность сбора ТР.
Активность исследователей обычно неравномер-
но распределена в пространстве. Большая часть
наблюдений оказывается сконцентрированной
вокруг объектов инфраструктуры, на территориях
с большей плотностью населения; существуют
сгущения данных вблизи биостанций и привле-
кательных для исследователей (по разным причи-
нам) природных объектов. Таким образом, набо-
ры данных о распространении видов имеют внут-
реннюю структуру, не связанную с реальными
закономерностями в природе. Кроме того, не вся
существующая экологическая амплитуда вида
может быть одинаково насыщена ТР. Например,
даже на территориях, где биоразнообразие наибо-
лее полно документировано, реальные амплиту-
ды абсолютной высоты крайне неравномерно
охвачены ТР (Daru et al., 2018).

2. Временная динамика ареалов. Динамика аре-
алов во времени приводит к тому, что в анализ
могут быть включены сведения, потерявшие ак-
туальность. Вид мог некогда обитать на опреде-
ленной территории, быть задокументирован кол-
лекционными образцами, однако в настоящее
время это местообитание стало непригодным для
его обитания либо было оставлено по иным при-
чинам.

3. Регистрация вне пригодных биотопов. Вид
может быть отмечен на территории, где он ока-
зался в результате случайного заноса или во время
миграции, в то время как условия среды в этом
месте непригодны для его жизнедеятельности.
Например, значительная часть ТР черного дятла
(Dryocopus martius) приурочена к безлесным про-
странствам (крупным вырубкам, полям), где он
регистрируется наблюдателями во время переме-
щения из одного участка леса в другой.

4. Выявляемость. Важное значение для картины
распределения ТР в пространстве играет выявля-
емость – коэффициент, показывающий различия
между реальным присутствием вида и собранной
информацией о его присутствии (встречаемость
вида). Причины разной выявляемости видов
очень многообразны. Чаще всего выявляемость в
природе зависит от квалификации и мотивов ис-
следователя, разработанности методов регистра-
ции и других факторов, и лишь малая доля биоло-
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гических видов имеет выявляемость, близкую к
единице. Не представляют редкости случаи, ко-
гда многолетние исследования в одной точке
пространства не выявили присутствие какого-то
вида, но разовое появление специалиста, неболь-
шое изменение методики или просто личностный
фактор привели к его обнаружению. Разные ме-
тоды отлова/регистрации/поиска с разной эф-
фективностью выявляют разные виды (Щипанов
и др., 2003).

Наборы данных по видам со сходными ареала-
ми также могут заметно различаться благодаря
психологическим особенностям коллекторов.
Разные жизненные формы неравномерно пред-
ставлены в коллекциях (Daru et al., 2018), а неко-
торые красивые или интересные по мнению ис-
следователей виды собирают чаще. Например, в
Гербарии МГУ хранится 8960 образцов мятлика
лугового (Poa pratensis), однако такой распростра-
ненный вид деревьев, как сосна (Pinus sylvestris),
представлен 660 образцами.

Существуют три основных способа сбора дан-
ных о распространении видов (Guillera-Arroita et al.,
2015), которые требуют использования различ-
ных алгоритмов моделирования:

1. Использование в анализе только ТР соответ-
ствует наиболее распространенному и традици-
онному способу сбора данных. При таком спосо-
бе анализа (он называется “presence only” или
“presence/background”, анализ присутствия) можно
использовать данные зоологических коллекций и
гербариев, публикации с описанием мест реги-
страции видов. Недостающий материал можно
собрать при помощи однократной GPS-регистра-
ции в полевых условиях.

2. Отдельный сбор ТР и координат отсутствия
видов. Такой вариант называется анализом при-
сутствия/отсутствия видов (“presence/absence”).
Необходимо отметить, что возможность сбора
корректной информации об отсутствии биологи-
ческого вида на какой-либо территории дискус-
сионна. Если не обсуждать сбор банальной ин-
формации об отсутствии морских видов на суше
или реофильных в озерах (для описания распро-
странения в таких общих чертах не требуется мо-
делирование), то менее очевидные случаи ока-
жутся сопряженными с большим количеством
условий. Варианты, при которых информация об
отсутствии видов может оказаться ложной, разо-
браны выше. Используя точки, входящие в по-
тенциальный ареал вида, но не заселенные на мо-
мент сбора информации, в качестве точек “отсут-
ствия”, мы закономерно искажаем модель в
сторону снижения результирующих оценок.

