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СРЕДНЕГО И НИЖНЕГО ПОВОЛЖЬЯ

Представлены результаты применения метода максимальной энтропии (MaxEnt) для моде-
лирования пространственного распределения видов макрозообентоса на территории Среднего 
и Нижнего Поволжья. Использовались данные гидробиологического мониторинга многолетних 
(1990-2019 гг.) исследований донных сообществ в 108 средних и малых реках. В качестве незави-
симых переменных, отражающих условия среды, построенные модели включали климатические 
и ландшафтные показатели растрового типа, загружаемые с сервера WorldClim (средние темпе-
ратуры, количество осадков, высота и вертикальная расчлененность рельефа). Приводятся ре-
зультаты тестирования качества и прогнозирующей силы моделей, а также статистические пока-
затели относительной важности каждого из использованных абиотических факторов. Обсужда-
ются проблемы использования различных алгоритмов построения моделей пространственного 
распределения видов применительно к данным гидробиологических наблюдений пресноводных 
лотических экосистем.
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Введение
За последние 20 лет основной методологией 

количественной оценки связи структуры эколо-
гических сообществ с факторами окружающей 
среды стало моделирование пространственного 
распределения видов в природе (SDM, Species 
Distribution Models) (Peterson et al., 2011). Этой 
тематике посвящено множество публикаций 
(Franklin, 2009; Guisan et al., 2017; Лисовский и 
др., 2020), однако до сих пор в полной мере отсут-
ствует не только единая теория, но и конкретные 
практические рекомендации. Это обусловлено 
как объективно существующим многообразием 
изучаемых экологических сообществ, природ-
но-климатических зон, жизненных форм и техник 
проведения наблюдений, так и большим арсена-
лом разработанных методов компьютерной обра-
ботки и верификации моделей, выбор которых в 
значительной мере определяется субъективными 
вкусами исследователей. В частности, разверну-
тый анализ результатов использования 33 моде-
лей SDM на сообществах птиц, бабочек, деревьев 
и травянистой растительности показал (Norberg, 
2019), что успех моделирования зависит от при-
роды изучаемого сообщества на 36%, постанов-
ки задачи (интерполяция или экстраполяция) на 
26%, выбранного алгоритма на 33% и объема вы-

борки – только на 2%.
Одновременно возрастает область примене-

ния в экологии различных приложений теории 
информации. Дж. Харт в книге «Максимум эн-
тропии и экология: теория обилия, распределения 
и энергетики» (Harte, 2011) обосновал принцип 
максимальной энтропии как общую концепту-
альную основу управления биоресурсами и ох-
раны дикой природы, популяционной динамики, 
эпидемиологии, моделирования потоков энергии 
и уровня метаболизма и других макроэкологиче-
ских исследований. Показано, что с байесовской 
точки зрения из всех возможных распределений 
вероятностей, при известных ограничениях, рас-
пределение с наибольшей энтропией наилучшим 
образом представляет моделируемые данные. 
Для оценки географических ареалов видов метод 
максимальной энтропии был реализован компью-
терной программой MaxEnt (Phillips et al., 2006; 
Лисовский и др., 2020а) и получил широкое рас-
пространение. Достаточно сказать, что на мо-
мент написания статьи только на ресурсе «Web 
of Science» содержалось почти 3000 публикаций, 
посвященных этому методу.

Целью настоящей статьи является анализ при-
менения метода максимальной энтропии MaxEnt 
для анализа пространственного распределения 
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видов макрозообентоса по территории Среднего 
и Нижнего Поволжья.

Материалы и методы исследования
Моделирование ареалов видов макрозообен-

тоса проводили с использованием результатов 
многолетних (1990‒2019 гг.) исследований в бас-
сейне Средней и Нижней Волги (Зинченко, 2011; 
Golovatyuk et al., 2018). Гидробиологическую 
съемку макрозообентоса осуществляли в разные 
месяцы вегетационного периода на 90 малых и 12 
средних равнинных реках, притоках Куйбышев-
ского, Саратовского и Волгоградского водохра-
нилищ, в том числе, на 6 реках аридного региона 
бассейна оз. Эльтон (рис. 1). Средние реки были 
разделены на приблизительно однородные участ-
ки: верхнее, среднее, нижнее течение и устье, а 
каждая малая река принималась как целостный 
объект. Таким образом, было исследовано 132 ло-
кальных сообщества, на которых по стандартным 
методикам было взято 1400 проб и всего выделе-
но 740 видов и таксонов макрозообентоса. 

