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Введение
Среди стратегических задач в области 

ограничения инвазий, которые были постав-
лены до 2020 г. на ушедшей в историю Айтин-
ской конференции [CBD, 2010; OANO, 2011; 
QGABT, 2021] и модифицированы на период 
после 2020 г. в Куньминско-Монреальской ра-
мочной программе в области биоразнообра-
зия [Decision…, 2022; Kunming-Montreal…, 
2022], особое место уделяется выделению 
приоритетных видов. Среди 10 приоритетных 
для территории России инвазионных видов 
млекопитающих [Самые опасные…, 2018] 
важное место занимают околоводные звери, 
нативный ареал которых лежит в Северной 
Америке. Это два вида из отряда грызунов: 
канадский бобр, Castor canadensis Kuhl, 1820, 
и ондатра, Ondatra zibethicus (Linnaeus, 1766), 
и один вид из отряда хищных: американская 
норка, Neogale vison (Schreber, 1777). В ста-
тье использовано современное родовое на-
звание американской норки – Neogale vision 
(Schreber, 1777), согласно новейшим исследо-
ваниям [Patterson et al., 2021]. Такое название 

уже использует глобальный международный 
ресурс GBIF [2022].

Существенным драйвером для интродук-
ции околоводных зверей была господствую-
щая в советские годы парадигма обогащения 
фауны. Мех околоводных зверей характери-
зуется высоким качеством, и поэтому каждый 
из трёх видов представлял ценный пушной 
ресурс, тем более что высокая цена и спрос на 
пушнину сохранялись почти до конца XX в. К 
искусственному расселению пушных зверей 
по территории Северной Евразии приступи-
ли в первой трети XX в. Расселение околово-
дных животных было успешней, чем обита-
телей других биотопов [Насимович, 1972], 
что отчасти связано с почти свободными от 
млекопитающих водно-прибрежными место-
обитаниями в этот период. Евразийский бобр 
(Castor fiber L., 1758) к концу XIX в. почти 
повсеместно исчез: в Евразии оставалось 
лишь 11 удалённых друг от друга небольших 
локальных популяций, общей численностью 
около 1200 особей, из них на территории ев-
ропейской части России – только одна (Во-



239РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023

ронежская) [Nolet, Rosell, 1998; Petrosyan et 
al., 2019a]. В то время численность выхухоли 
(Desmana moschata (L., 1759)) и европейской 
норки (Mustela lutreola (L., 1761)) была невы-
сока, а к нашим дням этих зверей стало суще-
ственно меньше вплоть до полного исчезно-
вения на большей части их первоначального 
ареала [Skumatov, Saveljev, 2006; Rutovskaya 
et al., 2017]. Выдра (Lutra lutra (L., 1758)) 
была и остаётся редким видом. Последние 3 
вида в конце 2010-х гг. были включены в 35, 
46 и 50 региональных Красных книг России, 
соответственно [Лисовский и др., 2019].

Занимая сходные биотопы, каждый из 
трёх инвазионных околоводных млекопитаю-
щих имеет свою историю расселения в Евра-
зии и особенности инвазий. Динамика инва-
зий этих видов в некоторых регионах хорошо 
описана, например, для Карелии [Данилов, 
2005; 2009]. Общая характеристика динами-
ки инвазий отражена на обобщающих картах 
[Бобров и др., 2008; Самые опасные..., 2018; 
Neronov et al., 2008], которые учитывали ре-
гиональные данные, карты растительности и 
ландшафтов России. Однако давность вселе-
ния в новые регионы большинства инвазион-
ных видов невелика [Petrosyan et al., 2023], и 
важно знать не только регионы, уже заселён-
ные видом (фактический или реализованный 
ареал), но и места пригодные для вида, но 
ещё не заселённые. 