3. Сбор данных о встречаемости видов (occu-
pancy detection). С точки зрения логики расчета
анализ встречаемости наименее подвержен сме-
щению результатов из-за несовершенства мето-

дов сбора данных и позволяет получать итоговую
экстраполяцию вероятности присутствия на всей
анализируемой территории (Guillera-Arroita et al.,
2015). К сожалению, использование методов ана-
лиза встречаемости во многих случаях ограниче-
но недостатком данных. Сбор новых данных даже
в одной географической точке, особенно если ди-
намика численности вида достаточно выражена,
требует многолетних исследований.

ВХОДНЫЕ ДАННЫЕ: ФАКТОРЫ СРЕДЫ

Кроме ТР для экологического моделирования
необходимы непрерывные растровые географи-
ческие данные, описывающие пространственную
изменчивость параметров среды – предикторы,
на основании которых будет проводиться экстра-
поляция распространения видов. Выбор предик-
торов зависит от задач и масштаба исследования,
известных закономерностей взаимодействия ор-
ганизмов со средой. Вынужденно выбор также
определяется наличием доступной для анализа
информации.

Очевидно, что для изучения каждого вида
нужно использовать те факторы, которые явно
или потенциально влияют на его распростране-
ние. Набор включенных в анализ предикторов
определяет число измерений многомерной эко-
логической ниши, которая отличается у разных
видов. Однако набор факторов, непосредственно
влияющих на физиологию вида или доступность
ресурсов (Austin, 2002), не всегда заранее изве-
стен. Поэтому могут быть использованы и кос-
венные факторы, имеющие связь с потенциально
важными прямыми факторами.

Существует две стратегии выбора предикторов
(Guisan et al., 2017): 1) выбрать небольшое число
предикторов, не имеющих взаимных корреляций
и связанных с видом известными экологически-
ми и физиологическими закономерностями;
2) использовать максимально обширный массив
данных о среде и предоставить алгоритму анализа
выбор предикторов, важных для объяснения рас-
пространения. Первая стратегия приведет к более
генерализованному результату, при этом суще-
ствует опасность пропустить важные, но неиз-
вестные ранее предикторы. Использование мак-
симально широкого доступного набора факторов
повысит вероятность нахождения важных пре-
дикторов, но может привести к переобучению
модели. Выбор предикторов для анализа – клю-
чевой этап при моделировании (Fourcade et al.,
2018). Комбинация данных из разных источни-
ков, осознанный выбор пространственного раз-
решения растровых данных позволит достичь
лучшего результата (Araújo et al., 2019).

Выбор предикторов связан с масштабом ана-
лиза (Mackey, Lindenmayer, 2001; Pearson, Dawson,



126

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 81  № 2  2020

ЛИСОВСКИЙ и др.

2003), т.е. с пространственным охватом и разме-
ром ячейки географических растровых данных.
Изучая высокогорный вид только в высокого-
рьях, мы никаким способом не узнаем связь его
обитания с высотой. Напротив, включив в иссле-
дование прилежащие равнины, высотное распре-
деление будет превалировать в результатах анализа.
Для широкого набора исследованных закономер-
ностей дифференциации растительных сооб-
ществ по всему миру (89 случаев) показано (Siefert
et al., 2012), что при охвате территории менее 2000 км2

или размером ячейки менее 300 м почвенно-ли-
тологические условия оказываются важнее, чем
климатические факторы. Таким образом, резуль-
тат зависит от выбранного масштаба. Тот факт,
что многим видам для существования необходи-
мы строго определенные микроместообитания, не
отменяет поиска общих закономерностей. На-
пример, мухоловке-пеструшке (Ficedula hypoleuca)
требуются готовые дупла, однако ее ареал опреде-
ляется не столько наличием дупел, сколько их на-
личием внутри территории, пригодной по прочим
параметрам: температурным, влажностным и т.п.
Если исходные факторы среды и построенная на
их основе модель имеют пространственный шаг в
сотни метров или километры, ячейки с предска-
занной пригодностью местообитания не должны
быть сплошь заселены изучаемым видом. Внутри
выдела могут и будут проявляться тонкие предпо-
чтения к микроместообитаниям, в том числе к
участкам леса с дуплистыми деревьями.

