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В статье представлены результаты моделирования пригодности местообитаний и распределения бурого 
медведя (Ursus arctos), выполненного для территории Центрально-Лесного заповедника и его охранной 
зоны (Тверская область, Россия) с помощью программы �����������������������������������������MaxEnt�����������������������������������. Вкратце рассмотрены основные пра-
вила выполнения подобных работ, подходы и техника моделирования. В качестве предикторов исполь-
зовали вегетационные индексы, морфометрические характеристики рельефа, растры близости и типы 
ландшафтного покрова. Точки встреч вида регистрировали на постоянных маршрутах с помощью GPS-
навигатора в течение периода 2008–2018 гг. В качестве итоговых выбраны восемь моделей с различным 
сочетанием входных данных (точек встреч и параметров среды). При моделировании использовано два 
основных подхода. Первый подход включал в себя только точки встреч, отражающие связи вида с место-
обитанием (как правило, пищевые связи), на основании которых были построены модели пригодности 
местообитаний. Второй подход включал в себя все точки встреч вида, на основании которых построены 
модели распределения медведей в пространстве. В качестве набора независимых тестовых данных ис-
пользовали точки встреч медведя, зарегистрированные сотрудниками заповедника. Отдельно смоделиро-
ваны сценарии влияния антропогенных источников пищи (заброшенных яблоневых садов и засеваемых 
овсяных полей). Значения ������������������������������������������������������������������������AUCtest����������������������������������������������������������������� варьировали от 0.61 до 0.73. Максимальный показатель �����������TSStest���� со-
ставил 0.50, а значения непрерывного индекса Бойса – от 0.63 до 0.99. Модели правильно распознали от 
68% до 82% независимых точек. Предиктор антропогенных источников пищи вносил наибольший вклад 
во все модели, где он был представлен, и сильно искажал общую картину пригодности и распределе-
ния. В других случаях наибольший вклад вносили луговые биотопы, индекс �����������������������NDVI������������������� и молодые листвен-
ные леса. На территории исследований медведи предпочитают материковые луга, сосредоточенные по 
моренно-камовым грядам, которые обеспечивают их кормом в течение всего периода бодрствования, а 
также лесные поляны, перелески, молодые лиственные и смешанные леса с продуктивным подлеском и 
неморальные ельники. Территория частично нарушенной охранной зоны оказалась более пригодной для 
медведей, чем мало нарушенная территория заповедника (66–67% и 51% пригодных местообитаний со-
ответственно). Выявлены основные упущения в методике регистрации точек встреч, которые приводят к 
неверным оценкам вклада некоторых предикторов (недооценкам бореальных ельников, верховых болот 
и пойменных лугов). 
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Введение
Умение грамотно предсказывать распреде-

ление вида по территории – одно из наиболее 
значимых условий организации успешной про-
граммы по его сохранению (Corsi et al., 2000; 
Hirzel et al., 2001; Pearce & Boyce, 2006; Hir-
zel & Le Lay, 2008). �����������������������Подобный��������������� ��������������подход�������� �������в������ �����лите-
ратуре имеет множество разных обозначений, 
таких как «niche-based modelling», «ecological 
niche modelling (ENM)», «species distribution 
modelling (SDM)», «habitat suitability modelling 
(HSM)», «climate envelope modelling (CEM)», 
«habitat distribution models (HDM)», «resource 
selection functions (RSF)» или «space distribution 
modelling» (Hirzel & Le Lay, 2008; Ghoddousi, 
2010; Lobo et al., 2010; Elith et al., 2011; Guisan 

et al., 2017). Все эти подходы объединяет то, что 
они могут быть использованы как для исследо-
вания видовой ниши (niche modelling), так и 
предсказания распределения вида в простран-
стве (distribution modelling; Guisan et al., 2017). 
В данной работе мы придерживаемся наиболее 
устоявшихся и рекомендуемых формулировок: 
«�������� ��������������� ������������������������  habitat� ��������������� ������������������������   ��������������� ������������������������  suitability���� ������������������������   ���������������������������  modelling������������������  » (т.е. «моделиро-
вание пригодности местообитаний») и «species 
distribution modelling» (т.е. «моделирование 
пространственного распределения вида»). Та-
кие исследования характеризуются применени-
ем разнообразных подходов в моделировании 
совместно с использованием ГИС-технологий 
и созданием тематических карт распределения 
и пригодности местообитаний для вида (Guisan 
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& Zimmermann, 2000; Пузаченко и др., 2010). 
Модель пригодности местообитания стремит-
ся соотнести элементы экологической ниши с 
наличием вида и затем спрогнозировать опре-
деляющие факторы в географическое про-
странство, чтобы создать предсказанную карту 
распределения в сходных условиях. 

На сегодняшний день использование мето-
да максимальной энтропии (maximum entropy), 
реализованного в программе MaxEnt (Phillips et 
al������ ������ ���������������������������������    ., 2004, 2006), является, вероятно, самым по-
пулярным подходом в моделировании пригодно-
сти местообитаний различных видов (Elith et al., 
2011; Merow et al., 2013; Guisan et al., 2017). Такая 
популярность обусловлена несколькими причи-
нами. Во-первых, MaxEnt использует данные 
только о присутствии вида (presence-only data), 
что является наиболее простым и удобным с точ-
ки зрения их сбора (Li et al., 2011). Во-вторых, 
он обладает высокой точностью прогнозирова-
ния по сравнению с другими подходами (Elith et 
al., 2011; Merow et al., 2013). В-третьих, MaxEnt 
является достаточно простым в использовании 
(Kramer-Schadt et al., 2013). Этот метод широко 
применяется для моделирования потенциально-
го распространения редких и угрожаемых видов 
(Clements et al., 2012; ��������������������������Thapa��������������������� ��������������������et������������������ �����������������al���������������., 2018), моде-
лирования экологических ниш (Kalkvik et al., 
2012), построения прогнозов о будущем распре-
делении видов в связи с изменениями климата 
(Priti et al., 2016; Moya et al., 2017; Su et al., 2018), 
а также исследования расширения ареалов (����Mar-
kov���������������������������������������������� ���������������������������������������������et������������������������������������������� ������������������������������������������al����������������������������������������., 2019), последствий и предсказаний ин-
вазий (Callen & Miller, 2015; Yiwen et al., 2016) 
или эпизоотий (Fekede et al., 2018). 

Теоретические предпосылки построения 
моделей в MaxEnt подробно описаны (Phillips 
et al., 2004, 2006; Phillips & Dudík, 2008; Elith et 
al., 2011; Merow et al., 2013; Phillips et al., 2017). 
В целом, программа использует принцип мак-
симальной энтропии, чтобы связать данные о 
присутствии вида с характеристиками окружа-
ющей среды и рассчитать на основе этого пред-
сказание распространения вида в пространстве 
(Phillips et al., 2006).

На сегодняшний день с помощью MaxEnt 
выполнено большое количество работ, посвя-
щенных растениям (Remya et al., 2015; Дудов, 
2016; ��������� ��� ������������������������    ����Banerjee� ��� ������������������������    ���� ��� ������������������������    ����et� ������������������������    ���� ������������������������    ����al����������������������    ����., 2017) и животным (�����Pear-
son et al., 2007; Лисовский, Оболенская, 2014; 
Биатов, Пономарева, 2016; Kalboussi & Achour, 
2017; Thapa et al., 2018; Freire Filho & Palmeirim, 
2019), в том числе крупным хищникам (Матю-

хина и др., 2014; Bassi et al., 2015; Garrote et al., 
2018; Eriksson & Dalerum, 2018).

Нами в качестве объекта исследований был 
выбран бурый медведь (Ursus arctos Linnaeus, 
1758) – вид-генералист с обширным ареалом 
в Северном полушарии. Распространено мне-
ние, что такого крупного хищника следует рас-
сматривать как животное целого ландшафта, 
а не конкретного местообитания (Schoen et al., 
1994; ����������  ��������������  �������������� Harris����  ��������������  ��������������  & ���������������  �������������� Kangas���������  �������������� , 1998). Широкое разно-
образие его связей со средой обитания делает 
моделирование пригодности местообитаний за-
трудненным, так как в каждом сезоне года при 
многообразии пригодных биотопов медведь бу-
дет использовать лишь некоторые из них. В тоже 
время значение отдельных местообитаний мо-
жет быть значительно выше, поскольку они при-
влекают к себе множество медведей (плодонося-
щие ягодники, нерестовые реки и т.п.). Либо это 
– местообитания с жизненно-важными характе-
ристиками: почвы, пригодные для рытья берлог, 
склоны определенной экспозиции и т.д. (Turney 
& Roberts, 2004; Munro et al., 2006).

Ранее исследования бурого медведя с ис-
пользованием ��������������������������   MaxEnt��������������������    проведены для боль-
шинства популяций вида в зарубежной Европе 
(Mateo-Sánchez et al., 2013; van Gils et al., 2014; 
Maiorano�������������������������������������������� et al., 2015; �����������������������������Zi���������������������������ół�������������������������kowska������������������� ������������������et���������������� ���������������al�������������., 2016; ����Zar-
zo������� ��� �����������������������������������     -������ ��� �����������������������������������     Arias� ��� �����������������������������������      ��� �����������������������������������     et� �����������������������������������      �����������������������������������     al���������������������������������     ., 2019), в некоторых районах Се-
верной Америки (Libal et al., 2011), в некоторых 
странах Азии (Farashi et al., 2016; Su et al., 2018). 
До сих пор подобные исследования медведя в 
России не проводились. 

Медведь широко представлен как на терри-
тории исследований (Центрально-Лесной запо-
ведник), так и за ее пределами (Пажетнов, 1993). 
Являясь всеядным млекопитающим и имея 
сложное поведение, вид благополучно приспо-
сабливается к разным условиям окружающей 
среды и способен существовать в различных 
местообитаниях. Популяционная группировка 
бурого медведя на исследуемой территории су-
ществует в оптимальных для своего вида усло-
виях много лет и не подвергается каким-либо 
существенным лимитирующим факторам. Это 
делает ее подходящим объектом для исследова-
ния взаимоотношений вида с окружающей сре-
дой в естественных как мало нарушенных, так и 
в трансформированных условиях обитания.

Цель настоящей работы – применить метод 
максимальной энтропии для моделирования 
пригодности местообитаний и распределения 
бурого медведя в подзоне южной тайги. В свя-
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зи с этим были поставлены следующие задачи: 
1) продемонстрировать основные возможности 
и подходы в моделировании с помощью ����Max-
Ent на примере бурого медведя; 2) построить 
модели пригодности местообитаний для бу-
рого медведя и модели его пространственного 
распределения для территории Центрально-
Лесного заповедника и его охранной зоны; 3) 
выявить влияние антропогенных источников 
пищи (яблоневые сады и овсяные поля) на при-
годность местообитаний и распределение мед-
ведей; 4) выявить ведущие переменные среды, 
оказывающие наибольшее влияние на пригод-
ность местообитаний и распределение особей; 
5) выявить различия в пригодности местооби-
таний для бурого медведя между территорией 
заповедника и его охранной зоной. 

Данная работа представляет собой первое 
оригинальное исследование по моделированию 
пригодности местообитаний бурого медведя в 
России, выполненное на основе статистического 
анализа и алгоритмов машинного обучения. По-
мимо данных о взаимоотношениях вида со сре-
дой обитания, в ней приводятся актуальные на 
сегодняшний день подходы в моделировании в 
MaxEnt, а также способы анализа его результатов.