Анализ ареалов осуществляли на основе не-
прерывных растровых географических данных, 
полученных, в первую очередь, при помощи 
спутниковой съемки и представленных на обще-
доступных серверах. Были использованы слои 
биоклиматической информации мировой базы 
WorldClim (Hijmans et al., 2005) по сетке геогра-
фических координат с разрешением 2.5 минуты, 
которые включали 20 показателей, в том числе, 
различные варианты средней температуры воз-
духа, объема выпавших осадков и высота над 
уровнем моря. Дополнительно вычисляли индекс 
шероховатости рельефа (Terrain ruggedness index 
TRI) – топографический индекс, показывающий 
среднее значение перепада высот между анализи-
руемой ячейкой и восемью соседними ячейками.

Предварительный анализ показал, что все 
биоклиматические показатели представляют со-
бой сильно коррелированный набор переменных. 
Чтобы избежать эффекта коллинеарности при по-
строении моделей, было отобрано семь базовых 
предикторов с минимальным уровнем фактора 
инфляции дисперсии (VIF – Шитиков, Мастиц-
кий, 2017) не более 20. 

Метод максимальной энтропии MaxEnt ис-
пользовали для анализа пространственного рас-
пределения отдельных таксонов макрозообенто-
са, которые интересны с экологической точки зре-
ния и имеют определенную роль как индикаторы 
качества воды. Результаты предсказаний MaxEnt 
содержали вероятности присутствия вида в про-
извольных точках географического пространства, 
основываясь только на тех точках, где он уже эм-

пирически обнаружен (presence-only).
Если обозначить f(z) как плотность вероятно-

сти значений семи отобранных выше геоклимати-
ческих показателей во всем изучаемом регионе, и 
fg (z) как плотность вероятности тех же ковариат 
в точках отбора проб, где встречается анализи-
руемый вид (g = 1) то MaxEnt находит максимум 
отношения fg (z)/f(z), т.е. наибольшую разность эн-
тропий. Предварительно формируется распреде-
ление f(z) на основе большого количества случай-
но отобранных фоновых точек (background points, 
другое название – pseudo-absence), где, как пред-
полагается, вид отсутствует. После этого поша-
говый алгоритм оптимизации моделирует такое 
fg (z), которое имеет максимальное расстояние от 
распределения f(z), в результате чего наилучшее 
решение характеризует условия окружающей 
среды, связанные с наибольшей вероятностью 
встречи анализируемого вида. Итогом работы 
MaxEnt является обобщенная экспоненциальная 
функция, аргументами которой являются част-
ные функции отдельных предикторов (линейные, 
квадратичные, множественные и др.) с настроен-
ными коэффициентами λ, оценивающими вклад 
соответствующего экологического фактора.

Объясняющую силу модели оценивали по пло-
щади AUC под ROC-кривой (Area Under Receiver 
Operator Characteristic Curve – Шитиков, Ма-
стицкий, 2017), а также числу ошибок предска-
зания на исходной и фоновой выборках. Для не-

Рис. 1. Пространственное распределение 
прогнозируемой вероятности встречаемости 

Asellus aquaticus (     – точки в районах 
гидробиологической съемки, где обнаружен вид)

Fig. 1. Spatial distribution of the predicted probability 
of occurrence of Asellus aquaticus 

(     – points in the hydrobiological survey areas where 
the species was found)
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зависимой оценки прогнозирующей способности 
модели выполняли перекрестную проверку: набо-
ры наблюдаемых и фоновых точек разбивались на 
5 групп, после чего четыре группы попеременно 
использовались для построения модели, а по пя-
той проводилось ее тестирование. С подробным 
описанием техники расчетов, скриптами на языке 
R и примерами вычислений можно ознакомить-
ся на Интернет-ресурсе авторов https://stok1946.
blogspot.com/2020/11/sdm.html.