Чаще всего у исследователя есть возможность
пользоваться преимущественно готовыми карто-
графическими продуктами, пригодными для ис-
пользования в качестве предикторов. Банк сво-
бодно распространяемой пространственной ин-
формации, которая может использоваться для
целей моделирования, постоянно пополняется.
Наиболее широкое применение получили дан-
ные о климате. Модель WorldClim (Hijmans et al.,
2005; Fick, Hijmans, 2017), построенная на экстра-
поляции климатических наблюдений сети метео-
станций на цифровую модель рельефа или на основе
глобальной модели циркуляции атмосферы –
СHELSA (Karger et al., 2017), имеет простран-
ственное разрешение от 30 секунд. В подавляющем
большинстве работ используется “стандартный на-
бор” биоклиматических переменных BIOCLIM
(Busby, 1991), характеризующий температурный и
влажностный режим местообитания с учетом се-
зонности и градиента континентальности. До-
ступны продукты пересчета моделей WorldClim и
СHELSA на сценарий изменения климата (IPCC,
2013), а также реконструкции климатической об-
становки ледникового максимума (Braconnot et al.,
2012). Помимо широко применяемых биоклима-
тических переменных BIOCLIM предложен на-
бор данных ENVIREM (Title, Bemmels, 2018),
прямо связанных с экологическими и физиоло-

гическими процессами, обуславливающими рас-
пространение видов.

На распространение многих групп организмов
оказывают влияние не стандартно измеряемые
климатические параметры, например температу-
ра воздуха на высоте 1.5 м над поверхностью, а
микроклиматические условия, например темпе-
ратура поверхностного слоя почвы. Для их харак-
теристики разработаны глобальные данные (Ke-
arney et al., 2014), которые являются функцией
температурного режима и водного баланса на
условия подстилающей поверхности, затенения,
времени суток и года.

С разрешением от 1 км доступна информация
о температуре поверхности Земли (Modis LST;
Wan, Dozier, 1996), влажностных характеристиках
(TRMM; Kummerow et al., 1998), повторяемости
облачности (Wilson, Jetz, 2016). Косвенной ин-
формацией о климатических условиях являются
фенологические метрики, получаемые на основе
разновременных серий космических снимков
(Eklundh, Jönsson, 2017). Показано, что использо-
вание этих параметров для моделирования суще-
ственно повышает качество моделей (Cord et al.,
2014; Deblauwe et al., 2016), поскольку экстраполя-
ционные климатические модели типа WorldClim
не в полной мере отражают реальную дифферен-
циацию условий из-за недостатка исходных дан-
ных.

На локальном и региональном уровне многие
природные закономерности связаны с релье-
фом, поэтому важным источником информации
для целей экологического моделирования явля-
ются цифровые модели рельефа (ЦМР). Доступ-
ные в свободном доступе ЦМР имеют размер
ячейки от 15–30 м (Aster GDEM, https://aster-
web.jpl.nasa.gov/gdem.asp; 30-Meter SRTM,
http://dwtkns.com/srtm30m; Robinson et al., 2014).
Для Арктики разработана модель сверхвысокого
разрешения с шагом ячейки 2 м (Porter et al.,
2018). Опубликован набор данных с различными
метриками рельефа, имеющий разрешение от 1 км
(Amatulli et al., 2018). На основе ЦМР в ГИС-па-
кетах (например, SAGA-GIS; Conrad et al., 2015)
могут быть рассчитаны морфометрические пара-
метры рельефа (крутизна поверхности, экспози-
ция/освещенность и выпуклость/вогнутость), от-
ражающие перераспределение вещества и энер-
гии в ландшафте.