Материал и методы
Территория исследований
Материал собирали на территории Цен-

трально-Лесного государственного природного 
биосферного заповедника и его охранной зоны, 
которая представляет из себя южнотаежный 
ландшафт, в разной степени трансформирован-
ный человеческой деятельностью. Территория 
заповедника расположена на юго-западе Вал-
дайской возвышенности (Тверская область). Это 
грядово-холмистая возвышенная равнина с абсо-
лютными высотами от 200 м до 240 м. Его пло-
щадь составляет 244.15 км2, а площадь охранной 
зоны вокруг него – 460.61 км2. Здесь представ-
лено три основных типа местностей: моренные 
гряды, сформированные рисским и вюрмским 
оледенением, плоские озерные равнины на ме-
сте приледниковых озер и флювиогляциальные 
равнины в южной части территории (Пузаченко, 
Козлов, 2007). В схеме ботанико-географическо-
го районирования территория Центрально-Лес-
ного заповедника размещается в самой южной 
части Валдайско-Онежской подпровинции в по-
лосе южнотаежных лесов (Исаченко, 1980). Для 
дренированных частей моренных гряд харак-
терны южнотаежные широколиственно-еловые 

леса и их производные, для озерных и флювио-
гляциальных равнин – бореальные еловые леса. 
На пологих склонах моренных гряд и в отдель-
ных понижениях озерных равнин развиты вер-
ховые болота (Желтухин и др., 2016). По боло-
там и их окраинам распространены сообщества 
с участием болотной формы сосны (Pinus�������� �������sylves-
tris ������������������������������������������L�����������������������������������������.), а местами встречаются участки сомкну-
тых сосняков возрастом 200–300 лет (рис. 1).

Во второй половине XX в. в охранной зоне 
Центрально-Лесного заповедника были произ-
ведены промышленные рубки, уничтожившие 
почти все еловые леса. В конце XX в. и первом 
десятилетии XXI в. леса продолжали вырубать-
ся. Небольшие по площади сплошные вырубки 
также проводились в южной части заповедни-
ка в период его закрытия (1951–1960 гг.). Рубки 
конца 1950-х гг. обусловили в составе лесов тер-
ритории большую долю мелколиственных лесов 
в разной стадии восстановительной сукцессии. 
Естественными факторами динамики раститель-
ного покрова являются ветровалы, охватываю-
щие большие площади (Желтухин и др., 2016). 
До 1980-х гг. большая часть охранной зоны была 
заселена. Здесь функционировали колхозы, и 
велась различная сельскохозяйственная деятель-
ность. На сегодняшний день все деревни, кроме 
двух, заброшены. Общая численность сельского 
населения не превышает 120 человек. На местах 
бывшей хозяйственной деятельности в настоя-
щее время развиваются луговые сообщества. Их 
распространение связано с моренными грядами. 
Многие из сообществ находятся на различных 
стадиях зарастания лесной растительностью 
(Cherednichenko et al., 2016).

Переменные окружающей среды
Выбор переменных окружающей среды 

очень важен для моделирования пригодности ме-
стообитаний и должен подчиняться ряду требо-
ваний (Guisan & Zimmermann, 2000). Во-первых, 
переменные должны быть репрезентативны во 
времени и масштабе, т.е. быть актуальны на мо-
мент сбора информации о присутствии вида и от-
вечать пространственному масштабу исследова-
ний (Phillips et al., 2006). Во-вторых, они должны 
быть экологически релевантны (актуальны) для 
изучаемого вида (Guisan & Zimmermann, 2000; 
Phillips et al., 2006; Merow et al., 2013; Guisan et al., 
2017). Известно, что для наземной макрофауны 
такие переменные входят в категории климатиче-
ских, рельефных, ландшафтных (растительных) 
и антропогенных (van Gils et al., 2014).
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Рис. 1. Территория Центрально-Лесного государственного природного биосферного заповедника и его охранной зоны. 
Классификация типов ландшафтного покрова, выполненная на основе дешифрирования сцены спутника Landsat 8, 
наложена на трехмерную цифровую модель рельефа Aster GDEM в разрешении 30 м. Использовано z-шкалирование 
(z-фактор = 15.2) и теневая отмывка рельефа.
Fig. 1. Map of the Central Forest Nature Reserve and its buffer zone. The classification of landscape cover types, on the basis 
of the Landsat 8 satellite image interpretation, was superimposed on a three-dimensional Aster GDEM at a resolution of 30 m. 
The hillshade and z-scaling (z-factor = 15.2) were used.

В качестве источников переменных окру-
жающей среды использовали как общедо-
ступные данные космической съемки, так и 
архивные данные заповедника. Все исполь-
зованные переменные можно разделить на 
четыре категории: данные мультиспектраль-
ной спутниковой съемки, данные цифровой 
модели рельефа (ЦМР), топографические ха-
рактеристики местности, типы ландшафтно-
го покрова. К первой категории относятся ве-
гетационные индексы (ВИ), рассчитанные на 
основе сцены спутника Landsat 8 OLI (USGS, 
2015) от 06.06.2014 г.: NDVI, GNDVI, NDWI, 
GRVI, ARVI (Дубинин, 2006; Пузаченко и др., 
2010; Черепанов, 2011). Индекс ���������� NDVI������  (нор-
мализованный разностный ВИ) отражает ко-
личество фитомассы (интенсивность фото-
синтеза, чистая продукция, транспирация; 
Rouse et al., 1973; Козлов и др., 2008). GNDVI 
(зеленый ����������������  ���� ���������� NDVI������������  ���� ���������� ) – модификация ���������� NDVI������ , чув-
ствительная к концентрациям хлорофил-

ла (Пузаченко и др., 2010). Значения NDWI 
(нормализованный разностный водный ин-
декс) связаны с содержанием влаги в зеленой 
фитомассе (������������������������������Gao���������������������������, 1996). ������������������GRVI�������������� (ВИ соотноше-
ния зеленого и красного) отражает сезонные 
изменения фотосинтетической производи-
тельности (Motohka et al., 2010; Курбанов и 
др., 2013). ARVI (атмосфероустойчивый ВИ) 
является первым ВИ, устойчивым к влиянию 
атмосферы. И он также отражает различия по 
фитомассе (Kaufman & Tanre, 1992).

Ко второй категории относятся морфоме-
трические характеристики рельефа, рассчи-
танные на основе глобальной ЦМР спутника 
Terra (Aster GDEM, http://www.earthexplorer.
usgs.gov) с пространственным разрешением 
30 м. Это высота над уровнем моря (н.у.м.), 
уклон (крутизна) и экспозиция склонов, ин-
декс пересеченности (topographic ruggedness 
index, TRI; Riley et al., 1999). Характеристики 
рельефа на разных иерархических уровнях 
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определяют как микроклимат, так и ланд-
шафтный состав и могут оказывать значи-
тельное влияние на распространение различ-
ных видов животных (Желтухин и др., 2009).

В качестве топографических характери-
стик местности были взяты те, которые пред-
ставляют наибольшее значение для медведя: 
расстояния до бывших населенных пунктов 
(б.н.п.), расстояния до дорог, расстояния до 
рек, расстояния до антропогенных источников 
пищи (яблоневые сады и овсяные поля). Вся 
эта информация получена на основе топогра-
фических карт масштаба 1:50  000, съемок с 
помощью квадрокоптера (DJI Phantom 3 Pro), 
панхроматического канала спутниковых сним-
ков Sentinel-2B и наземных обследований. 

К типам ландшафтного покрова были 
отнесены следующие категории: темнох-
войные леса (ельники бореальные, ельники 
неморальные, ельники папортниковые), со-
сняки сфагновые, лиственные леса (спелые 
лиственные леса, молодые лиственные леса, 
зарастающие вырубки возрастом старше пяти 
лет), открытые ландшафты (верховые болота, 
пойменные луга, материковые луга, сельско-
хозяйственные земли и свежие вырубки). Все 
эти данные были получены на основе карты 
типологии ландшафтного покрова, построен-
ной по результатам дешифрирования той же 
сцены ����������������������������������Landsat��������������������������� 8. Дешифрирование выполня-
ли с помощью набора инструментов Image 
Classification����������������������������� в ГИС ����������������������ArcMap���������������� методом класси-
фикации максимального подобия (maximum 
likelihood classification; Pal & Mather, 2003). 
Удаление шумов проводили при помощи ин-
струмента Majority Filter. 

Все переменные среды были приведены 
к единому географическому экстенту и си-
стеме координат WGS84 в проекции UTM 
36N с разрешениями 30 м. Такой уровень 
был выбран по минимальному разрешению 
данных (снимок Landsat и продукт Aster 
GDEM). В ArcMap был создан грид (полигон 
с ячейками 30  ×  30 м), охватывающий всю 
территорию исследований. Каждой ячейке 
этого грида с помощью инструмента Zonal 
Statistic задавали значения всех параметров 
среды, а также рассчитывали долю каждого 
типа ландшафтного покрова в процентах. 
Затем создавали отдельные растры всех пе-
ременных и переводили их в формат ASCII. 
Таким образом, был создан набор из 24 пред-
варительных параметров среды.

Проблема мультиколлинеарности ста-
новится особо острой при больших наборах 
пространственных переменных (Dormann et 
al., 2013). Алгоритмы работы MaxEnt крайне 
чувствительны к коррелирующим между со-
бой предикторам (����������������������������Merow����������������������� ����������������������et�������������������� �������������������al�����������������., 2013; ��������Radosav-
ljevic��������������������������������������� & ������������������������������������Anderson����������������������������, 2014). Поэтому все параме-
тры окружающей среды прошли проверку на 
мультиколлинеарность. К тому же, известно, 
что процедуры фильтрации переменных сре-
ды сильнее повышают качество модели по 
сравнению с пространственной фильтраци-
ей точек встреч (Varela et al., 2014). Сначала 
была выполнена попарная корреляция Спир-
мена и составлена матрица. На ее основании 
среди переменных были выбраны кандидаты 
на исключение (при �� ��������������������    r� ��������������������     >   0.7). Нами был вы-
бран порог в r = 0.7 как наиболее умеренный 
среди встречающихся в литературе (от 0.6 
до 0.8) (Kramer-Schadt et al., 2013; Glover-
Kapfer, 2015; Maiorano et al., 2015; Eriksson & 
Dalerum, 2018; Freire Filho & Palmeirim, 2019; 
Zarzo-Arias et al., 2019). Дополнительно был 
проведен трехступенчатый ����������� ����VIF�������� ����-тест (�����vari-
ance�� ���������� �����������������������������    ����������� �����������������������������   inflation�� �����������������������������    ������������������������������   factor������������������������   ). Он более предпочтите-
лен, чем простая корреляция ввиду большей 
чувствительности для скрытых связей между 
переменными (Guisan et al., 2017; Thapa et al., 
2018). На основании исключения наиболее 
коррелирующих между собой переменных 
(при �������������������������������������VIF���������������������������������� > 10) получен набор из 20 параме-
тров окружающей среды. В дальнейшем при-
шлось исключить еще две переменные (рас-
стояния до дорог и расстояния до б.н.п.), по-
скольку первоначальный анализ показал зна-
чительную переоценку их вклада, что вызва-
но характером сбора данных (Glover-Kapfer, 
2015). В итоговый набор предикторов, таким 
образом, вошло 18 переменных среды (табл. 
1). Они отражают орографические, экологи-
ческие, ландшафтные и антропогенные свой-
ства, которые были неоднократно признаны 
экологически релевантными для моделиро-
вания местообитаний медведя (Nielsen et al., 
2002; Posillico et al., 2004; Ciarniello et al., 
2007; Güthlin et al., 2011; Martin et al., 2012; 
van������������������������������������������� ������������������������������������������Gils�������������������������������������� �������������������������������������et����������������������������������� ����������������������������������al��������������������������������., 2014). Помимо этого, был соз-
дан дополнительный набор предикторов, в 
котором типы ландшафтного покрова были 
объединены в общие группы (темнохвойные 
леса, лиственные леса, луга). В таком случае 
в моделировании участвовало 14 переменных 
среды (табл. 1).
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Таблица 1. Переменные окружающей среды, прошедшие проверки на мультиколлинеарность, используемые в ка-
честве предикторов в моделировании пригодности местообитаний и распределения бурого медведя в условиях Цен-
трально-Лесного заповедника и его охранной зоны в 2008–2018 гг.
Table 1. Environmental variables that have passed multicollinearity tests, used as predictors in the modelling of brown bear 
habitat suitability and distribution in the Central Forest Nature Reserve and its buffer zone during 2008–2018
№ Название переменной Обозначение переменной в моделях Источник данных

