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Аннотация. С помощью метода максимальной энтропии в программе MaxEnt было оценено вероят-
ностное местонахождение Athyrium distentifolium и Diplazium sibiricum — представителей двух редких и 
экологически дифференцированных видов папоротников как модельных объектов. Данные о распростра-
нении исследуемых видов были выгружены из Глобальной базы данных по биологическому разнообразию 
(GBIF). В качестве источника информации о климатических переменных среды использована открытая 
база данных Worldclim. Были выявлены биоклиматические переменные, ограничивающие ареалы модель-
ных видов. Для Athyrium distentifolum наиболее важными биоклиматическими переменными являются 
величина осадков сухого месяца (bio14) и значение среднегодовой температуры (bio01). Для Diplazium 
sibiricum — значение среднегодовой температуры (bio01) и величина годовых осадков (bio12). Кроме того, 
вычислены диапазоны значений биоклиматических переменных, ограничивающих распространение ви-
дов, при которых отмечается наибольшая вероятность обнаружения видов. Результаты прогноза геогра-
фического распространения модельных видов на 2040—2060 гг. при умеренном климатическом сценарии 
показывают значительный сдвиг их ареалов на север.

Ключевые слова: климатические переменные, математическое моделирование, папоротники, прогноз, 
распространение.
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Abstract. Using the maximum entropy method in the MaxEnt program, potential distribution of two rare 
and ecologically differentiated fern species Athyrium distentifolium and Diplazium sibiricum as model objects 
was evaluated. The distribution data for studied species were loaded from global biodiversity database (GBIF). 
The WorldClim open database was used as a source of information on climate variables. Climatic factors limiting 
the area of model species were identified. The most important limiting factor for both species is the mean 
annual temperature (variable bio01). The distribution of Athyrium distentifolum is influenced by the amount of 
precipitation of the driest month (variable bio14), and the distribution of Diplazium sibiricum is influenced by the 
annual precipitation (variable bio12). Moreover, the ranges of bioclimatic variables with the highest probability of 
species detection were calculated. Prediction results of the geographical distribution of model species for 2040—
2060 under a moderate climate scenario shows significant shift of their ranges to the north.
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Введение
Экологическое моделирование ареалов видов становится активно развиваемым науч-

ным направлением. Оно находится на стыке биогеографии, экологии и геоинформатики. 
Основная суть экологического моделирования заключается в сопоставлении значений 
факторов среды в местах регистрации вида со значениями тех же факторов среды по всей 
изучаемой территории. Это дает возможность установить связь местонахождений видов 
в природе и факторов окружающей среды, а также прогнозировать участки изучаемой 
территории, пригодные для существования вида [22—23; 28; 34]. Наиболее предпочти-
тельным способом является регистрация параметров среды в местах обнаружения вида, 
однако такие данные, как правило, отсутствуют или ограничены. Поэтому все большую 
популярность набирает практика использования климатических наборов данных, спро-
ецированных на земную поверхность с высоким пространственным разрешением [35]. 
Возможность проведения подобных исследований макрорегионального и глобального 
охвата возникла благодаря развитию и доступности сетевых ресурсов о распространении 
видов растений (глобальные порталы о биоразнообразии, GBIF) и об окружающей среде 
(ENVIREM, Worldclim и др.). 

Экологическое моделирование ареалов используется для решения множества вопро-
сов. Изучение потенциально пригодных местообитаний для редких и исчезающих видов 
важно для установления новых местонахождений и для мониторинга состояния их по-
пуляций [1; 21; 32]. Особый интерес имеет прогнозирование ареала вида при модели-
руемых сценариях глобальных климатических и социально-экономических изменений. 
Появляется возможность оценить динамику распространения вида в будущем [29], что 
особенно актуально для сохранения уязвимых видов [38; 41]. 

Одним из актуальных вопросов является прогнозирование потенциального вторич-
ного ареала для чужеродных растений по результатам изучения условий их произраста-
ния в нативном ареале. Это позволяет выявить наиболее уязвимые территории для инва-
зии вида, предположить степень возможного расселения вида и оценить потенциальные 
риски для природных экосистем [26; 27; 33; 40; 43].
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Анализ оптимальных значений характерных для вида природно-климатических фак-
торов позволяет выявить отличительные черты его экологической ниши, что расширяет 
наши представления об экологии и географии изучаемых таксонов [24; 25; 27]. 