Центральное место в этой области занима-
ют бурно развивающиеся в последние деся-
тилетия теория и практика создания моделей 
пространственного распространения видов 
(species distribution models – SDMs) [Phillips 
et al., 2006, Thuiller et al., 2009, Bellard et 
al., 2013; Guisan et al., 2017]. Для создания 
адекватных моделей было важно появление 
систем спутниковой навигации (GPS), нако-
пление качественных первичных данных о 
местах находок (ТН) вида, не только в много-
численных разрозненных публикациях, но и 
в общедоступных глобальных базах данных, 
таких как GBIF. Широкое применение SDM 
в теоретических и практических работах ста-
ло возможным благодаря появлению откры-
тых глобальных баз данных ТН, биоклима-
тических переменных разного разрешения, а 
также совершенствованию математического 

аппарата и соответствующего программного 
обеспечения. 

Для инвазионных видов построение мо-
делей распространения позволяет оценить 
пригодность местообитаний в разных частях 
видового ареала, в том числе и в инвазион-
ной. Это даёт возможность выявить не толь-
ко территории, уже освоенные инвайдерами, 
но и те, которые пока не заселены. Имеются 
различные подходы к созданию различных 
индивидуальных SDM-моделей и их объеди-
нения в ансамблевые модели. Наша работа 
касается применения ансамблевого подхода 
для изучения инвазионных видов [Петросян 
и др., 2021; Pridannikov et al., 2022]. Однако 
до сих пор в литературе не существует еди-
ного методического подхода и конкретных 
рекомендаций для применения ансамблевого 
моделирования и полноценного сравнитель-
ного анализа результатов его использования. 
Настоящая публикация заполняет этот про-
бел, обобщая новейшие опубликованные и 
собственные разработки этого направления.

Цель исследования – оценить эффектив-
ность применения ансамблевого подхода для 
изучения инвазионных видов, предсказать 
регионы, подходящие для дальнейшего рас-
селения трёх околоводных видов млекопита-
ющих С. canadensis, O. zibethicus, N. vison, и 
обобщить данные по динамике и последстви-
ям инвазий этих видов.

Материалы и методы
Настоящая публикация содержит серию 

карт, построенных на основе создания ансам-
блевых моделей пространственного распро-
странения видов (ensemble species distribution 
models – eSDMs). Карты показывают местоо-
битания, с различной вероятностью пригод-
ные для обитания вида. Они сконструирова-
ны для каждого из трёх околоводных видов 
в условиях текущего климата, охватывая рос-
сийскую территорию. Фактическим матери-
алом послужили подготовленные нами базы 
данных записей о местах регистрации видов 
(точках находок – ТН) в нативной и инвази-
онной частях ареала и данных о биоклима-
тических переменных окружающей среды. 
В последние годы для создания SDM-моде-
лей чаще используют семь различающихся 
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методов (далее индивидуальных моделей: 
iSDM). Они включают два регрессионных 
метода (GLM: general linear model – обобщён-
ная линейная модель, GAM: general additive 
model – обобщённая аддитивная модель), 3 
машинно-обучаемых метода (ANN: artificial 
neural network – искусственные нейронные 
сети, GBM: generalized boosting model – ге-
нерализованные бустинг модели, RF: random 
forest – «случайный лес»), один классифи-
кационный метод (FDA: flexible discriminant 
analysis – гибкий дискриминантный анализ) и 
один метод максимальной энтропии (MaxEnt) 
[Phillips et al., 2006, Thuiller et al., 2009]. Раз-
работан также ансамблевый подход (eSDM), 
который объединяет прогнозы нескольких 
iSDM. Ансамблевые модели демонстрируют 
более высокую производительность и надёж-
ность [Alabia et al., 2016; Tabor, Koch, 2021]. 
Важно, что при использовании ансамблевого 
моделирования дисперсия прогнозов стано-
вится меньше пропорционально количеству 
элементов ансамбля. Совокупность этих об-
стоятельств обусловила наш выбор: исполь-
зовать ансамблевый подход для создания 
окончательных (результирующих) моделей 
пространственного распространения видов.