Вегетационные индексы
1 NDVI ndvi Landsat 8 OLI
2 NDWI ndwi Landsat 8 OLI

Морфометрические характеристики рельефа
3 высота н.у.м. elevation Aster GDEM
4 уклон (крутизна) склонов slope Aster GDEM
5 экспозиция склонов aspect Aster GDEM

Топографичекие характеристики местности
6 расстояние до рек rivers топокарта
7 расстояние до яблоневых садов и овсяных полей artifict съемка с дрона

Проективное покрытие типов ландшафтного покрова
8 темнохвойные леса (ельники бореальные) coniferous (old_spruce) Landsat 8 OLI *
9 темнохвойные леса (ельники неморальные) coniferous (nemoral_spruce) Landsat 8 OLI *
10 темнохвойные леса (ельники папоротниковые) coniferous (fern_spruce) Landsat 8 OLI *
11 сосняки сфагновые pine_bogs Landsat 8 OLI *
12 лиственные леса (спелые) deciduous (old_leaf) Landsat 8 OLI *
13 лиственные леса (молодые) deciduous (young_leaf) Landsat 8 OLI *
14 молодняки и зарастающие вырубки clearcuts Landsat 8 OLI *
15 верховые болота bogs Landsat 8 OLI *
16 луга (материковые) all_fields (fields) Landsat 8 OLI *
17 луга (пойменные) all_fields (meadows) Landsat 8 OLI *
18 с/х земли, ветровалы, гари и свежие вырубки agriculture Landsat 8 OLI *
Примечание: * – на основе полуавтоматической классификации.

Данные о присутствии вида
В качестве данных о присутствии вида были 

использованы материалы регистраций точек 
встреч в ходе регулярных маршрутов по исследу-
емой территории. Любые признаки присутствия 
медведя (отпечатки лап, следы питания, экскре-
менты, лежки, визуальные встречи и т.п.) отмеча-
ли с помощью GPS-навигатора Garmin GPSmap 
62s и в дальнейшем рассматривали как точки 
достоверного присутствия вида на территории. 
Такая практика сбора данных о присутствии яв-
ляется неинвазивной и повсеместно используется 
в подобных исследованиях по изучению бурого 
медведя (Posillico et al., 2004; Martin et al., 2012; 
van Gils et al., 2014; Mateo-Sánchez et al., 2016; 
Piédallu et al., 2017). Маршруты выбирали таким 
образом, чтобы их линия пересекала максималь-
но возможное число различных местообитаний 
медведя. Большая часть маршрутов проходила 
по просекам, лесным дорогам и тропам. Ввиду 
слабого антропогенного влияния на исследуемой 
территории все виды средних и крупных млеко-
питающих активно используют указанные пути 
сообщения для передвижения и не избегают их 
(Желтухин, Огурцов, 2018). Помимо этого, часть 
маршрутов проходила вне каких-либо видимых 
путей передвижения.

В течение 2008–2018 гг. автором собрано 
2804 точки присутствия бурого медведя на ис-
следуемой территории. Для независимой про-
верки (тестирования) качества моделей из архива 
заповедника были взяты 1811 точек присутствия 
медведя, собранных сотрудниками отделов охра-
ны и науки за тот же период времени отдельно от 
авторских данных.

Чтобы учесть неизбежную погрешность при 
сборе точек встреч (Phillips et al., 2009; Anderson & 
Gonzalez, 2011; Kramer-Schadt et al., 2013; Merow 
et al., 2013), нами были проведены процедуры их 
фильтрации согласно �����������������������������Boria������������������������ �����������������������et��������������������� ��������������������al������������������. (2014), ��������Radosav-
ljevic���������������������������������������������� & �������������������������������������������Anderson����������������������������������� (2014), ��������������������������Varela�������������������� �������������������et����������������� ����������������al��������������. (2014) и ма-
нипуляции с фоновыми данными (background 
data) согласно Phillips et al. (2009), Syfert et al. 
(2013). На первом этапе для каждой ячейки грида 
оставили только одну точку (центроид), удалив 
все остальные. Данная коррекция нивелирует 
неоднородность при сборе данных, уравнивая 
частоты посещений различных участков террито-
рии между собой в пределах маршрутов (Boria et 
al., 2014; ���������������������������������������Su������������������������������������� ������������������������������������et���������������������������������� ���������������������������������al�������������������������������., 2018). Таким образом, мы со-
кратили число точек встреч до 1949 авторских и 
1208 архивных (тестовых).

Используя MaxEnt в качестве инструмента 
моделирования пригодности местообитаний, 

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2019. 4(4): 34–64		                 https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2019.061



40

необходимо внимательно подходить не только 
к пространственной, но и к временной фильтра-
ции точек (van Gils et al., 2014). Известно, что 
биотопическая приуроченность бурого медведя 
во многом определяется пищевыми предпочте-
ниями и поэтому сильно зависит от сезона года 
(Munro et al., 2006; Mateo-Sánchez et al., 2016). 
Так, для территории исследований мы выявили 
существенное изменение ширины трофической 
ниши медведя в течение периода бодрствования 
(Ogurtsov, 2018). Именно поэтому необходимо 
максимально сгладить различия между сезон-
ными выборками. Все точки встреч по датам 
регистрации были разбиты на три сезона (вес-
на, лето, осень), которые соответствуют основ-
ным биотопическим предпочтениям медведя 
на территории исследования. Чтобы выровнять 
влияния сезонов, число точек в каждом из них 
было уменьшено до среднего значения всех трех 
групп (�����������������������������������������van�������������������������������������� �������������������������������������Gils��������������������������������� ��������������������������������et������������������������������ �����������������������������al���������������������������., 2014). Уменьшение прово-
дили выбором соответствующего числа точек из 
сезонной выборки с помощью процедуры рандо-
мизации в ArcMap. Таким образом, количество 
сократили с 1949 до 1435 для авторских точек и 
с 1208 до 1006 для тестовых точек.

Пригодность местообитания для медведя 
определяется следующими критериями: пищевой 
значимостью, защищенностью (ремизностью), 
берложной значимостью и антропогенным влия-
нием (Kusak & Huber, 1998; Mitchell et al., 2002). 
В данной работе мы рассматриваем лишь период 
бодрствования вида. Поэтому берложная значи-
мость нами не учитывается. Поскольку террито-
рия исследований на 80% покрыта лесами, а чело-
веческая деятельность выражена слабо, критерии 
защищенности и антропогенного влияния не 
являются первостепенными. В результате имен-
но пищевая значимость выступает решающим 
критерием при выборе медведем местообитаний. 
Наиболее оптимально представлять модель при-
годности местообитаний для него, опираясь на 
модели пищевых предпочтений и использования 
кормовых ресурсов, которые подкреплены кар-
тами, отражающими значения основных кормов 
(Nielsen et al. 2002; Munro et al., 2006).

Таким образом, использование всех точек 
встреч в этом случае могло бы сильно исказить 
итоговый результат. Так, любые встречи отпе-
чатков лап, троп и экскрементов отражают лишь 
использование видом местообитания, как тран-
зитного коридора, через которое он перемещает-
ся. Такая информация не несет в себе смысла о 
пищевой и защитной пригодности самих место-

обитаний, а в плане перемещений вся исследуе-
мая территория пригодна для медведя (за исклю-
чением населенных пунктов). Некоторые авторы 
используют в качестве точек встреч экскременты 
медведя, интерпретируя результаты моделиро-
вания именно как пригодности местообитаний 
(Posillico et al., 2004; Farashi et al., 2016). Другие 
авторы используют различные точки встреч, но 
предпочтения также отдают экскрементам (van 
Gils������������������������������������������������� ������������������������������������������������et���������������������������������������������� ���������������������������������������������al�������������������������������������������., 2014). На наш взгляд, это не совсем вер-
но, так как, по нашим данным (Ogurtsov, 2018), 
пространственное нахождение экскрементов не 
всегда связано с источником пищи, т.е. с критери-
ем пищевой значимости местообитания.

В связи с этим, мы сформировали два под-
хода к моделированию. Первый демонстрирует 
прогнозируемое распределение медведя по тер-
ритории (species distribution model; SDM-подход) 
и включает в себя все точки встреч (1435 и 1006). 
Второй подход отражает именно пригодность 
местообитаний (habitat suitability model; HSM-
подход) и включает только те точки, которые име-
ли отношение к использованию местообитания 
видом иначе как для перемещений, т.е. включает 
любые проявления пищевой деятельности (пое-
ди, жировочные тропы и т.п.), лежки, посещение 
водопоев и т.п. В большей степени эти точки от-
ражали пищевую пригодность местообитания и в 
меньшей – защитную. Несмотря на то, что поня-
тия ���������������������������������������SDM������������������������������������ и ���������������������������������HSM������������������������������ являются в литературе синони-
мичными (Hirzel & Le Lay, 2008; Elith et al., 2011; 
Guisan�������������������������������������������� �������������������������������������������et����������������������������������������� ����������������������������������������al��������������������������������������., 2017), в данной работе мы с опреде-
ленной долей условности их разделяем.

После выбора из первоначальной («сырой») 
выборки только тех регистраций, которые несут 
информацию об использовании видом местооби-
тания, осталось 1144 авторских и 417 архивных 
(тестовых) точек. С ними были проведены все 
те же процедуры фильтрации, в результате чего 
осталось 566 авторских и 341 тестовых точек. 

Поскольку территория исследований неболь-
шая, и все материалы собраны в рамках маршру-
тов, которые часто проходили через одни и те же 
места, наши точки не выдерживают проверки на 
пространственную автокорреляцию с помощью 
теста Морана (�����������������������������������Guisan����������������������������� ����������������������������et�������������������������� �������������������������al�����������������������., 2017). Только разре-
жение точек путем сокращения их числа до 92 по-
зволило добиться случайного пространственного 
распределения. Поскольку такое количество не 
может отражать реальную биотопическую при-
уроченность медведя, в данной работе мы отказа-
лись от использования теста Морана, как не под-
ходящего при выбранном методе сбора данных.
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Построение моделей
При построении моделей пригодности ме-

стообитаний использовали исходный формат 
представления данных (raw), что соответствует 
значениям ROR (relative occurrence rate; Merow 
et���������������������������������������������� ���������������������������������������������al�������������������������������������������., 2013). В этом случае предсказания интер-
претировали как индексы пригодности место-
обитаний (habitat suitability index, HSI), где 0 – 
абсолютно непригодные участки, 1 – абсолютно 
пригодные (Merow et al., 2013). Чтобы перейти к 
предсказаниям вероятностей встреч и смодели-
ровать распределение медведей в пространстве, 
мы использовали комплементарное лог-лог пре-
образование (cloglog), которое было реализовано 
в одной из последних версий программы (начи-
ная с 3.4.0; Phillips et al., 2017). Во всех случаях 
использовали максимум 5000 итераций и порог 
сходимости (convergence threshold) 10-5.

В рамках двух обозначенных подходов к мо-
делированию были выбраны восемь основных 
сценариев (табл. 2), отличающихся по числу 
входных данных (предикторов и точек встреч). 
Сценарии включали в себя все переменные сре-
ды, прошедшие тесты на мультиколлинеарность 
(сценарии 1 и 5); тот же набор, но без учета антро-
погенных источников пищи (2 и 6); тот же набор, 
но с объединенными в группы типами ландшафт-
ного покрова (3 и 7); тот же набор с группирован-
ными переменными, но без учета антропоген-
ных источников пищи (4 и 8). Это было сделано 
для того, чтобы оценить влияние антропогенной 
пищи и уровня дробности типов ландшафтного 
покрова на качество местообитаний для медведей. 
При моделировании распределения использовали 
все отфильтрованные точки (1435, сценарии 1–4). 
При моделировании пригодности местообитаний 
брали отфильтрованные точки, несущие инфор-
мацию об использовании медведем местообита-
ния (566, сценарии 5–8). 