На портале SoilGrids представлены глобальные
данные по почвенно-литологическим условиям
(Hengl et al., 2017; Shangguan et al., 2017) с разреше-
нием от 250 м. Показано, что их использование
(Velazco et al., 2017) повышает прогностическое
качество моделей по сравнению с моделями, по-
строенными только на климатических парамет-
рах. Развивается банк пространственных данных
по водным экосистемам. Информация о климате,
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океанографическим и гидрохимическим характе-
ристикам Мирового океана (18 переменных, 5 ми-
нут) доступна на ресурсах MARSPEC (Sbrocco,
Barber, 2013) и Bio-Oracle (Assis et al., 2018). Информа-
ция о водных экосистемах суши реализована в виде
модели с разрешением 1 км (Domisch et al., 2015).

Богатейший источник информации о состоя-
нии поверхности Земли – данные дистанционно-
го зондирования (ДДЗ). На основе ДДЗ можно
получить разноплановую информацию, пригод-
ную для исследования биоразнообразия (Kerr,
Ostrovsky, 2003; Кренке, Пузаченко, 2008; Пуза-
ченко и др., 2010; He et al., 2015; Комарова и др.,
2016). Приуроченность видов к определенным типам
экосистем может быть оценена с использованием
карт наземного покрова (landcover), разработан-
ных на основе дешифрирования ДДЗ (Sulla-Me-
nashe et al., 2011; Tuanmu, Jetz, 2014; Santoro et al.,
2017). Влияние нарушений (вырубок, пожаров)
можно оценить с помощью ресурса по измене-
нию лесного покрова в мире (Hansen et al., 2013),
который содержит информацию по потерям и
восстановлению лесного покрова с 2000 по 2018 год
(на момент написания этой статьи). Исходные
данные, положенные в основу создания этого ре-
сурса, недавно были опубликованы в свободном
доступе (https://www.glad.umd.edu/ard/home) и
могут быть использованы, в том числе, и для це-
лей экологического моделирования. Для иссле-
дования влияния неоднородности местообита-
ний на параметры биоразнообразия разработаны
глобальные данные по гетерогенности среды (Tu-
anmu, Jetz, 2015).

Хотя подавляющее большинство работ ис-
пользует только данные об абиотических факторах,
использование предикторов, описывающих ареа-
лы других видов (конкурентов, хищников, жертв
и т.п.) или взаимоотношения в сообществах, мо-
жет существенно улучшить модели для многих
видов (Giannini et al., 2013; Araújo et al., 2014; Stan-
iczenko et al., 2017; Dormann et al., 2018).

АЛГОРИТМЫ И ПРОГРАММНАЯ 
РЕАЛИЗАЦИЯ

Экологические модели ареалов могут быть по-
строены разными по сложности методами. Наи-
более простые, так называемые методы экологи-
ческих конвертов, например BIOCLIM (Busby,
1991), ограничивают искомую область распро-
странения граничными значениями включенных
в анализ факторов. Альтернативой являются ме-
тоды, основанные на поиске расстояний между
экологическим оптимумом вида и центроидом
экологических условий территории, например
ENFA (Hirzel et al., 2002). Используются различ-
ные регрессионные методы: обобщенные линей-
ные и аддитивные модели GLM, GAM и т.п. Раз-
нообразные методы машинного обучения (мак-

симальной энтропии, Байеса, опорных векторов,
случайного леса, нейронные сети и др.) позволя-
ют выявить нелинейные множественные связи
распространения таксона и факторов среды. По-
дробный обзор существующих алгоритмов дан в
работах Франклин (Franklin, 2013) и Гизана с со-
авторами (Guisan et al., 2017).

Алгоритмы представлены в отдельных про-
граммах, интегрированы в геоинформационные
программные продукты и реализованы как пакеты
в различных специализированных статистиче-
ских средах (таких как matlab) или языках про-
граммирования (Python, R). Несомненно, результа-
ты работы разных алгоритмов не будут идентичны.
Закономерности различий моделей, связанные с
алгоритмом анализа, еще предстоит уточнять.