Результаты и их обсуждение
Представим результаты моделирования рас-

пределения только для одного из многих проа-
нализированных видов – водяного ослика Asellus 
aquaticus. Координаты точек отбора проб, где 
было отмечено присутствие этого вида, показа-
ны на рисунке 1. Распределение условий среды 
в целом по региону моделировалось по значени-
ям геоклиматических факторов в 10000 фоновых 
точках, случайно «разбросанных» по всей пло-
щади прямоугольного географического экстента. 
Области с различной потенциальной вероятно-
стью Н встречаемости вида (другое название – 
индекс экологической пригодности, англ. habitat 
suitability) окрашены цветом разной интенсивно-

сти. Значение Н = 0.341, вычисленное с учетом 
минимума ошибок на исходной и фоновой вы-
борках, определяет порог для принятия решения 
о возможности обнаружения вида. 

Основные показатели качества полученной 
модели, оцененные по величине AUC и доле пра-
вильных распознаваний, представлены в табли-
це 1. Высокие значения показателя AUC = 0.919 
свидетельствуют о достаточной адекватности 
построенного классификатора (при AUC = 0.5 
выбранный метод предсказания непригоден и 
соответствует случайному угадыванию). При те-
стировании модели в ходе кросс-проверки на не-
зависимых подвыборках качество модели снижа-
ется весьма незначительно, что свидетельствует 
об устойчивом характере формируемых решений. 
Ошибка правильно оцененных случаев (92.5%) 
свидетельствует о том, что наличие вида далеко 
не всегда зависит от семи биоклиматических по-
казателей, которые использовались при построе-
нии модели. Относительно высокая доля ошибок 
для фоновой выборки определяется не только не-
адекватностью модели, но и попаданием случай-
ных точек псевдо-отсутствия в область высокой 
вероятности появления анализируемого вида.

В процессе подгонки решения модуль MaxEnt 

Таблица 1. Показатели качества модели MaxEnt для оценки вероятности встречаемости 
Asellus aquaticus

Table 1. Quality indicators of the MaxEnt model for assessing the probability of occurrence of 
Asellus aquaticus

Показатель
Indicator

На полной выборке
Full sample

При кросс-проверке
Cross-checked

AUC (площадь под ROС-кривой) 0.919 0.892

Правильно опознано точек обнаружения вида (%) 98.1 92.6

Правильно опознано на фоновом массиве точек 
псевдо-отсутствия (%) 82.6 75.1

Таблица 2. Доля участия растровых геоклиматических показателей при объяснении 
пространственного распределения Asellus aquaticus моделью MaxEnt

Table 2. The share of raster geoclimatic indicators in explaining the spatial distribution of 
Asellus aquaticus by the MaxEnt model

Показатель
Indicator

Вклад, %
Contribution, %

Изотермичность или отношение среднедневной разности температур к их годовой 
разности min ‒ max (bio3) 42.7

Высота над уровнем моря (alt) 36.2

Индекс шероховатости рельефа (tri) 7.73

Средняя температура самой влажной четверти (bio8) 6.36

Сезонная вариация осадков (bio15) 3.91

Количество осадков в сухой четверти (bio17) 1.72

Среднегодовая температура (bio1) 1.3
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отслеживает, какие независимые переменные 
вносят наибольший вклад в построение модели. 
Каждый шаг алгоритма увеличивает общий кри-
терий оптимальности, изменяя коэффициенты 
одной из частных функций градиента среды, и 
программа назначает пропорциональный при-
рост относительной важности тем факторам, от 
которых зависит эта функция. Итог представлен в 
таблице 2, из которой следует, что 79% вариации 
встречаемости Asellus aquaticus связано с изотер-
мичностью (bio3) и географической высотой (alt). 
Отметим, что эти вклады определяются эвристи-
чески и зависят от конкретного пути, по которо-
му пошёл алгоритм случайного поиска, чтобы 
достичь оптимального решения. Если исходные 
переменные ощутимо коррелируют, то в качестве 
базового варианта мог быть принят любой иной 
предиктор, и алгоритм пришел бы примерно к 
тому же решению, но выраженному совсем дру-
гими процентами вклада.