Настройки, выбор оптимальных моделей и 
их тестирование

В качестве числа фоновых точек (background 
samples��������������������������������������       ) было выбрано 25  000. Несмотря на из-
вестное мнение о том, что увеличение числа та-
ких точек больше 10 000 не приводит к улучше-
нию модели (Phillips & Dudík 2008; Baasch et al., 
2010), в нашем случае, как и в ряде других работ 
(Mateo-Sánchez et al., 2013), это позволило сделать 
ее существенно лучше. В качестве числовых при-
знаков (�������� ���������������������������������feature� ��������������������������������� ���������������������������������types����������������������������) использовали сочетание ли-
нейных (linear, L), квадратичных (quadratic, Q), их 
произведений (product, P) и нелинейных (hinge, H), 

как наиболее соответствующих взаимоотношени-
ям объекта исследований с переменными среды 
(�������������������������������������������������Phillips����������������������������������������� ����������������������������������������et�������������������������������������� �������������������������������������al�����������������������������������., 2004). Значения параметра множе-
ственной регуляризации (regularisation multiplier, 
RM�������������������������������������������) выбирали как наиболее оптимальные для те-
стирования данных и для предотвращения переоб-
учения модели (Phillips, 2010; Merow et al., 2013). 
Перечень всех использованных значений указан в 
табл. 2. Выбор оптимальных настроек был предва-
рительно определен и оценен на основе проверки 
многочисленных моделей в различных сочетани-
ях в пакете R «ENMeval» (Muscarella et al., 2018). 
Наилучшую комбинацию числовых признаков, 
числа фоновых точек и параметра множественной 
регуляризации определяли с помощью информа-
ционного критерия Акаике (����������������������AIC�������������������, �����������������Akaike�����������’����������s��������� ��������informa-
tion criterion; Akaike, 1974), его скорректированной 
формы (AICC) и разницы между ним и его мини-
мальным значением (∆AIC; Burnham, Anderson, 
2002; Электронное Приложение). Известно, что 
информационные критерии AIC и BIC (Bayesian 
information���� �������������������� �������������   ����������������������� �������������  criterion�������������� �������������  ) превосходят �������������  AUC����������   в способ-
ности оценивать адекватность моделей при их вы-
боре (Warren & Seifert, 2011) и широко для этого 
используются (Eriksson & Dalerum, 2018).

Неравномерное распределение маршрутов 
по исследуемой территории неизбежно приво-
дит к предвзятости в сборе данных (Merow et al., 
2013). Это в свою очередь может сильно исказить 
реалистичность моделей (Syfert et al., 2013). Для 
исправления этой погрешности нами был создан 
корректирующий файл (��������������������������bias���������������������� ���������������������file�����������������) на основе мини-
мального выпуклого полигона (minimum convex 
polygon�������������������������������������), охватывающего все пройденные марш-
руты, т.е. отражающий усилие на отбор проб 
(Maiorano et al., 2015). В пределах этого файла с 
помощью процедур рандомизации было создано 
25 000 точек, не включающих точки встреч, кото-
рые в дальнейшем указывались ����������������MaxEnt���������� как фоно-
вые точки для сравнений. 

Для тестирования моделей нами была приме-
нена ��������������������� ������������������   k�������������������� ������������������   -мерная кросс-валидация по методу шах-
матной доски второго порядка (checkerboard2; 
Muscarella et al., 2014). Данный способ позволяет 
учесть не только пространственную, но и эколо-
гическую автокорреляцию точек встреч. Поми-
мо этого, проводили независимое тестирование 
с помощью данных, собранных отдельно от тех, 
на основе которых строили модель. Для этого 
мы использовали данные о встречах медведя, со-
бранные за тот же период времени другими со-
трудниками заповедника (тестовые точки; 1006 и 
341 для обоих подходов соответственно).
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Оценка качества моделей
Для оценки моделей использовали как порог-

независимые, так и порог-зависимые показатели 
(�����������������������������������������������Boria������������������������������������������ �����������������������������������������et��������������������������������������� ��������������������������������������al������������������������������������., 2014). Как и в большинстве подоб-
ных работ, в качестве меры дискриминирующей 
способности модели использовали порог-незави-
симую площадь под кривой (area under the curve, 
AUC���������������� ����������������������������) �������������� ����������������������������ROC����������� ����������������������������-графика (�����������������������������receiver��������������������� ��������������������operating����������� ����������character-
istic���������������������������������������������; �������������������������������������������Fielding����������������������������������� & ��������������������������������Bell����������������������������, 1997). Значения ����������AUC������� варьи-
руют от 0 до 1, где 1 означает превосходную спо-
собность модели различать точки встреч от точек 
фона, а 0.5 – различение на уровне случайности 
(Elith et al., 2006; Hirzel et al., 2006). Качество 
дискриминации модели со значением AUC > 0.7 
считалось хорошим (Kramer-Schadt et al., 2013; 
Zarzo���������������������������������������������-��������������������������������������������Arias��������������������������������������� ��������������������������������������et������������������������������������ �����������������������������������al���������������������������������., 2019). Поскольку мы не рассма-
триваем вариант экстраполяции результатов на 
другие территории, наиболее адекватной оценкой 
в нашем случае являлась AUCtest – способность 
модели правильно различить случайную точку 
присутствия в тестовой выборке от случайной 
точки фона (���������������������������������������Phillips�������������������������������, 2010; �����������������������Merow������������������ �����������������et��������������� ��������������al������������., 2013; ���Sy-
fert��������������������������������������������� ��������������������������������������������et������������������������������������������ �����������������������������������������al���������������������������������������., 2013). Для оценки переобучения моде-
ли использовали AUCdiff, которую рассчитывали 
как AUCtrain – AUCtest. Чем меньше разница между 
значениями, тем меньше степень переобучения 
(Warren & Seifert, 2011; Boria et al., 2014). 

Тем не менее, показатель �����������������AUC�������������� подвергся се-
рьезной критике и не рекомендуется для исполь-
зования в качестве основного в оценке точности 
presence-only моделей (Lobo et al., 2008; Warren 
& Seifert, 2011). Для дополнительных оценок 
мы использовали показатель ����� ����� ������ ����TSS�� ����� ������ ���� (����� ������ ����true� ������ ���� ������ ����skill� ���� ����sta-
tistic) и непрерывный индекс Бойса (continuous 
Boyce index). TSS включает в себя как оценку 
чувствительности, так и специфичности и может 
быть выражен следующей формулой: чувстви-
тельность + специфичность – 1 (Allouche et al., 
2006). Он является производной каппы Коэна 
(�����������������������������������������������Cohen������������������������������������������’�����������������������������������������s���������������������������������������� ���������������������������������������kappa����������������������������������) для ����������������������������presence��������������������-�������������������only��������������� данных. Поэто-
му шкала оценки качества модели аналогична и 
выглядит следующим образом: 0.00–0.40 – пло-
хое качество, 0.40–0.55 – приемлемое, 0.55–0.70 
– хорошее, 0.70–0.85 – очень хорошее, 0.85–0.99 
– превосходное (������������������������������Monserud���������������������� & �������������������Leemans������������, 1992). По-
скольку ������������������������������������   TSS���������������������������������    является порог-зависимой величи-
ной, для его расчета мы использовали MaxSSS-
порог (maximum sum of sensitivity and specificity; 
Frans��������������������������������������������� ��������������������������������������������et������������������������������������������ �����������������������������������������al���������������������������������������., 2018). Этот порог учитывает как чув-
ствительность, так и специфичность, что дела-
ет его оптимальным выбором (Liu et al., 2013). 
Однако следует иметь ввиду, что поскольку TSS 
основан на специфичности (т.е. доли правильно 

предсказанных отсутствий), в нашем случае он 
имеет определенные ограничения, так как мы 
имеем дело не с отсутствиями, а с фоновыми точ-
ками, которые, строго говоря, не являются также 
и «псевдо-отсутствиями» (Merow et al., 2013).

Еще более надежной оценкой можно счи-
тать индекс Бойса, который оценивает насколько 
сильно предсказанные моделью значения отли-
чаются от случайно ожидаемых (Boyce, 2002). 
В данной работе мы использовали непрерыв-
ную модификацию данного индекса по методу 
скользящего окна (moving window) с шириной 
W = 0.1 (Bcont(0.1); ����������������������������������Hirzel���������������������������� ���������������������������et������������������������� ������������������������al����������������������., 2006). Значения ин-
декса варьируют от -1 до 1, где 1 означает пол-
ное соответствие распределения предсказанных 
значений распределению тестовых, 0 – распре-
деление не отличается от случайного, -1 – на-
блюдается обратный эффект (Hirzel et al., 2006). 
При расчете индекса в качестве тестовых точек 
мы использовали архивные данные.

В качестве порога для разделения предсказа-
ний на дискретные классы (пригодные / непригод-
ные местообитания) мы использовали пороговое 
значение 10TP (10% training presence threshold). 
Оно является одним из самых популярных в мо-
делировании в MaxEnt (Young et al., 2011; Farashi 
et al., 2016; Eriksson & Dalerum, 2018; Thapa et al., 
2018; ���������������������������������������������Zarzo����������������������������������������-���������������������������������������Arias���������������������������������� ���������������������������������et������������������������������� ������������������������������al����������������������������., 2019), хотя также подвер-
гается критике (�����������������������������������Liu�������������������������������� �������������������������������et����������������������������� ����������������������������al��������������������������., 2013). Этот порог отби-
рает те значения, выше которых 90% обучающих 
точек правильно классифицированы. 

Оценка вклада переменных в предсказания
Для оценки вклада переменных в предсказа-

ния пригодности местообитаний и вероятностей 
присутствия применяли анализ методом складно-
го ножа (����������������������������������������jackknife�������������������������������) и эвристический метод, предо-
ставляемый в MaxEnt. Анализ методом складного 
ножа показывает прирост значений ������������AUC��������� для каж-
дой переменной, когда она используется изолиро-
ванно, и нехватку прироста, когда она исключает-
ся из всего набора предикторов. Эвристический 
метод рассчитывает долю (в процентах) вклада 
каждой переменной в общее предсказание рас-
пределения (Phillips & Dudík, 2008; Phillips, 2010).

Используемое программное обеспечение
Расчеты вегетационных индексов, морфо-

метрических характеристик рельефа и растров 
близости (расстояний до объектов) проводили в 
QGIS 2.18.14. Дешифрирование сцены Landsat 
и создание слоев типов ландшафтного покрова 
проводили в ������������������������������������ArcGIS������������������������������ 10.2 (�����������������������Esri������������������� ������������������Inc���������������.) и ����������QGIS������ с по-
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мощью плагина SCP (semi-automatic classification 
plugin��������������������������������������������; ������������������������������������������Congedo�����������������������������������, 2014), в результате чего была вы-
брана оптимальная классификация. Все дальней-
шие процедуры подготовки данных для анализа 
были выполнены в ArcMap 10.2. При подготовке 
данных в �����������������������������������ArcMap�����������������������������, а также для процедур рандо-
мизации использовали набор инструментов ���SD-
Mtoolbox 2.4 (Brown, 2014; Brown et al., 2017). 
Трехмерная модель территории исследований 
подготовлена в ArcScene 10.2.