Перечислим несколько готовых к использова-
нию популярных программ, с которых можно на-
чать знакомство с обсуждаемым методом. Методы
анализа присутствия реализованы в таких програм-
мах, как MaxEnt (существует в виде отдельной
программы и пакетов для R, используется в по-
давляющем большинстве работ; Phillips et al.,
2006, 2017), GARP (название совпадает с названием
метода, существует несколько пакетов, где он ре-
ализован), DIVA-GIS (модуль экологического
моделирования в пакете DIVA-GIS; Hijmans et al.,
2012), OpenModeller (программа, объединяющая
17 статистических методов; Souza Muñoz et al., 2011),
Biomapper (отдельная программа; Hirzel et al., 2002).
ModEco – отдельная программа, объединяющая
в себе как методы анализа присутствия, так и
присутствия/отсутствия, а также анализ встреча-
емости видов. Моделирование методом макси-
мальной энтропии и случайного леса может быть
выполнено в SAGA GIS (Grid–Analysis–Macro-
ecology). В среде ArcGIS реализован набор ин-
струментов для моделирования SDMtoolbox
(Brown, 2014). Множество алгоритмов моделиро-
вания реализовано в среде R, например пакеты
sdm (Naimi, Araújo, 2016), Biomod2 (Thuiller et al.,
2019), dismo (Hijmans et al., 2017), kuenm (Cobos et al.,
2019) и др. Во многих работах экологическое мо-
делирование ареалов проводится при помощи
разных подходов и алгоритмов; выбор оптималь-
ной модели осуществляется по результатам стати-
стических тестов (Mateo et al., 2016; Velazco et al.,
2017; El-Gabbas, Dormann, 2018; Mori et al., 2019);
лучшая модель обеспечивает наиболее точное
предсказание при анализе независимых данных
(Merow et al., 2014).

БИОЛОГИЧЕСКИЙ СМЫСЛ МОДЕЛЕЙ
Область, очерчивающая пригодную для обита-

ния вида территорию, называется потенциаль-
ным ареалом (Wallace, 1876; Толмачев, 1962; Ста-
робогатов, 1970; Лёвушкин, 1982; Кафанов, 2005;
Мордкович, 2005), который в общем случае шире
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фактического ареала. Чаще всего под пригодно-
стью понимают набор условий внешней среды
(набор абиотических факторов), а биотические
факторы рассматривают отдельно. В этом свете
часть пригодной для жизни территории может
быть не заселена в результате исторических при-
чин, действия абиотических барьеров либо био-
тических взаимодействий. В качестве дополни-
тельного фактора, приводящего к отсутствию вида
в части потенциального ареала, можно привести
прямое вытеснение видов человеком без измене-
ния окружающей среды. Этот фактор в большей
степени относится к крупным представителям
охотничьей фауны, либо к видам, вызывающим у
человека страх. Таким образом, фактический аре-
ал можно представить как область, которая засе-
ляется видом с территории некоего оптимума
условий (Наумов, 1963) в результате преодоления
“трения” среды, биотических и антропогенного
факторов. Такое “трение” оказывает значительно
более сильное влияние на заселенность анклавов,
которые могут быть заселены либо в процессе не-
регулярных “волн” расселения, преодолевая не-
пригодную для вида территорию; либо они сохра-
няются с тех времен, когда анклавы не были отде-
лены от основной части ареала (MacArthur,
Wilson, 1967).

В подавляющем большинстве случаев эколо-
гическое моделирование производится на осно-
вании анализа пространственного распределения
абиотических факторов среды. В этом случае ре-
зультирующая модель ареала может соответство-
вать только потенциальному ареалу, поэтому ре-
зультирующие значения нельзя трактовать как
вероятность присутствия, они трактуются только
как пригодность местообитаний. При этом чем
более полно будут учтены факторы (или их корре-
ляты), реально влияющие на распространение
вида, тем точнее будет предсказана пригодность
местообитаний.