Разработанный подход состоит из не-
скольких шагов: (1) создание наборов данных 
о точках находок (ТН) вида и предикторных 
переменных; (2) уменьшение автокоррелиро-
ванности ТН и разреживание предикторных 
переменных; (3) определение оптимальных 
параметров индивидуальных моделей; (4) по-
строение индивидуальных моделей (iSDM) с 
оценкой их качества; (5) построение финаль-
ных ансамблевых (eSDM) моделей распро-
странения вида в условиях текущего климата. 
Эти этапы в краткой форме представлены на 
рисунке 1.

Шаг 1. Создание наборов данных о точ-
ках находок (ТН) вида и предикторных пе-
ременных. Для создания векторной базы дан-
ных (ВБД) точек находок (ТН) в среде ArcGIS 
Desktop 10.8.1 для трёх видов использовали 
записи из глобальной базы данных по био-
разнообразию GBIF [2023]: C. canadensis – 
https://doi.org/10.15468/dl.i9kocj, https://doi.
org/10.15468/5qnbjg; O. zibethicus – https://
doi.org/10.15468/dl.ufxzxx, N. vison – https://

doi.org/10.15468/dl.ougwjh. Кроме этого, про-
анализированы литературные [Самые опас-
ные..., 2018; Petrosyan et al., 2023] и собствен-
ные данные. Созданная нами ВБД включает 
записи как из нативной, так и инвазионной 
частей видовых ареалов. После объедине-
ния всех записей для каждого из трёх видов: 
C. canadensis, O. zibethicus, N. vison, было 
получено 17 562, 23 880 и 14 908 ТН, соот-
ветственно. Однако после удаления записей 
дубликатов, записей с отсутствующими да-
тами регистрации или географическими ко-
ординатами, а также записей, имеющих точ-
ность определения координат более 5 км, их 
количество существенно уменьшилось. По-
сле применения вышеуказанных фильтров, 
количество ТН в нативной (НЧ) и инвазион-
ной (ИЧ) частях ареала соответствовало: C. 
сanadensis – НЧ = 4381, ИЧ = 27; O. zibethicus 
– НЧ = 3757, ИЧ = 565; N. vison – НЧ = 2996, 
ИЧ = 497.

Пространственные климатические пе-
ременные были взяты из набора данных 
WorldClim 2.1 [Fick, Hijmans, 2017] c разреше-
нием 2.5 arc minute (≈ 5 км). Данные WorldClim 
2.1 включали 19 биоклиматических перемен-
ных (Bio_01, Bio2_02, …, Bio_19), характери-
зующих ежегодные тенденции, сезонность и 
диапазон изменения температуры и осадков, 
которые были интерполированы по глобаль-
ным метеорологическим станциям, усред-
нённых за период 1970–2000 гг.

Шаг 2. Уменьшение автокорреляции 
ТН и разреживание предикторных пере-
менных. Мы использовали двухэтапную про-
цедуру для уменьшения пространственной 
автокорреляции ТН. Сначала подготовлен-
ные наборы ТН мы разделили на десять под-
выборок, используя пакет spThin в R [Aiello-
Lammens et al., 2015]. Расстояние между 
ближайшими точками в каждой подвыборке 
было одинаково, но в разных варьировало от 
20 до 200 км с интервалом 20 км. Затем де-
сять подвыборок данных были подвергнуты 
дополнительному анализу с использованием 
среднего индекса ближайшего соседа (ANNI) 
в ArcGis 10.8.1 [ESRI, 2017]. После этого ана-
лиза мы выбрали для каждого вида ту подвы-
борку записей с географической привязкой, 
для которой ANNI = 1. В результате количе-
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Рис. 1. Обобщённая схема построения ансамблевых моделей eSDM.

ство анализируемых подвыборок сократили 
до одной для каждого из трёх околоводных 
видов (DSCc, DSOz, DSNv). Эти сокращённые 
наборы в дальнейшем использовали для по-
строения моделей распространения вида: 
eSDMCc, eSDMOz, eSDMNv, соответственно. 