Для моделирования пространственного рас-
пределения применяли программу MaxEnt 3.4.1 
(Phillips �������������������������������������������et����������������������������������������� ����������������������������������������al��������������������������������������., 2018), доступную для свободного ис-
пользования (www.cs.princeton.edu/%7Eschapire/
m��������������������������������������������axent). Само моделирование проводили в �����RStu-
dio 1.1.447 на базе R 3.5 (R Development Core Team, 
2018) с помощью пакетов «dismo» (Hijmans et al., 
2017) и «����������������������������������������ENMeval���������������������������������» (������������������������������Muscarella�������������������� �������������������et����������������� ����������������al��������������., 2018). Про-
верки качества моделей и их сравнение выполня-
ли с помощью пакета «ENMeval» и программы 
ENMTools 1.4.4 (Warren et al., 2010; Warren & 
Seifert, 2011). Расчет TSS проводили с помощью 
скрипта ���������������������������������������R�������������������������������������� (������������������������������������Frans������������������������������� ������������������������������et���������������������������� ���������������������������al�������������������������., 2018). Непрерывный ин-
декс Бойса рассчитывали с помощью пакета «����eco-
spat» (Broennimann et al., 2018).

Остальные статистические процедуры, а так-
же дальнейшие анализы и оценки выполняли в 
RStudio. Для ГИС-обработки, подготовки данных 
к моделированию и их визуализации были ис-
пользованы следующие пакеты: «���������� ���rgdal����� ���», «����map-
tools», «gridExtra», «grid», «lattice», «reshape», 
«reshape2», «rasterVis», «igraph», «rgeos», «raster». 
Для тестов и проверок на мультиколлинеарность 
применяли пакеты «����������������������������ecospat���������������������» и «����������������usdm������������». Также ис-
пользовали вспомогательные пакеты «ROCR», 
«�����������������������������������������������plyr�������������������������������������������», «���������������������������������������xtable���������������������������������» и «����������������������������rJava�����������������������». Визуализация резуль-
татов в виде графиков и диаграмм выполнена с 
помощью библиотеки «ggplot2».

Результаты
Оценка качества моделей
Всего смоделировано 149 различных сце-

нариев, среди которых были выбраны восемь. 
Их моделирование выполнено согласно на-
стройкам, соответствующим минимальному 
значению AICc и ∆AIC���������������������� = 0 (Электронное При-
ложение: рис. 1П, рис. 2П, рис. 3П, рис. 4П). 
Отобранные сценарии представляют собой 
рабочие гипотезы о взаимоотношениях вида 
со средой обитания в различных комбинациях 
входных данных (табл. 2). По каждому сцена-
рию построена модель пригодности местоо-
битаний и модель распределения животных в 
пространстве. Адекватность и качество моде-
лей определяли как ее предсказательной спо-
собностью, так и биологической интерпре-
тируемостью. В качестве главных сценариев 
выбраны №4 (модель MAS4) и №8 (модель 
MASH4), интерпретация карт предсказаний 
которых максимально близка к знаниям об 
экологии вида на исследуемой территории.

Все рассматриваемые модели имеют значе-
ния тестовой зависимой AUC (AUCtest1) выше 
0.75. Это является хорошим показателем дис-
криминации, но ничего не говорит об общем 
качестве. У моделей пригодности местообита-
ний такие показатели оказались во всех случа-
ях выше, чем у моделей распределения (табл. 
3). В то же время, наименее переобученными 
оказались как раз модели распределения, все 
сценарии которых имели меньшие значения 
AUCdiff1. Независимые оценки дали значи-
тельно более строгие результаты. Во всех слу-
чаях независимая тестовая AUC (AUCtest2) ока-
залась существенно меньше, чем зависимая, а 
разница с тренировочной AUC (AUCdiff2) за-
метно возросла (табл. 3).

Таблица 2. Входные данные и настройки восьми рассматриваемых моделей пригодности местообитаний и распреде-
ления бурого медведя в условиях Центрально-Лесного заповедника и его охранной зоны в 2008–2018 гг.
Table 2. The input data and settings of the eight considered models of brown bear habitat suitability and distribution in the 
Central Forest Nature Reserve and its buffer zone during 2008–2018

№ сценария Подход
к моделированию

Название 
модели*

Число
предикторов

Число
точек встреч

Числовые
признаки RM

1 SDM MAS1 18 1435 LQHP 4.5
2 SDM MAS2 17 1435 LQHP 3.5
3 SDM MAS3 14 1435 LQHP 5
4 SDM MAS4 13 1435 LQH 4.5
5 HSM MASH1 18 566 LQHP 8
6 HSM MASH2 17 566 LQH 3
7 HSM MASH3 14 566 LQHP 5
8 HSM MASH4 13 566 LQHP 2.5

Примечание: * – расшифровка названий моделей приводится в Электронном Приложении.
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Таблица 3. Оценки качества дискриминации и критерии �����������������������������������������������������������AICc������������������������������������������������������� для восьми рассматриваемых моделей пригодности местоо-
битаний и распределения бурого медведя в условиях Центрально-Лесного заповедника и его охранной зоны в 2008–2018 гг. 
Table 3. Evaluation of the discrimination quality and the AICc criteria for the eight considered models of brown bear habitat 
suitability and distribution in the Central Forest Nature Reserve and its buffer zone during 2008–2018

Название модели AUCtest1 AUCdiff1 AUC SD AUCtest2 AUCdiff2 AICc
MAS1 0.77 -0.004 0.0234 0.609 0.156 37428.99
MAS2 0.75 0.011 0.0226 0.654 0.102 37960.78
MAS3 0.77 0.004 0.0226 0.611 0.163 37466.40
MAS4 0.74 0.010 0.0226 0.660 0.090 38070.52

MASH1 0.79 0.022 0.0333 0.669 0.138 14353.49
MASH2 0.78 0.020 0.0330 0.729 0.069 14576.54
MASH3 0.80 0.021 0.0328 0.658 0.155 14365.29
MASH4 0.78 0.017 0.0328 0.715 0.082 14741.41

Примечание: AUCtest1 и AUCdiff1 – зависимые оценки, рассчитанные на тех же данных, по которым строилась модель. AUCtest2 и AUCdiff2 
– независимые оценки, рассчитанные по архивным данным заповедника. SD – стандартное отклонение.

При сравнении показателей ������������ AICc��������  очевид-
но преимущество моделей с включенным пре-
диктором «artifict» (MAS1, MAS3, MASH1, 
MASH3). В этом случае для обоих подходов 
значения ��������������������������������AICc���������������������������� получились минимальными не-
зависимо от других включенных переменных. 
Увеличение числа предикторов также умень-
шает значения AICc во всех случаях.

Все построенные модели отличались невы-
сокими значениями тестовой �����������������  TSS��������������  , которые рас-
полагались в пределах от 0.39 до 0.5, т.е. в диапа-
зоне приемлемого качества (табл. 4). Обе наших 
главных модели (���������������������������MASH�����������������������4 и �������������������MAS����������������4) имели неболь-
шие значения TSS, но у модели местообитаний 
оно заметно выше (0.48 и 0.39 соответственно; 
табл. 4). В то же время значения непрерывного 
индекса Бойса оказались достаточно высоки-
ми. Самые высокие показатели были у моделей 
распределения (MAS3, MAS1, MAS2) и модели 
местообитаний MASH2 (табл. 4). Наш главный 
сценарий ��������������������������������    MASH����������������������������    4 также обладал высоким зна-
чением индекса (0.87). Доля правильно предска-
занных точек для зависимой тестовой выборки 
у всех моделей оказалась схожей и составила от 
87% до 89.5% (табл. 4), что является хорошим 
результатом. В этом отношении модели пригод-
ности местообитаний не отличались от моделей 

распределения. При тестировании данных на не-
зависимой (архивной) выборке доля правильно 
предсказанных точек находилась уже в диапазоне 
от 69% до 82% для моделей местообитаний и от 
73% до 81% для моделей распределения (табл. 4). 
Обе главных модели достаточно успешно пред-
сказали точки встреч (примерно по 81% каждая), 
что рассматривается как очень хороший пока-
затель для эвритопного вида. Во всех случаях, 
когда был включен предиктор «artifict», модели 
предсказывали правильно меньшее число точек. 
Это говорит об искажении картины реальных от-
ношений медведя со средой обитания.

Графики зависимости распределения от-
ношений предсказанных значений к случайно 
ожидаемым (�����������������������������������predicted��������������������������/�������������������������expected����������������� ����������������ratio�����������) от индек-
сов пригодности местообитаний (����������� HSI�������� ) демон-
стрируют хорошо выраженную корреляцию 
(рис. 2). Для всех сценариев без предиктора 
«artifict» заметен спад качества соответствия в 
промежутках значений от 0.45 до 0.65 для мо-
делей местообитаний и от 0.6 до 0.7–0.8 для 
моделей распределения. Именно эти диапазоны 
могут рассматриваться как наиболее проблем-
ные при прогнозировании. Среди них самым 
сглаженным является график модели MASH4, 
что говорит о ее хорошем качестве.

Таблица 4. Оценки качества и пороговые значения для восьми рассматриваемых моделей пригодности местообитаний 
и распределения бурого медведя в условиях Центрально-Лесного заповедника и его охранной зоны в 2008–2018 гг. 
Table 4. Quality assessments and threshold values for the eight considered models of brown bear habitat suitability and distribu-
tion in the Central Forest Nature Reserve and its buffer zone during 2008–2018

Название модели TSStest TSS SD 10TP MaxSSS Bcont(0.1)
доля правильно распознанных точек (%)
зависимые независимые

MAS1 0.41537 0.02854 0.2495 0.5068 0.98 89.48 78.93
MAS2 0.39989 0.02315 0.2897 0.4900 0.91 87.94 79.42
MAS3 0.41746 0.03265 0.2439 0.5197 0.99 88.92 73.86
MAS4 0.39286 0.01845 0.2965 0.4619 0.77 89.06 81.11

MASH1 0.50232 0.06448 0.2254 0.4374 0.80 87.28 69.12
MASH2 0.47001 0.05970 0.2058 0.3870 0.97 89.22 82.06
MASH3 0.49810 0.05386 0.2033 0.3836 0.63 87.10 67.65
MASH4 0.47488 0.05824 0.2093 0.3832 0.87 88.69 80.59
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Рис. 2. Графики зависимости распределения отношений 
предсказанных значений к случайно ожидаемым (����pre-
dicted��������������������������������������������������/�������������������������������������������������expected����������������������������������������� ����������������������������������������ratio�����������������������������������) от индексов пригодности местооби-
таний (HSI), построенные для восьми рассматриваемых 
моделей по результатам моделирования в MaxEnt для 
территории Центрально-Лесного заповедника и его ох-
ранной зоны в 2008–2018 гг.
Fig. 2. Predicted/expected plots computed by a moving win-
dow of width 0.1, calculated for the eight models based on 
the results of modelling in the MaxEnt in the Central Forest 
Nature Reserve and its buffer zone during 2008–2018.

Подводя общий итог, можно заключить, 
что самой качественной моделью местооби-
таний оказалась �����������������������   MASH�������������������   2, у которой макси-
мальное сочетание значений TSS и индекса 
Бойса и небольшое значение AICc. В тоже 
время она являлась наименее переобучен-
ной. Модель с минимальным числом пре-
дикторов (������������������   ���������� MASH��������������   ���������� 4) обладала в целом так-
же удовлетворительными показателями как 
TSS, так и AUCtest. Она имела минимальное 
значение AUCdiff1 и в то же время достаточно 
высокий индекс Бойса и самый сглаженный 
график. Из моделей распределения по со-
отношению значений ������ ������������� TSS��� �������������  и ������������� AICc���������  приемле-
мыми следует признать MAS1 и MAS3. Эти 
модели очень похожи также и по значениям 
обоих �����������������������������������AUC��������������������������������, индексов Бойса и являлись наи-
менее переобученными.