Не стоит забывать также, что количественные
характеристики реальных популяций нестабиль-
ны во времени. Они могут меняться в результате
периодических изменений численности в каждой
точке пространства. Изменения численности во
всем ареале в целом приводят к колебаниям самого
ареала – периодически могут оставаться заселен-
ными только оптимальные местообитания, или
заселяться весь спектр пригодных для вида место-
обитаний (Лисовский, Оболенская, 2014). Поэтому
одна цифра, соответствующая пространственно-
му выделу, в принципе не может корректно отоб-
разить вероятность присутствия или обнаруже-
ния представителей вида с учетом фактора времени.

Прямая трактовка результатов экологического
моделирования как вероятности присутствия в
большинстве случаев некорректна и по причине
особенностей сбора информации: простран-

ственной неравномерности сбора ТР и разной
выявляемости (см. выше). Без коррекции иска-
жений сбора ТР (выбор методов коррекции зави-
сит от методов последующего анализа материала;
подробнее о подходах к коррекции искажений
сбора ТР см. Лисовский, Дудов, 2020) теоретиче-
ски возможно в анализе присутствия рассчитать
(для заселенных территорий и некоторой равно-
весной численности) только относительную встре-
чаемость; в анализе присутствия/отсутствия –
встречаемость. Коррекция пространственной не-
равномерности сбора ТР и поправка на различ-
ную выявляемость разных методов регистрации
видов (использование методов с одинаковой вы-
являемостью или введение поправки на разную
выявляемость) позволяют рассчитать в анализе
присутствия относительную вероятность присут-
ствия, в анализе присутствия/отсутствия – веро-
ятность присутствия (Guillera-Arroita et al., 2015).

Невозможность расчета абсолютных величин
в анализе присутствия связана с теоретической
невозможностью расчета распространенности
вида (доли территории, на которой априорно
ожидается наличие вида) – в результате модель
оказывается не откалиброванной: положение ну-
ля и масштаб модели необходимо уточнять в до-
полнительных исследованиях (Ward et al., 2009;
Elith et al., 2011; Guillera-Arroita et al., 2015). Такая
модель имеет линейную связь с реальным распре-
делением встречаемости или вероятности при-
сутствия (Guillera-Arroita et al., 2015).

Таким образом, результаты экологического
моделирования не могут напрямую трактоваться
как пространственное распределение присут-
ствия видов, а отражают пригодность местооби-
таний в рамках исследованного набора факторов
среды. Если представить, что вероятность при-
сутствия равна k, помноженному на пригодность
местообитаний, то при заселенности территории
и максимальной численности коэффициент k бу-
дет максимален. При сокращении численности
во всем ареале значение k уменьшается. Если вид
исчезнет, то значение k достигнет нуля. По всей
видимости, коэффициенты k могут асинхронно
меняться у разных географических популяций
внутри вида (Наумов, 1963).

Результирующая модель (поле, описывающее
пространственное распределение пригодности
местообитаний) удачно визуализирует принципы
распространения биологических видов (Лисов-
ский, Оболенская, 2014). Долговременную дина-
мику ареала можно представить в виде мульт-
фильма. Если в таком мультфильме каждый кадр
будет соответствовать пространственному рас-
пределению представителей вида за один кален-
дарный год, то мультфильм приобретет следую-
щий вид. В нем будут присутствовать стабильные
долговременные сцены, соответствующие одной
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модели пригодности местообитаний, в которых
будут происходить периодические изменения
ареала за счет динамики численности популяции
и сопряженной динамики “границ ареала”. Наи-
более стабильно “заселенными” будут зоны эко-
логического оптимума вида, в пессимальных зонах
динамика будет выражена сильнее. В пределах од-
ной сцены могут “заселяться” или “вымирать”
изоляты разной площади и степени удаленности
(MacArthur, Wilson, 1967). Смена сцен (моделей)
будет происходить при изменении условий среды
или занимаемой видом экологической ниши.