Цель данного исследования — климатическое моделирование пространственного 
распространения двух модельных видов папоротников Athyrium distentifolium Tausch ex 
Opiz и Diplazium sibiricum (Turcz. ex Kunze) Sa. Kurata. Эти виды имеют широкий ареал, в 
пределах которого в нескольких субъектах Российской Федерации внесены в региональ-
ные Красные книги.

Объекты и методы исследования
В качестве объектов исследования выбраны два вида папоротников.
Athyrium distentifolium Tausch ex Opiz — многолетний короткокорневищный травяни-

стый папоротник, психрофит. Произрастает в высокогорьях и в верхней части горно-та-
ежного пояса, на каменистых склонах и осыпях, в субальпийских лугах и редколесьях. 
Вид имеет дизъюнктивный ареал: встречается на востоке Северной Америки, в Цен-
тральной и Северной Европе, на Урале и в Южной Сибири [30; 31]. Внесен в Красную 
книгу Архангельской области [2] и Ненецкого автономного округа [11]. 

Diplazium sibiricum (Turcz. ex Kunze) Sa. Kurata — многолетний длиннокорневищ-
ный травянистый папоротник, мезофит. Встречается в таежной зоне, в сырых хвойных и 
смешанных лесах, на облесенных скалах. Ареал вида охватывает северные и восточные 
районы Европы, Сибирь и Дальний Восток [30; 31]. Вид внесен в Красную книгу 17 
субъектов Российской Федерации [3—10; 12—20]. Внесение обоих видов в региональ-
ные Красные книги связано с их редкостью в соответствующих субъектах Российской 
Федерации: нахождением видов в регионе на границе ареала и ограничением площади 
местообитаний, подходящих для их произрастания. 

Для выявления потенциального ареала модельных видов применялся метод компью-
терного моделирования в программе MaxEnt 3.4.0 [39]. Программа позволяет на основе 
известных местонахождений изучаемых видов и климатических параметров окружаю-
щей среды определить вероятность их присутствия на остальной территории посред-
ством нахождения оптимального распределения вероятностей (максимальная энтро-
пия) совпадения параметров среды. С помощью программы можно оценить значения 
климатических факторов, ограничивающих распространение видов, а также построить 
прогноз ный ареал вида в будущем.

Таким образом, в данной работе для каждого вида описываются 3 разных ареала: 
фактический ареал — совокупность точек присутствия вида на карте, потенциальный 
ареал — модель пригодности текущих условий местообитаний, прогнозный ареал — мо-
дель пригодности будущих условий местообитаний.

Данные о распространении исследуемых видов на всем известном ареале были вы-
гружены из Глобальной базы данных по биологическому разнообразию (GBIF). Были 
взяты только данные с пометками: “human observation” — вид был замечен человеком 
в дикой природе; “including coordinates” — данные с координатами. Всего было учтено 
17490 находок Athyrium distentifolium [36] и 1296 находок Diplazium sibiricum [37].

Необходимо избежать ошибки при моделировании из-за неслучайных скоплений то-
чек на карте распространения видов, которые связаны с хорошо исследованными райо-
нами [23]. Например, для вида Athyrium distentifolium большая часть наблюдений сосре-
доточена в Альпийских и Скандинавских горах. В связи с этим для каждого вида была 
подготовлена таблица коррекции, куда внесены данные со степенью разреженности 1°. 
Такая градация была подобрана опытным путем с учетом минимального разрешения 
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климатических слоев, которое составляло около 0,1°. Прореживание данных проводи-
лось в программе Excel: был создан вспомогательный столбец с округленными до 1° зна-
чениями, далее удалялись повторяющиеся значения вспомогательного столбца. После 
прореживания количество наблюдений для Athyrium distentifolium составило 373, для 
Diplazium sibiricum — 416.