Вклад переменных среды в предсказания
Во всех сценариях с включенным преди-

ктором «�����������������������������������    artifict���������������������������    » его вклад оказался макси-
мальным и составил 42–49% в моделях при-
годности местообитаний и 54–62% в моделях 
распределения (Электронное Приложение: 
табл. 1П). Это говорит о большом влиянии 
яблоневых садов и овсяных полей как на ка-
чество местообитаний медведя, так и на его 
размещение по территории исследования. Во 
всех случаях следующей важной переменной 
также является проективное покрытие лугов 
(рис. 3). Предиктор «all_fields» (луга в целом) 
занимает первые места в моделях без учета 
яблоневых садов и овсяных полей (70% и 
43%), а при их наличии – вторые места (21% 
и 20%). При разбиении лугов на две катего-
рии, становится очевидным, что наибольшее 
значение для медведя имеют именно матери-
ковые луга (предиктор «fields», 55% и 67% 
для первого места; 28% и 32% для второго 
места, соответственно), а не пойменные (пре-
диктор «meadows», от 0% до 1.2%).

Еловые леса в целом играют небольшую 
роль как в качестве местообитаний (до 5%), 
так и в предсказаниях распределения мед-
ведей (1%). При этом из них единственно 
важной категорией оказались неморальные 
ельники (до 5.7%). Лиственные леса оказы-
вают значительно большее влияние в моделях 
MASH������������������������������������4 и ��������������������������������MASH����������������������������3 (17.5% и 13% соответствен-
но). В остальных случаях их участие невелико 
(2%). При этом значение молодых лиственных 
лесов с продуктивным подлеском больше, чем 
старых лесов, где продуктивность подлеска 
заметно ниже. Это видно в модели MASH1, 
где их доля составила 7.2%. Зарастающие мо-
лодняком вырубки, ветровалы и гари оказали 
небольшое влияние во всех случаях (2–3% 
для каждой категории). Вклад верховых болот 
и сфагновых сосняков во всех случаях также 
оказался очень малым (рис. 3).

Среди морфометрических характеристик 
рельефа самой значимой стала только высо-
та, которая вносила некоторый вклад в модели 
MASH3 (4.4%) и MAS1 (6.4%). Экспозиция и 
крутизна не оказали заметного влияния ни в од-
ном сценарии. Среди вегетационных индексов 
значительно влияние ������������������������NDVI�������������������� в моделях без ябло-
невых садов и овсяных полей. В этих случаях 
он занимает второе место по значимости после 
проективного покрытия лугов. Остальные пре-
дикторы не играют заметной роли (рис. 3).
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Рис. 3. Вклады переменных окружающей среды в пред-
сказания пригодности местообитаний и распределения 
бурого медведя на территории исследования, рассчитан-
ные для восьми рассматриваемых моделей по результа-
там моделирования в программе MaxEnt в Центрально-
Лесном заповеднике и его охранной зоне в 2008–2018 гг.
Fig. 3. Contributions of environmental variables onto predic-
tions of the brown bear habitat suitability and distribution, 
calculated for the eight models based on the results of model-
ling in the MaxEnt in the Central Forest Nature Reserve and 
its buffer zone during 2008–2018.

Результаты оценок прироста в тренировоч-
ных моделях методом складного ножа демон-
стрируют, что переменные «artifict», «fields», 
«��������������������������������������������all�����������������������������������������_����������������������������������������fields����������������������������������» и «�����������������������������ndvi�������������������������» обеспечивают максималь-
ный прирост в индивидуальном порядке во 
всех моделях, где они участвуют (Электронное 
Приложение: рис. 5П, рис. 6П).

Помимо общего количественного вклада 
переменных в предсказания моделей также воз-
можно оценить характер этого вклада. Так, с 
увеличением расстояния до яблоневых садов и 
овсяных полей индекс пригодности местооби-
таний резко сокращается, но только до рассто-
яния 5–5.3 км. Затем он начинает постепенно 
возрастать (рис. 4). С увеличением значений 
NDVI�������������������������������������� пригодность местообитаний сначала па-
дает, но затем снова возрастает. Только в моде-

ли MASH3 наблюдается ее планомерный рост. 
Увеличение доли проективного покрытия лугов 
во всех случаях приводит к повышению зна-
чения HSI. Обратная ситуация наблюдается с 
проективным покрытием лесов (как хвойных, 
так и лиственных), где с увеличением его доли 
значение индекса снижается. Несмотря на ма-
лый вклад открытых участков верховых болот, 
увеличение доли их участия приводит к росту 
пригодности местообитаний, особенно в моде-
ли MASH4. Зависимость индекса от высоты, 
вероятно, самая неоднозначная. Для трех моде-
лей мы наблюдали одно и то же переломное зна-
чение (около 275 м н.у.м.), после которого HSI 
начинает снижаться. На рис. 4 хорошо видно 
сильное влияние переменной «artifict». Так, во 
всех случаях кривые отклика моделей MASH3 
и MAS3 находятся в диапазоне значений HSI, 
расположенном ниже, чем у MASH4 и MAS4.

Рис. 4. Кривые отклика для переменных окружающей 
среды для моделей с группированными предикторами, 
построенные по результатам моделирования пригодно-
сти местообитаний и распределения бурого медведя в 
программе MaxEnt в Центрально-Лесном заповеднике и 
его охранной зоне в 2008–2018 гг.
Fig. 4. Response curves for environmental variables for 
models with grouped variables, based on the results of brown 
bear habitat suitability and distribution modelling in the 
MaxEnt in the Central Forest Nature Reserve and its buffer 
zone during 2008–2018.
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Картографирование пригодности местоо-
битаний и пространственного распределения

Визуализировав предсказания вероятно-
стей в виде карт, удается представить значения 
HSI в пространстве. Во всех случаях, когда в 
модель включен предиктор «�������������������artifict�����������», наблюда-
ется жесткая кластеризация значений вокруг 
заброшенных деревень. Значимость осталь-
ной территории при этом резко снижается 

(рис. 5, правый ряд). При отсутствии пере-
менной «artifict» распределение предсказаний 
было более равномерное. Но заброшенные де-
ревни и луга вокруг них всегда оказываются 
наиболее пригодными местообитаниями (рис. 
5, левый ряд). Поскольку для моделирования 
распределения мы использовали ������������ cloglog�����  пре-
образование, индексы пригодности для лугов 
и деревень у этих моделей значительно выше.

Рис. 5. Карты пригодности местообитаний и распределения бурого медведя в Центрально-Лесном заповеднике и его 
охранной зоне, построенные с помощью моделирования методом максимальной энтропии. Представлены восемь рас-
сматриваемых моделей. Цветовая шкала отражает значения индексов пригодности местообитаний (HSI; для моделей 
MASH1–MASH4) и вероятностей присутствия медведя (для моделей MAS1–MAS4).
Fig. 5. Brown bear habitat suitability and distribution maps in the Central Forest Nature Reserve and its buffer zone, created 
using the MaxEnt modelling. Eight considered models are presented. The colour scale reflects the value of habitat suitability 
indices (HSI; for models MASH1–MASH4) and probability of brown bear presence (for models MAS1–MAS4).
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Основываясь на выбранном пороговом 
значении, карты непрерывных предсказаний 
возможно трансформировать в карты с двумя 
дискретными классами (пригодные/непригод-
ные местообитания; рис. 6). Согласно этим 
картам, во всех случаях потенциально пригод-
ной оказалось более половины исследуемой 
территории (от 54% до 68%). Во всех моделях, 

где нет предиктора «artifict», большая часть 
территории пригодна для медведей. Макси-
мальное значение пригодной площади отмече-
но для модели MAS4 (68%, табл. 5), т.е. для 
модели распределения с минимальным чис-
лом предикторов. Среди моделей местообита-
ний наибольшим показателем (61.5%) облада-
ет главная модель MASH4.

Рис. 6. Карты пригодности местообитаний бурого медведя в Центрально-Лесном заповеднике и его охранной зоне, 
построенные с помощью моделирования методом максимальной энтропии. Представлены восемь рассматриваемых 
моделей с бинарной классификацией по типам пригодности, основанной на пороговом значении 10TP. Зеленый цвет 
– пригодные местообитания, серый – непригодные. Красным обозначены границы заповедника, черным – его квар-
тальные просеки и лесные грунтовые дороги.
Fig. 6. Brown bear habitat suitability maps in the Central Forest Nature Reserve and its buffer zone, created using the MaxEnt 
modelling. Eight considered models are presented with binary suitability classification based on a threshold of 10TP. Green 
colour – suitable habitats, grey colour – unsuitable habitats, red colour indicates boundaries of the Protected Area, black co-
lour – forest clearings and forest roads.
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Таблица 5. Доля пригодных местообитаний (% площади) исследуемой территории для восьми моделей пригодности 
местообитаний и распределения бурого медведя в Центрально-Лесном заповеднике и его охранной зоне в 2008–2018 
гг. Разделение на пригодные/непригодные местообитания проводилось по порогу 10TP
Table 5. The proportion of suitable habitats (% of ���������������������������������������������������������������������������������the whole area) in the study area for the eight habitat suitability and distribu-
tion models for the brown bear in the Central Forest Nature Reserve and its buffer zone during 2008–2018. Binary suitability 
classification based on a threshold of 10TP

Название модели доля пригодной территории
(вся территория)

доля пригодной территории 
(заповедник)

доля пригодной территории 
(охранная зона)

MAS1 55.5 46.2 60.6
MAS2 65.3 51.0 73.1
MAS3 54.0 42.1 60.5
MAS4 68.0 54.7 75.3

MASH1 55.2 41.5 62.7
MASH2 60.8 51.1 66.0
MASH3 55.5 43.0 62.4
MASH4 61.5 51.0 67.0

Во всех сценариях доля пригодной терри-
тории для охранной зоны больше, чем для за-
поведника (табл. 5). Наибольшие показатели 
отмечены для моделей распределения без пере-
менной «��������������������������������������artifict������������������������������» (73.1% и 75.3%). Среди моде-
лей местообитаний главный сценарий MASH4 
имеет самый высокий показатель пригодной 
территории в охранной зоне (67%). 

Обсуждение
Сложность моделирования местообита-

ний бурого медведя на исследуемой террито-
рии заключается в том, что вероятность обна-
ружения следов его присутствия повсеместно 
велика. Плотность популяционной группи-
ровки медведя уже много лет держится на до-
статочно высоком уровне (0.7–0.8 особей / 10 
км2). Фактор беспокойства в настоящее время 
оказывает на медведей здесь небольшое воз-
действие, слабо ограничивая их распростра-
нение. В целом, вся территория в той или 
иной степени пригодна для существования 
хищника. Абсолютно непригодных местооби-
таний здесь нет. К самым малопривлекатель-
ным можно отнести водные объекты, сплош-
ные вырубки или ветровалы и населенные 
пункты. В то же время, водные объекты (реки, 
болотные озерца и искусственные пруды) мо-
гут использоваться зверем для охлаждения 
и в качестве водопоя. Сплошные вырубки и 
ветровалы не пригодны для медведя с пище-
вой точки зрения только в первые 2–3 года 
до появления активного подроста, но могут 
использоваться в качестве берложных стаций 
или мест лежек. Населенные пункты, несмо-
тря на постоянное присутствие человека, ре-
гулярно посещаются зверями в урожайные на 
яблоки годы (Огурцов, Желтухина, 2017). 

Полученные нами значения AUC оказались 
не столь велики. Тем не менее, это говорит не 
столько о невысоком качестве моделей, сколько 
об их соответствии экологической нише вида. 
Известно, что для видов-генералистов и видов с 
широким распространением значения AUC будут 
меньше, чем для специализированных видов с 
небольшими участками обитания относительно 
территории исследований (Phillips et al., 2004; 
Phillips, 2010). Еще одной возможной причиной 
небольших значений �����������������������AUC�������������������� наших моделей явля-
ется применение процедур пространственной 
фильтрации данных (как точек наблюдения, так 
и фоновых точек), что, как известно, понижает 
значение AUC. Особенно сильно это проявляется 
на территориях с гетерогенным ландшафтом, так 
как могут исключаться точки, несущие уникаль-
ную информацию о среде (Varela et al., 2014).