Кривые отклика для каждой переменной, 
представленные на рисунке 2, определяют влия-
ние величины фактора (ось Х) на величину пред-
сказанного индекса пригодности условий среды 

(ось Y). Графики этих 
зависимостей позволяют 
увидеть разницу меж-
ду различными типами 
функций градиентов сре-
ды: в построении опти-
мальной модели участву-
ют ступенчатая, порого-
вая, сигмоидная и другие 
частные функции.

В целом, обозначение 
алгоритмом MaxEnt ареа-
ла Asellus aquaticus доста-
точно обосновано с био-
логической точки зрения. 
Известно, что водяной 
ослик предпочитает сто-
ячие или слабопроточные 
внутренние водоемы, бо-
гатые органическим ве-
ществом, но может оби-
тать и в заводях озер, рек 
и ручьев с достаточно чи-
стой водой. Он питается 
разлагающимися частями 
растений, водорослями, 
органическим детритом 
(Монаков, 1998). Особен-
ности экологии вида обу-
словливают его встречае-
мость в малопроточных, 
заросших высшей водной 

растительностью равнинных реках степной и по-
лупустынной зон бассейнов Средней и Нижней 
Волги.

Заключение 
Метод максимальной энтропии – не единствен-

ный алгоритм SDM и, при определенных обстоя-
тельствах, далеко не самый лучший. Использова-
ние случайных фоновых точек – это классическая 
процедура, которая известна как функция выбора 
ресурсов (Resource Selection Functions) (Johnson, 
1980), предполагающая сравнение локальных ус-
ловий среды обитания сообщества с оценками их 
доступности. Рядом критических работ показано, 
что эта процедура оценивает не столько искомую 
вероятность присутствия вида, сколько географи-
ческую неоднородность используемых эмпири-
ческих данных. В частности, показатели успеха 
предсказания отсутствия по фоновым точкам ча-
сто определяются «капризными ноликами», т.е. 
теми областями, где вид просто не может встре-
чаться или исследования не проводились (Hastie, 
Fithian, 2013, Guisande et al., 2017). Поэтому, если 

Рис. 2. Кривые отклика прогнозируемой вероятности Asellus aquaticus 
в зависимости от величины важнейших геоклиматических показателей 

(обозначения см. в табл. 2)
Fig. 2. Response curves of the predicted probability of Asellus aquaticus 

depending on the value of the most important geoclimatic indicators 
(see Table 2 for the designations)
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аналитику доступны данные «присутствия-отсут-
ствия» или, тем более, количественные оценки 
численности популяций, то считается целесоо-
бразным применять адекватные статистические 
методы.

Обратим также внимание, что метод MaxEnt 
работает только с растровой информацией, пред-
ставленной в ячейках («пикселах») равномерной 
сетки географических координат достаточно вы-
сокого разрешения. Такая информация представ-
лена на серверах, обобщающих данные дистан-
ционных наблюдений, которые относятся преи-
мущественно к климату, геоморфологии, рельефу, 
свойствам почв, океанографии и т.д. Представить 
в такой форме локальные характеристики речных 
биотопов, такие как состав химических ингреди-
ентов, гидрологические параметры водотока, тип 
донного грунта и т.д., традиционно ключевые для 
гидробиологии, представляется затруднитель-
ным. Опубликованный опыт построения моделей 
MaxEnt относится почти исключительно к видам 
наземной фауны или растительным сообществам, 
поэтому напрашивается ответ на резонный во-
прос о самой необходимости и корректности вы-
полнения представленной работы.