В качестве источника информации о параметрах среды использована открытая база 
данных Worldclim, содержащая информацию о 19 биоклиматических переменных [42] 
с пространственным разрешением 5 угловых минут (это чуть меньше 0,1° и в полосе 
умеренного климата соответствует ширине клетки 3—7 км). Были использованы данные, 
усредненные за временной интервал 1970—2000 гг. и прогнозируемые на «ближайшее 
будущее» — временной интервал 2040—2060 гг. Произведена оценка вклада каждой 
переменной (percent contribution) в прирост информации в модели. Между биоклимати-
ческими переменными существует корреляция, способная исказить оценку вклада той 
или иной переменной в модель [4], в связи с чем в анализ были включены только 7 ча-
сто используемых биоклиматических переменных: bio01 — среднегодовая температура, 
bio02 — средняя дневная разница температур, bio05 — максимальная температура само-
го теплого месяца, bio06 — минимальная температура самого холодного месяца, bio07 — 
годовой размах температур, bio12 — среднегодовое количество осадков, bio14 — количе-
ство осадков самого сухого месяца.

Для построения прогнозного ареала использовалась модель ACCESS-SM2 из базы 
Worldclim (Australian Community Climate and Earth System Simulator Coupled Model). Так-
же был выбран один из четырех сценариев глобальных социально-экономических изме-
нений — сценарий ssp-245, который соответствует текущей динамике развития общества 
и экономики без сильных изменений в позитивную или негативную сторону (полное на-
звание модели изменения климата ACCESS-SM2 ssp-246). Важно подчеркнуть, что для 
прогнозного ареала использовалась модель условий настоящего времени, а затем была 
сделана проекция модели с учетом изменившихся условий будущего.

При работе с MaxEnt использовали следующие настройки: логистический выходной 
формат (по умолчанию), 25% точек использовали как тестовую выборку и 75% — как 
обучающую. Оставшиеся настройки по умолчанию. При оценке модели рассматривались 
три ее параметра: AUCtrain (area under curve) — параметр, показывающий точность 
моделирования для данных обучающей выборки; AUCtest — параметр, показывающий 
точность моделирования для данных тестовой выборки; доля вклада переменных.

Результаты и обсуждение
Athyrium distentifolium встречается во всех горных районах Европы (Пиренеи, Альпы, 

Скандинавские горы), на Кавказе, Урале и Алтае. Наибольшее число местонахождений 
находится в Альпах и Скандинавии. Ареал данного вида в целом представлен изолиро-
ванными местонахождениями (рис. 1А). Индекс качества прогнозной модели: AUCtrain — 
0,963, для тестовых данных AUCtest — 0,961.

Ареал Diplazium sibiricum охватывает всю Евразию. Характерной особенностью 
его распространения является расположение в пределах бореальной зоны умеренного 
климатического пояса (рис. 2А). Безусловно, ареал данных видов отражает их экологи-
ческую амплитуду: кочедыжник расставленнолистный — горнолесной вид, а диплази-
ум сибирский приурочен к лесным комплексам. Индекс качества прогнозной модели:  
AUCtrain — 0,949, для тестовых данных AUCtest — 0,938.

На рисунках 1А и 2А представлены рассчитанные модели потенциальных ареалов с 
подходящими условиями для произрастания изученных видов по климатическим показа-
телям. В обоих случаях эти территории шире, чем фактические ареалы видов. В качестве 
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потенциальных ареалов нами рассматриваются территории, где пригодность местооби-
таний, вычисленная программой, более 0,4 (на карте выделено зеленым цветом).

A

Б
Рис. 1. Евразийский фрагмент прогнозных карт распространения Athyrium distentifolium на основе 

биоклиматических переменных BIOCLIM: А) интерполяция данных с 1970 по 2000 г.; Б) интерполяция 
данных с 2040 по 2060 г. Цветная шкала показывает вероятность встречи вида в данных климатических 
условиях. Белыми точками показана современная встречаемость вида

Fig. 1. Eurasian fragment of predictive distribution maps of Athyrium distentifolium based on BIOCLIM 
bioclimatic variables: A) data interpolation from 1970 to 2000; B) data interpolation from 2040 to 2060. The color 
scale shows the probability of meeting the species in given climatic conditions. White dots show the current oc-
currence of the species