ПРИМЕНЕНИЕ МОДЕЛЕЙ В БИОЛОГИИ
Результаты экологического моделирования

ареалов используют в различных областях, чаще
всего для решения задач экологии и биогеогра-
фии (Guisan, Thuiller, 2005; Elith et al., 2011; Guil-
lera-Arroita et al., 2015). Среди наиболее часто
встречающихся задач: выявление распростране-
ния вида для нужд его охраны (Williams et al., 2009;
Franklin, 2013; Abolmaali et al., 2018; Bosso et al., 2018;
Fois et al., 2018; Рожнов и др., 2018; Kalashnikova et al.,
2019; Rozhnov et al., 2019); изучение факторов,
формирующих ареал (Štípková et al., 2017; Williams
et al., 2018); изучение потенциального расшире-
ния ареала инвазионных видов (Padalia et al.,
2014; Mori et al., 2019; Wan et al., 2019); изучение
непрерывного состава фауны и его количествен-
ных показателей (Obolenskaya, Lissovsky, 2015);
изучение динамики ареала при актуальном изме-
нении климата (Bell et al., 2014; Choe et al., 2017);
палеобиогеография (Varela et al., 2011; Gavin et al.,
2014); изучение динамики ареала при плейстоце-
новых климатических флуктуациях (Yu et al.,
2015); география болезней и здоровья населения
(Ceccarelli, Rabinovich, 2015; Gilfillan et al., 2018).
Кроме того, построение непрерывной в про-
странстве модели ареала может кардинально из-
менить представления специалиста по изучению
внутривидовой изменчивости о пространствен-
ной структуре и путях формирования ареала.
В этой сфере модели используются для поиска
пространственной неоднородности внутри ареа-
ла вида и ее связи с филогеографической или
иной пространственной структурой (Lanier, Ol-
son, 2013; Kohli et al., 2015; Lissovsky, 2015; Liss-
ovsky et al., 2017), для поиска путей миграций (Bell
et al., 2014; Miller, Holloway, 2015; Yu et al., 2015;
Choe et al., 2017) и предсказания ареалов внутри-
видовых форм (Rosauer et al., 2015).

ЭКОЛОГИЧЕСКОЕ МОДЕЛИРОВАНИЕ
И ТРАДИЦИОННАЯ 

ФАУНИСТИКА/ФЛОРИСТИКА
Локальные фаунистические и флористические

исследования были очень популярны в России на

протяжении последнего полувека. В ведущих оте-
чественных ботанических журналах (“Ботанический
журнал”, “Turczaninowia”, “Бюллетень МОИП. От-
дел биологический”) 20–30% статей в выпусках
посвящено флористическим находкам и допол-
нениям к флорам. На недавней орнитологической
конференции в Алма-Ате (2015 г.) 19.5% докладов
было посвящено фаунистике; среди диссертаций
за первую декаду XXI в. фаунистической тематике
было посвящено 10% (Паевский, 2011). Несмотря
на такую популярность этого направления иссле-
дований, нельзя сказать, что наши знания о деталях
распространения видов совершили качествен-
ный скачок. Это связано как с разрозненностью
опубликованной информации, так и с отсутстви-
ем системы ее сбора. Большая часть фаунистиче-
ских/флористических работ приурочена к погра-
ничным территориям страны и разнообразным
“ключевым точкам” (заповедникам и прочим
стационарам, зрелищным местам и т.п.) и не об-
разует регулярной или иной осмысленной сети.
Ценность новой опубликованной точки при та-
ком “классическом” подходе зависит от ее отно-
сительного положения. Если точка окажется
внутри ареала, между другими точками, цена ее
очень невелика. Чаще всего такие находки никак
не влияют на понимание распространения вида,
и интерес к их поиску и публикации минимален.
Если новая точка изменяет “границы ареала”, на-
ходясь на краю известного распространения, или
даже отодвигает этот край, цена ее возрастает.
Краевые находки “изменяют” наши представле-
ния об ареале, точнее о его “границах”. При этом
не происходит тестирование исходных гипотез,
сама совокупность точек является отображением
представлений об ареале вида.