В отличие от AUC, TSS не зависит от площади 
территории исследований и распространенности 
точек встреч (prevalence). Это делает его оценки 
более объективными, но в то же время более стро-
гими (���������������������������������������������Allouche������������������������������������� ������������������������������������et���������������������������������� ���������������������������������al�������������������������������., 2006). В нашем случае мы по-
лучили небольшие, но вполне надежные значения 
TSS, что может говорить в целом о приемлемом 
качестве моделей. При построении 149 моделей и 
поиске самых оптимальных из них мы применяли 
разнообразные подходы и настройки, но значения 
TSS�����������������������������������������       никогда не превышали 0.5. Вполне возмож-
но, что это связано с особенностями территории, 
которая в большинстве своем пригодна для су-
ществования медведей. Рассчитанные значения 
непрерывного индекса Бойса свидетельствуют о 
высоком качестве большинства моделей; т.е. они 
достаточно точно предсказывают присутствие 
вида там, где он действительно существует.

Дополнительные источники питания, кото-
рые используются для привлечения диких жи-
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вотных (в основном копытных), стали важными 
пищевыми компонентами для многих популя-
ций бурого медведя. Это наиболее актуально для 
Центральной и Восточной Европы (Гынчев 
1993; Rigg & Gorman, 2005; Sidorovich, 2006; 
Vulla et al., 2009), а также Центральной части 
Европейской России (Пажетнов, 1993). В нашем 
случае таким источником могут являться только 
овсяные поля, засеиваемые в рамках биотехни-
ческих мероприятий. В то же время яблоневые 
сады не являются именно подкормкой, но так же 
имеют антропогенное происхождение.

Из восьми рассмотренных сценариев во всех, 
где был включен предиктор яблоневых садов и ов-
сяных полей, мы наблюдали сильную переоценку 
этой переменной. Она как перетягивала на свою 
сторону процентный вклад, так и сосредотачива-
ла вокруг себя пригодные местообитания в про-
странстве (рис. 5, правый ряд). Включение этой 
переменной в моделирование было предпринято 
нами с целью выяснения величины ее значимо-
сти. Во всех случаях именно она имела наиболь-
ший вес. В целом, чем меньше было расстояние 
до антропогенных источников пищи, тем выше 
качество местообитаний для медведей, и больше 
шансов обнаружить их присутствие. Однако дан-
ный ресурс имеет большое значение лишь в на-
жировочный период и только в урожайные годы 
(Ogurtsov, 2018), поэтому не может определять 
общую пригодность за период в 10 лет. В связи 
с этим, очевидно, что модели без данного преди-
ктора становятся реалистичнее; но целиком его 
значение при этом не пропадает. Яблоневые сады 
находятся в заброшенных деревнях, которые рас-
положены на песчаных и супесчаных отложениях 
камов и озов. После прекращения хозяйственной 
деятельности эти места и близлежащие пашни 
и сенокосы трансформировались в материковые 
луга. Овсяные поля засеивают также недалеко от 
заброшенных деревень. Таким образом, преди-
ктор материковых лугов (и лугов в целом) косвен-
но отражает значение яблоневых садов и овсяных 
полей для медведей. В дальнейшем мы будем 
обсуждать только модели без учета переменной 
антропогенных источников пищи. 

Предиктор проективного покрытия лугов 
внес наибольший вклад во все модели. Согласно 
другим нашим работам, значение материковых 
лугов очень высоко для медведей в течение все-
го периода бодрствования. Весной, как только на-
чинается период вегетации растений, источником 
первой обильной пищи становится сныть (Aegop-
odium podagraria �����������������������������L����������������������������.). Летом медведь переключа-

ется на питание дудником (Angelica sylvestis L.), 
бутенем (Chaerophyllum aromaticum ������������L�����������.) и борще-
виком (Heracleum sibiricum L.) (Огурцов, 2015). С 
созреванием личинок, а затем куколок земляных 
муравьев он начинает сочетать питание растения-
ми с раскапыванием гнезд этих насекомых (Огур-
цов, Федосеева, 2018). Осенью в урожайные годы 
преобладающее место занимают яблоки и овес, 
которые также распространены по материковым 
лугам (Ogurtsov, 2018). Таким образом, довольно 
большая часть пищевых требований удовлетворя-
ется медведем с использованием данного биотопа.

В моделях пригодности местообитаний мед-
ведя в Хорватии и Словении луга занимают вто-
рое место после лесов и составляют от 3.7% до 
4.2% участия соответственно (Ghoddousi, 2010). 
В Хорватии чаще всего они используются летом 
и являются важными пищевыми стациями (Kusak 
& Huber, 1998). В Словении, помимо травянистой 
растительности и муравьев, медведи добывают на 
лугах новорожденных оленят, не способных в пер-
вое время следовать за матерью (Ghoddousi, 2010). 
В некоторых регионах, таких как горы Пиндос в 
Греции, медведи проявляют устойчивое предпо-
чтение открытых биотопов подобного типа (������Mertz-
anis et al., 2008). В таежной зоне Европейской 
России предпочтение медведями лугов особенно 
велико. Учитывая достаточно низкую продуктив-
ность лесов таежного облика, луга в кормовом от-
ношении имеют здесь большое значение. Это от-
мечено для медведей Архангельской (Рыков, 1987) 
и Мурманской (Огурцов и др., 2017) областей.

Несмотря на использование медведем самых 
разнообразных местообитаний, основными для 
него являются все же лесные биотопы, предо-
ставляя как широкое разнообразие источников 
пищи, так и надежные укрытия (Clevenger et al., 
1992, 1997; Servheen et al., 1998; Munro et al., 2006; 
Ghoddousi, 2010). Во многих моделях именно 
проективное покрытие лесных территорий имело 
решающее значение для бурого медведя (Kobler 
& Adamic, 2000; Posillico et al., 2004; Güthlin et al., 
2011; Martin et al., 2012). В то же время в нашем 
случае открытые пространства, напротив, облада-
ли большей привлекательностью. Это связано со 
следующими причинами. Во-первых, территория 
исследований на 80.1% покрыта лесами. И нали-
чие облесенных участков как главных защитных 
стаций не является лимитирующим фактором. 
Во-вторых, беспокойство со стороны человека 
выражено слабо. Поэтому медведи-резиденты 
не испытывают выраженной реакции избегания 
открытых пространств. В-третьих, кормовые ре-
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сурсы открытых территорий используются мед-
ведем на протяжении большего периода времени, 
чем лесные. Несмотря на то, что лесные биотопы 
представляют лучшие защитные стации, запасы 
пищи в них не так велики. Большая часть кормо-
вых ресурсов медведей сосредоточена на откры-
тых территориях, что свойственно и для других 
популяций вида (���������������������������������van������������������������������ �����������������������������Gils������������������������� ������������������������et���������������������� ���������������������al�������������������., 2014). Важно от-
метить, что участки с небольшим проективным 
покрытием лиственного леса имеют относитель-
но высокие значения HSI (рис. 4). Именно такими 
участками являются небольшие лесные поляны, 
опушки и зарастающие лесной растительностью 
периферии лугов, т.е. основные места произрас-
тания дудника и сныти. Известно, что подобные 
экотоны особенно привлекательны для медведей 
(Posillico et al., 2004).

Среди группы лиственных лесов выделяют-
ся молодые леса, пригодность которых больше, 
чем у спелых. Это связано с основными проду-
цируемыми кормами – орехами лещины (Corylus 
avellana L.) и ягодами рябины (Sorbus aucuparia 
L���������������������������������������������.), которые имеют важное значение для популя-
ционной группировки медведя (Ogurtsov, 2018). 
Лиственные леса, производящие ягоды, семена 
и орехи, являются ключевыми местообитаниями 
для многих европейских популяций бурого мед-
ведя (Clevenger et al., 1992; Posillico et al., 2004).

Леса группы ельников-черничников име-
ют большое значение для всей популяционной 
группировки в годы урожая черники (Vaccinium 
myrtillus L.), которая является важным кормовым 
ресурсом для многих популяций медведя Евро-
пы (Johansen, 1997; Kusak & Huber, 1998; Hertel 
et���������������������������������������������� ���������������������������������������������al�������������������������������������������., 2016). Тем не менее, в построенных моде-
лях мы не смогли полноценно отразить роль та-
ких лесов. Несмотря на то, что все известные нам 
ельники-черничники, где кормятся медведи, по-
пали в категорию пригодных местообитаний, их 
значения HSI не высоки, а вклад хвойных лесов 
в предсказания не велик (5% у модели MASH4). 
Так или иначе, хвойные леса подвержены рубкам 
на большей части Европейской России за преде-
лами ООПТ. В ходе динамики сукцессионных ря-
дов, которая следует за этим, ценность хвойных 
лесов для медведя сильно различается. На стадии 
вырубки они имеют нулевую пригодность, т.к. не 
обеспечивают животное ни пищей, ни укрытием. 
Есть сведения, доказывающие, что сплошные руб-
ки в бореальных лесах уничтожают до 70% про-
ективного покрытия черники (Atlegrim & Sjöberg, 
1996), лишая, таким образом, медведя одного из 
важнейших кормов. Для полного восстановления 

черничника необходимо около 55 лет (Hertel et al., 
2016). При этом промежуточные стадии восста-
новления бореального леса также неблагоприят-
ны в кормовом отношении, из-за густого лесного 
подроста, слабой освещенности и высокой конку-
ренции видов, что приводит к низкой продуктив-
ности ягодных кустарничков (Hertel et al., 2016). 
Таким образом, только спелые еловые леса пред-
ставляют для медведя пищевой интерес.

Верховые болота имеют минимальный по-
казатель ремизности, но обеспечивают медведя 
кормом в самом начале весны и осенью (Пажет-
нов, Пажетнова, 1991). В первую очередь, это 
ягоды клюквы (Oxycoccus sp.), а также пушица 
(Eriophorum vaginatum L����������������������.). По результатам об-
зора наших моделей местообитаний, все боло-
та обладают средним значением HSI, но вносят 
малый вклад в предсказания. Характерно, что 
модели распределения уменьшают значения 
предсказаний для болотных территорий, т.е. ве-
роятность обнаружить там следы присутствия 
медведя оказывается небольшой (рис. 5).

Расстояние до воды может играть важную 
роль в пригодности местообитаний для живот-
ных (Gomez et al., 2014), в том числе медведей 
(�����������������������������������������������Ansari����������������������������������������� & ��������������������������������������Ghoddousi�����������������������������, 2018). В наших моделях рас-
стояние до рек не явилось значимым фактором. 
Это может быть связано как с тем, что на терри-
тории исследований хорошо развита сеть мелких 
рек и ручьев, так и с тем, что используемые точки 
встреч не смогли отразить их значение для бурого 
медведя. Помимо самих рек интерес для медве-
дя представляют пойменные луга, сосредоточен-
ные в их долинах. На таких участках животные 
питаются, кроме сныти и дудника, также тавол-
гой (Filipendula ulmaria (L.) Maxim.), скердой 
(Crepis paludosa (L.) Moench) и бодяком (Cirsium 
oleraceum (L.) Scop.). Тем не менее, предиктор 
пойменных лугов не был значимым ни в одной 
из наших моделей, что связано с малым числом 
точек встреч в таких местах.

Поскольку на исследуемой территории фак-
тор антропогенного беспокойства небольшой, он 
не оказывает заметного влияния на пригодность 
местообитаний медведей, в отличие от других ис-
следований, где он является одним из ключевых 
(Kobler & Adamic, 2000; Mateo-Sánchez et al., 2013; 
Farashi et al., 2016; Piédallu et al., 2017). Известно, 
что человеческая деятельность, в частности его 
жилые поселения, отрицательно коррелирует с 
качеством местообитаний бурого медведя (���Ko-
bler & Adamic, 2000; Posillico et al., 2004; van Gils 
et����������������������������������������������� ����������������������������������������������al��������������������������������������������., 2014), что также доказано на моделях ����Max-
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Ent (Farashi et al., 2016). Тем не менее, территории, 
трансформированные такой деятельностью, после 
прекращения воздействия могут стать важными 
кормовыми стациями медведей. В нашем случае, 
кроме лугов, это заброшенные деревни, которые 
играют существенную роль в обеспечении медве-
дей пищей на сегодняшний день. Несмотря на по-
степенное ухудшение качества яблоневых садов 
ввиду деятельности самих же медведей (заламы-
вание яблонь до стадии прекращения роста), их 
плоды еще сохраняют высокие вкусовые качества 
и дают хорошие урожаи каждые 2–3 года.