Обнаружены территории с подходящими условиями для произрастания Athyrium 
distentifolium и Diplazium sibiricum, которые не входят в фактический ареал данных ви-
дов. К таким территориям для Athyrium distentifolium можно отнести Среднеевропей-
скую равнину, южную часть Финляндии, полуостров Камчатка, Тибет (рис. 1А). Для 
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Diplazium sibiricum — участки Верхоянского хребта и Корякского нагорья, бореальную 
зону Северной Америки (центральную часть Канады, южную часть Аляски), Тибет 
(рис. 2А). Вероятно, отсутствие здесь вида вызвано историческими, флорогенетически-
ми причинами. Также историческими и флорогенетическими причинами можно объ-
яснить отсутствие обоих видов в горах Средней Азии и в Гималаях, имеющих, судя по 
полученным моделям, достаточно высокую вероятность пригодности местообитаний 
для их произрастания.

А

Б
Рис. 2. Евразийский фрагмент прогнозных карт распространения Diplazium sibiricum на основе био-

климатических переменных BIOCLIM: А) интерполяция данных с 1970 по 2000 г.; Б) интерполяция данных 
с 2040 по 2060 г. Цветная шкала показывает вероятность встречи вида в данных климатических условиях. 
Белыми точками показана современная встречаемость вида

Fig. 2. Eurasian fragment of predictive distribution maps of Diplazium sibiricum based on BIOCLIM biocli-
matic variables: A) data interpolation from 1970 to 2000; B) data interpolation from 2040 to 2060. The color scale 
shows the probability of meeting the species in given climatic conditions. White dots show the current occurrence 
of the species
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В ходе построения потенциального ареала были выявлены биоклиматические пере-
менные, оказывающие наибольшее влияние на пространственное распространение мо-
дельных видов папоротников (табл. 1, 2; рис. 3, 4). Одной из важных биоклиматических 
переменных для обоих видов является значение среднегодовой температуры (bio01). 
Существенное влияние на распространение Athyrium distentifolum оказывает количество 
осадков сухого месяца (bio14), а на распространение Diplazium sibiricum — среднегодо-
вое количество осадков (bio12). Другие показатели меньше влияют на потенциальное 
распространение модельных видов (табл. 1, 2). 

Таблица 1
Вклад в модель ареала Athyrium distentifolium биоклиматических переменных и их оптимальные 

значения для произрастания вида
Table 1

Contribution to the range model of Athyrium distentifolium of bioclimatic variables and their optimal 
values for the growth of the species

Биоклиматическая переменная (шифр, описание) Вклад в модель, 
%

Оптимальные 
значения

bio01, среднегодовая температура 24,9 –6…+10
bio02, средняя дневная разница температур 0,9 2—13
bio05, максимальная температура самого теплого месяца 11,8 +11…+23
bio06, минимальная температура самого холодного месяца 0,4 –23…+1
bio07, годовой размах температур 9,6 15—48
bio12, среднегодовое количество осадков, мм 12,7 400—2750
bio14, количество осадков самого сухого месяца, мм 39,6 20—140

Таблица 2
Вклад в модель ареала Diplazium sibiricum биоклиматических переменных и оптимальные 

значения климатических факторов
Table 2

Contribution of bioclimatic variables to the range model of Diplazium sibiricum and optimal 
values of climatic factors

Биоклиматическая переменная (шифр, описание) Вклад в модель, 
%

Оптимальные 
значения

bio01, среднегодовая температура 32,9 –10…+3
bio02, средняя дневная разница температур 0,4 8—16
bio05, максимальная температура самого теплого месяца 15,1 +18…+25
bio06, минимальная температура самого холодного месяца 0,8 –38…–12
bio07, годовой размах температур 10,2 38—67
bio12, среднегодовое количество осадков, мм 25,3 350—800
bio14, количество осадков самого сухого месяца, мм 15,3 5—40

В таблицах 1 и 2 приведены оптимальные для произрастания изученных видов зна-
чения биоклиматических переменных. Значения получены с использованием программы 
MaxEnt, в качестве оптимальных приняты условия, при которых вероятность встречае-
мости вида становилась выше 0,4. Такой выбор порогового значения, во-первых, соот-
ветствует резкому подъему кривой отклика для большинства переменных на рисунках 3 
(1—7), 4 (1—7), во-вторых, соответствует достаточно четкой границе между голубым и 
зеленым цветами на карте распространения видов. Кроме того, при выбранном значении 
ареал видов на карте сужается, но не распадается на множество мелких фрагментов. 
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Рис. 3. Кривые отклика Athyrium distentifolium на биоклиматические переменные: 1 — среднегодовая 