Подход, основанный на экологическом моде-
лировании, в методическом смысле является аль-
тернативным (Gaston, Fuller, 2009). Ареал пред-
ставляет собой гипотезу, основанную на явно за-
данных факторах среды и конкретном наборе ТР;
каждая новая точка влияет на всю модель цели-
ком (с разным весом, зависящим от конкретной
модели). При этом модель предсказывает пригод-
ность тех точек пространства, в которых изучае-
мый вид еще не был зарегистрирован, поэтому с
одной стороны модель может быть верифициро-
вана, а с другой – позволяет осмысленно плани-
ровать поиск этого вида. Регистрация краевых то-
чек не имеет особенной ценности, поскольку ареал
описывается целиком, в том числе с учетом вре-
менной динамики. Оптимальными являются слу-
чайный (в смысле пространственного распреде-
ления) сбор данных или подход, основанный на
обследовании по “регулярной сетке”. В свете
признания динамики во времени роль понятия
“граница ареала” значительно снижается, по-
скольку эта граница динамична, а обнаружение
представителей вида у границ распространения
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имеет меньшую вероятность, чем внутри ареала.
Динамика границ ареала является лишь частью
результирующей модели.

В связи с необходимостью использования фа-
унистических и флористических данных для це-
лей экологических моделей изменяется ценность
первичных данных о биоразнообразии. На пер-
вый план выходят источники, содержащие кон-
кретные точки регистрации видов. Списки видов
на обширные территории содержат значительную
пространственную ошибку и не могут быть на-
прямую использованы в моделировании. Напро-
тив, публикация географических координат реги-
страции видов в ближайшем будущем будет иметь
особую важность. Существует очевидная тенден-
ция публикации такой информации в общедо-
ступных базах данных.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Каковы бы ни были локальные искажения и
смещения результатов экологического моделиро-
вания, особенно на первых этапах построения
моделей, этот подход обеспечивает качественный
рывок вперед в изучении пространственного рас-
пределения биологических организмов. Эколо-
гическое моделирование ареалов работает с гипо-
тезами распространения, основанными на кон-
кретных данных и конкретной методике. Гипотеза
может получить численную оценку качества про-
гнозирования и постепенно оптимизироваться
при помощи коррекции и добавления данных как
о пространственном распределении видов, так и о
факторах, его определяющих. Возможность мо-
делирования впервые превращает фаунистику и
флористику из стохастического процесса накоп-
ления данных (в основном на краях ареалов) в
полноценную научную отрасль с планированием
эксперимента и верификацией результатов. По-
строение непрерывной модели распространения
в рамках единой методики позволяет использо-
вать ее в качестве исходных данных для различ-
ных сопряженных исследований. Кроме таких
традиционных задач, как оценка биоразнообразия,
изучение распространения для нужд охраны приро-
ды и использования популяций, эпидемиологии,
оценки угроз от интродуцентов, изменения ареалов
в меняющейся среде (Araújo, Peterson, 2012), модели
ареалов могут использоваться для изучения путей
расселения и внутренней пространственной струк-
туры видов (Rosauer et al., 2015).

Авторы глубоко признательны Ю.Г. Пузаченко,
вдохновлявшему нас на разных этапах работы.
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выполнена при финансовой поддержке РНФ
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For a long time, investigations of distribution of living beings in geographical space were performed using em-
pirical methods only. Understanding of a species distribution as a projection of Hutchinsonian ecological
niche into geographical space formed a discipline of ecological or species distribution modeling that switched
faunistics/floristics to research course with experiment planning and hypotheses testing. Besides, modeling
had enriched methodology of several adjacent biological disciplines. Different methods of species distribu-
tion modeling allow analyzing distributional patterns of biological species in geographical space, dealing with
a set of methodological challenges such as non-randomness of occurrence data, inhomogeneity of collecting
efforts, landscape heterogeneity in different scales. Results of species distribution modeling represent spatially
continuous data of habitat suitability. This information is valuable not only for the studies of species distribu-
tion but for a wide range of ecological and geographical disciplines.
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