Разумеется, каждая река по-своему уникаль-
на, и поэтому условия существования локальных 
сообществ и видовой состав гидробионтов даже 
в разных ее створах могут быть совершенно раз-
личными. На уровне отдельной малой или средней 
реки (в линейном масштабе от 10 до 300 км) основ-
ные задачи гидробиологии связаны с моделирова-
нием распределения таксономической структуры 
по продольному профилю водотока, что обуслов-
лено непрерывно-прерывистым (пунктирным) 
градиентом изменения важнейших гидрологиче-
ских условий и качества водной среды (Шитиков, 
Зинченко, 2014).

Однако на региональном уровне в рамках 
крупномасштабной речной экосистемы можно 
обнаружить специфические пространственные за-
кономерности, характерные для большинства ме-
та-сообществ, происходящие под влиянием ланд-
шафтных, климатических или геоморфологиче-
ских факторов. Действительно, планктонные и, 
отчасти, бентосные организмы способны рассеи-
ваться на различных стадиях метаморфоза, либо 
перемещаться по градиенту течения в пределах 
речной сети на сотни километров. Отмечено, что 
потоки миграции инвазивных видов могут быть, в 
известной степени, стационарными, и таксономи-
ческая структура локальных ценозов в зоне рас-
селения чужеродных организмов может приобре-
сти дополнительное сходство. В рамках крупного 
региона часто удается выделить относительно од-

нородные области с одинаковым составом ланд-
шафтных элементов или уровнем антропогенного 
воздействия (сельскохозяйственной нагрузки), 
что приводит к сходству видовой структуры реч-
ных сообществ (Manni et al., 2004). Наконец, для 
каждой таксономической группы объективно су-
ществует некоторый географический вектор, от-
носительно которого встречаемость отдельных 
видов может статистически значимо изменяться 
(см., например, теорию широтного градиента 
разнообразия (Koleff, Gaston, 2001)).

Поскольку пространственный градиент экоси-
стемных характеристик земной поверхности (и 
косвенно локальных свойств речных биотопов) 
определяется в основном тремя ключевыми фак-
торами: температурой, осадками и высотой, эти 
обстоятельства обусловили наш интерес к пред-
ставленным выше моделям MaxEnt. 

Опыт зарубежных исследований показал, что, 
используя различные несложные методы (выпу-
клой оболочки, плотности ядра или минимальных 
смежных речных бассейнов), можно обозначить 
границы доступной географической области SDM 
и блокировать попытки выхода прогнозов за ее 
пределы (García-Roselló et al., 2019). Важным 
компонентом разработанной ими ГИС является 
подробная база по пресноводным ресурсам мира, 
на основании которой построены растровые кар-
ты распределения рыбных сообществ (González-
Vilas et al., 2015). 

Предложенные авторами идеи нивелируют от-
меченные выше недостатки метода MaxEnt, сохра-
нив присущие ему теоретическую ясность, алго-
ритмическую проработанность, наглядность и вы-
числительную устойчивость. Все это приобретает 
особенную важность при проведении комплекс-
ных биосферных исследований в регионе (водных 
и наземных), необходимость которых очевидна.
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Shitikov V.K., Zinchenko T.D., Golovatuyk L.V. 
Maximum entropy models and spatial distribu-
tion of bottom community species on the territory 
of the Middle and Lower Volga region.

In the article the authors present the results of 
applying the max Entropy method for modeling 
the spatial distribution of macrozoobenthos species 
in the Middle and Lower Volga regions. We used 
data from long-term (1990-2019) studies of bottom 
communities in 102 small and medium-sized rivers. 
As independent variables reflecting environmental 
conditions, the constructed models included bio-
climatic and landscape indicators of the raster type 
downloaded from the WorldClim server (average 
temperatures, precipitation, elevation, and vertical 
terrain dissection). The results of testing the quality 
and predictive power of models, as well as statistical 
indicators of the relative importance of each of the 
abiotic factors used, are presented. The problems of 
using various algorithms for constructing models of 
spatial distribution of species in relation to hydrobio-
logical observations of freshwater rivers ecosystems 
are discussed.

Keywords: maximum entropy; MaxEnt model; 
species distribution; biogeography; macrozooben-
thos; plain rivers; Volga river basin.
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