температура (bio01), 2 — суточный размах температур (bio02), 3 — температура самого теплого месяца 
(bio05), 4 — температура самого холодного месяца (bio06), 5 — годовой размах температур (bio07), 6 — 
годовые осадки (bio12), 7 — осадки самого сухого месяца (bio14)

Fig. 3. Athyrium distentifolium responsive curves to bioclimatic variables: 1 — average annual temperature 
(bio01), 2 — diurnal temperature range (bio02), 3 — temperature of the warmest month (bio05), 4 — temperature 
of the coldest month (bio06), 5 — annual temperature range (bio07), 6 — annual precipitation (bio12), 7 — pre-
cipitation of the driest month (bio14)
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Рис. 4. Кривые отклика Diplazium sibiricum на биоклиматические переменные: 1 — среднегодовая 

температура (bio01), 2 — суточный размах температур (bio02), 3 — температура самого теплого месяца 
(bio05), 4 — температура самого холодного месяца (bio06), 5 — годовой размах температур (bio07), 6 — 
годовые осадки (bio12), 7 — осадки самого сухого месяца (bio14)

Fig. 4. Diplazium sibiricum responsive curves to bioclimatic variables: 1 — average annual temperature 
(bio01), 2 — diurnal temperature range (bio02), 3 — temperature of the warmest month (bio05), 4 — temperature 
of the coldest month (bio06), 5 — annual temperature range (bio07), 6 — annual precipitation (bio12), 7 — pre-
cipitation of the driest month (bio14)
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Анализ полученных данных указывает на то, что модельные виды папоротников раз-
личаются по требовательности к комплексу факторов, связанных с температурой и влаж-
ностью (табл. 1, 2). Более низкие значения минимальной температуры самого холодного 
месяца, среднегодового количества осадков и количества осадков самого сухого месяца 
отмечены для Diplazium sibiricum. Кроме того, для диплазиума сибирского характерны 
более высокие значения годового размаха температуры (табл. 1, 2). 

Результаты прогноза географического распространения модельных видов на 2040—
2060 гг. при умеренном климатическом сценарии показывают сдвиг их ареалов на се-
вер (рис. 1Б, 2Б). На прогнозной карте видно значительное сокращение потенциально-
го распространения Athyrium distentifolum на Среднеевропейской равнине и на Урале. 
С другой стороны, его прогнозный ареал расширяется и включает остров Новая Земля, 
Колымское нагорье, Корякское нагорье, полуостров Лабрадор. Модель прогнозируемого 
на 2040—2060 гг. ареала Diplazium sibiricum показывает его расширение во всей Восточ-
ной Сибири. 

Заключение 
Моделирование распространения видов в программе MaxEnt с использованием от-

крытых климатических данных позволило построить карты потенциальных ареалов 
двух редких папоротников Athyrium distentifolium и Diplazium sibiricum. Важными био-
климатическими переменными, в наибольшей степени определяющими распростране-
ние, для Athyrium distentifolum оказались количество осадков сухого месяца (39,6%), за-
тем значения среднегодовой температуры (24,9%), для Diplazium sibiricum — значения 
среднегодовой температуры (32,9%), затем среднегодовое количество осадков (25,3%). 
Смоделированные границы потенциального распространения видов в обоих случаях су-
щественно шире границ их фактических ареалов. Значительное расширение прогнозиру-
емых ареалов обусловлено исключительно учетом климатических параметров и комби-
нацией их переменных. Настройка алгоритмов на этапах моделирования, корректировка 
наборов данных, использование сведений об окружающей среде (геологической осно-
ве, структуре ландшафта, почвах и т.д.) могут предоставить полезную информацию для  
изучения закономерностей распространения и деликатного прогнозирования потенци-
альных ареалов видов и планирования адекватных мероприятий по охране редких видов 
и сохранению биоразнообразия.
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