Во многих работах фактор высоты над уров-
нем моря часто выступает как один из определя-
ющих пригодность местообитаний медведя. Это 
особенно выражено для горных и сильно пересе-
ченных территорий (Kobler & Adamic, 2000; van 
Gils et al., 2014; Maiorano et al., 2015). Предикторы 
крутизны и экспозиции, как правило, также игра-
ют существенную роль, влияя как на защитные 
свойства местообитаний, так и на качество рас-
тительности (�������������������������������������van���������������������������������� ���������������������������������Gils����������������������������� ����������������������������et�������������������������� �������������������������al�����������������������., 2014). Значение кру-
тизны как защитного фактора, снижающего риск 
контакта с человеком, было доказано для медве-
диц в Швеции (����������������������������������Martin���������������������������� ���������������������������et������������������������� ������������������������al����������������������., 2010). В нашем слу-
чае эти две характеристики рельефа не вносили 
большой вклад. Это вызвано в целом равнинны-
ми характером территории. Однако их влияние 
выражено опосредованно через растительность. 

Согласно построенным моделям, наиболее 
привлекательные территории для медведя сосре-
доточены в большей степени в охранной зоне, а 
не в самом заповеднике. Это области с относи-
тельно высоким рельефом и высокой продук-
тивностью растительности (индексом NDVI). 
Именно эти две переменные оказали наибольшее 
влияние в наших предыдущих моделировани-
ях, выполненных с помощью дискриминантного 
анализа (Огурцов, 2016; Огурцов и др., 2016). В 
данной работе роль рельефа оказалась невысо-
кой в связи с введением переменных типов ланд-
шафтного покрова, которые не учитывались нами 
ранее. Место рельефа в иерархическом уровне 
значимости предикторов заняли материковые 
луга, распространение которых связано с морен-
но-камовыми грядами и связано с выпуклыми 
водораздельными поверхностями и склонами с 
агродерновой подзолистой почвой (Смирнова, 
Шапошников, 1999). Таким образом, данная пе-
ременная приняла на себя также и роль рельефа, 
который она косвенно отражает.

Модели распределения в целом воспроизво-
дят те же отношения вида со средой обитания. Но 

они увеличивают предсказания присутствия для 
материковых лугов и уменьшают их для других 
местообитаний, в частности для верховых болот 
и лиственных лесов. Таким образом, наиболее ве-
роятными местами встреч следов жизнедеятель-
ности медведя также являются материковые луга 
и заброшенные деревни, что в целом отражает 
особенности сбора данных о присутствии вида 
на территории исследования.

С точки зрения рассчитанной пригодной пло-
щади, в охранной зоне сосредоточено больше 
важных для медведей территорий, чем в заповед-
нике. Принимая во внимание только модели при-
годности местообитаний без яблоневых садов и 
овсяных полей, в них привлекательно 66–67% 
охранной зоны и только 51% территории заповед-
ника. Многие участки охранной зоны, в прошлом 
трансформированной активной человеческой 
деятельностью, находятся на стадии возобнов-
ления, привлекая медведей высокой продуктив-
ностью кормовых ресурсов. Большой пищевой 
потенциал обусловлен как особенностями рас-
тительности и рельефа, так и хозяйственной де-
ятельностью в прошлом. На фоне вымирания 
деревень и сокращения фактора беспокойства он 
определил высокую привлекательность этих мест 
для медведей. Еловые леса заповедника в этом 
отношении менее продуктивны с точки зрения 
кормовых ресурсов. Не считая насекомых-ксило-
фагов, активно размножающихся в омертвевших 
еловых стволах, и ос семейства Vespidae, они пре-
доставляют, в основном, запасы черники, а немо-
ральные ельники привлекают медведя рябиной и 
осиной (Populus tremula L.).

Точки встреч прошли все основные провер-
ки и процедуры фильтрации. Влияние времен-
ной и пространственной неравномерности сбора 
данных было снижено, насколько это было при-
емлемо. Тем не менее, когда материал о присут-
ствии диких животных собирается с помощью 
неинвазивных техник, всегда остается достаточ-
но большая вероятность того, что не будет учтено 
присутствие вида там, где он в действительности 
был. Это приводит к ложноотрицательным зна-
чениям (false-negative rate; Piédallu et al., 2017), 
что, в свою очередь, может давать недооценку 
реального распределения вида (Lahoz-Monfort et 
al��������������������������������������������., 2014). Наиболее адекватным способом полу-
чения информации о точках встреч следует счи-
тать спутниковую телеметрию, что уже было вы-
полнено в ряде работ (Martin et al., 2010; Maiorano 
et al., 2015). Метод сбора данных, примененный 
в настоящем исследовании, безусловно, не может 
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считаться наиболее подходящим для таких круп-
номасштабных исследований. Нами выявлены 
следующие его недостатки.

Во-первых, обследуя территории, так или 
иначе привязанные к сети лесных дорог и просек, 
исследователь не в силах получить информацию 
о реальном размещении медведей. Обнаружение 
следов их присутствия сильно зависит как от на-
блюдательности исследователя и знаний об эколо-
гии вида, так и от характера наземного покрова. 
Например, зарегистрировать питание медведя 
ягодами в ельниках-черничниках намного слож-
нее, чем питание растительностью или разорение 
муравейников на лугу ввиду различного субстрата 
и особенностей потребления пищи. Таким обра-
зом, значение ельников-черничников было нами 
явно недооценено. Удаленность болот и сложная 
проходимость многих речных пойм также приво-
дят к недооценке данных местообитаний.

Во-вторых, помимо пространственной пред-
взятости в сборе данных, существует еще и вре-
менная: объем выборки за весенний период во 
всех случаях оказался намного меньше, чем за 
летний и осенний. Несмотря на выравнивание 
сезонных выборок, во всех моделях наблюдается 
переоценка значения нажировочного периода и 
недооценка весеннего периода.

В-третьих, построенные модели пригодности 
местообитаний представляют собой в большей 
степени модели трофической ниши медведя, по-
скольку для их построения были использованы в 
основном данные о пищевых взаимосвязях (���Ma-
teo���������������������������������������������-��������������������������������������������S�������������������������������������������á������������������������������������������nchez������������������������������������� ������������������������������������et���������������������������������� ���������������������������������al�������������������������������., 2016). Требования к защищен-
ности угодий были нами также недооценены, так 
как для этого необходим большой объем данных о 
местах расположения берлог и лежек, сбор кото-
рых возможен только с применением телеметрии 
или участием многих полевых исследователей. 
Именно поэтому в наших моделях так низко зна-
чение темнохвойных лесов – важных защитных и 
зимовочных (берложных) стаций бурого медведя. 

Наконец, вполне возможна «недостаточная 
реакция» вида на используемые предикторы. Есть 
основания полагать, что, если в качестве перемен-
ных среды вместо типов ландшафтного покрова 
включить основные кормовые ресурсы и защит-
ные стации, реалистичность моделей возрастет.

Заключение
Нами построены модели, отображающие 

пригодность местообитаний и потенциальное 
распределение бурого медведя на территории 
Центрально-Лесного заповедника и его охран-

ной зоны за период 2008–2018 гг. На их основе 
продемонстрированы основные возможности и 
подходы в моделировании с помощью метода 
максимальной энтропии. Успех предсказания 
независимых точек встреч для двух главных 
моделей составил 81%, что является высоким 
показателем для такого эвритопного вида. Вы-
явлено большое значение антропогенных источ-
ников пищи и искажение ими общей картины 
пригодности местообитаний и распределения. 
Установлено, что наибольшее влияние на при-
годность местообитаний и распределение мед-
ведя оказывают проективное покрытие расти-
тельности лугов и молодых лиственных лесов, а 
также индекс NDVI. Территория охранной зоны 
в большей степени привлекательна для бурого 
медведя, чем территория заповедника за счет бо-
лее высокой продуктивности экосистем, транс-
формированных человеческой деятельностью.

Несмотря на высокое качество построенных 
моделей и их высокую прогностическую спо-
собность, они не во всем согласуются с эксперт-
ной оценкой. Главным образом, было недооце-
нено значение ельников-черничников, верховых 
болот, а также пойменных лугов. Построенные 
модели выявляют основные закономерности в 
предпочтении видом местообитаний, но не от-
ражают некоторые детали в виду погрешностей 
при сборе данных. При крупномасштабном мо-
делировании пригодности местообитаний для 
крупных млекопитающих на основе полевых ре-
гистраций точек встреч необходимо очень тща-
тельно планировать маршрутные исследования 
как в пространстве, так и во времени.

Дополнительная информация
Переменные окружающей среды, настрой-

ки моделей и значения переменных в моделях 
MaxEnt (Электронное приложение: Перемен-
ные окружающей среды, настройки моделей и 
значения переменных в моделях MaxEnt) могут 
быть найдены здесь.
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BROWN BEAR (URSUS ARCTOS) HABITAT SUITABILITY
AND DISTRIBUTION MODELLING IN THE SOUTHERN TAIGA SUBZONE 

USING THE METHOD OF MAXIMUM ENTROPY

Sergey S. Ogurtsov

Central Forest State Nature Biosphere Reserve, Russia
e-mail: etundra@mail.ru

The article presents results of the brown bear habitat suitability and distribution modelling, conducted in the 
Central Forest Nature Reserve and its buffer zone (West-European Russia, Tver region) using the MaxEnt ap-
proach. The basic rules for performing such a study, approaches and modelling techniques were reviewed briefly. 
Vegetation indices, morphometric characteristics of the relief, proximity rasters and land cover types were used 
as predictors. The occurrence points of the studied species were recorded on permanent routes using a GPS 
navigator during 2008–2018. Eight models with different combinations of input data (occurrence points and en-
vironment parametres) were chosen as final set. We used two main modelling approaches. In the first approach, 
for modelling we used only occurrence points reflecting the relationships of the species with the habitat (feeding 
places mainly). On the basis of them, habitat suitability models were built. In the second approach, we used all 
occurrence points of the studied species. On the basis of them, distribution models were built. The set of brown 
bear occurrence points registered by forest rangers and researchers was used as an independent test data set. The 
scenarios of the influence of anthropogenic food sources (abandoned apple orchards and oat fields) were mod-
elled separately. The obtained AUCtest values ranged from 0.61 to 0.73. The maximum TSStest was 0.50. The 
continuous Boyce index ranged from 0.63 to 0.99. The models correctly recognised from 68% to 82% of inde-
pendent points. The predictor of anthropogenic food sources largely contributed to all models, where it was pre-
sented, and highly distorted the overall picture of suitability and distribution. In other cases, grasslands, NDVI, 
and young deciduous forests had the highest contribution. In the study area, brown bears preferred grasslands, 
concentrated on moraine-kama ridges, which provided them with food throughout the wakeful period, as well 
as forest glades, scarce forests, young deciduous and mixed forests with dense undergrowth and nemoral spruce 
forests. The study area of the partially disturbed buffer zone was more suitable for brown bears than the intact 
areas of the Protected Area (66–67% and 51% of suitable habitats, respectively). We identified main omissions 
in the applied method of occurrence point’s registration. This could lead to incorrect estimates of the contribution 
of some predictors (underestimations of boreal spruce forests, raised bogs and floodplain meadows). 

Key words: GIS, habitat suitability modelling (HSM), MaxEnt, species distribution modelling (SDM), 
spatial modelling
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