Для выбора переменных из набора 
WorldClim 2.1 также использована двухэтап-
ная процедура. На первом этапе определяли 
область обучения индивидуальных моделей 

с использованием сокращённых наборов за-
писей: DSCc, DSOz, DSNv, подготовленных со-
гласно описанной выше процедуре. Мы ис-
пользовали традиционный способ выбора 
области обучения, которая определяется как 
набор выпуклых полигонов, включающих ТН 
[Rodda et al., 2011]. Поскольку для создания 
моделей использованы точки находок, распо-
ложенные как в нативной части ареала – в Се-
верной Америке, так и в инвазионной – в Рос-
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сии, то выпуклые полигоны были построены 
для нативной и инвазионной частей ареалов 
в отдельности. При построении набора вы-
пуклых полигонов учитывали рекомендации, 
представленные в работе [Lobo et al., 2008; 
2010]. Далее мы объединили выпуклые по-
лигоны, расположенные в Северной Америке 
и России, которые включают все точки DSСс, 
DSOz, DSNv.

На втором этапе все ТН из наборов DSСс, 
DSOz, DSNv и фоновых точек (т. е. точки окру-
жающей среды) из области обучения пред-
ставили в многомерном пространстве био-
климатических переменных Bio_01, Bio_02, 
…, Bio_19. Далее мы использовали метод 
главных компонент (PCA) с помощью R-па-
кета ade4 для визуализации в плоскости, 
образованной двумя осями PCA: а) распре-
деления фоновых точек, ТН каждого вида 
и построения эллипсоида рассеяния ТН; б) 
корреляции между климатическими перемен-
ными с построением корреляционного круга. 
Эта процедура позволяет выбрать первые две 
климатические переменные, которые важны 
для построения моделей. В качестве первой 
переменной выбирается та переменная из 
корреляционного круга, которая параллель-
на к большой оси эллипсоида рассеяния. В 
качестве второй переменной выбирается та, 
которая параллельна малой оси. Остальные 
переменные из набора Bio_01, Bio_02, …, 
Bio_19 выбирали для включения их в моде-
ли с помощью пакета ENMTools [Warren et 
al., 2010]. Были исключены те переменные, 
между которыми парный ранговый коэффи-
циент корреляции Спирмана был больше 0.72 
по абсолютному значению. Мультиколлине-
арность оценивали по показателю VIF (фак-
тор инфляции вариации) c помощью R-па-
кета usdm [Naimi et al., 2014]. Предикторная 
переменная считается мультиколлинеарной и 
исключается из модели, если VIF > 5 [Guisan 
et al., 2017]. 

Шаг 3. Определение оптимальных па-
раметров индивидуальных моделей. Хотя 
параметры при построении семи инди-
видуальных моделей GLM, GAM, GBM, 
FDA, RF, ANN, MaxEnt по умолчанию в па-
кете Biomod2 [Thuiller et al., 2021] основаны 
на большом наборе эмпирических данных, 

тем не менее, недавние исследования пока-
зали, что эти модели не всегда эффективны 
[Radosavljevic, Anderson, 2014; Halvorsen et 
al., 2016, Pridannikov et al., 2022]. 

По этой причине мы определили опти-
мальные параметры каждой из индивидуаль-
ных моделей, используя функцию Biomod2.
tuning. Определение этих параметров тре-
бует обычно (при однопоточном – последо-
вательном – режиме вычислений) большое 
количество компьютерного времени. Чтобы 
избежать этого, мы воспользовались мно-
гопоточным режимом вычислений (т. е. па-
раллельные вычисления) с помощью пакета 
doParalel. Функция Biomod2.tuning предусма-
тривает для определения оптимальных пара-
метров две различающиеся метрики: AUC и 
AIC. Площадь под кривой (AUC) позволяет 
оценить качество бинарной классификации 
и эффективность прогнозирования. Значе-
ние AUC характеризует предсказательную 
силу модели [Allouche et al., 2006]. По дан-
ным AUC модель оценивалась как «плохая» 
(при AUC = 0.6–0.7), «удовлетворительная» 
(AUC = 0.7–0.8), «хорошая» (AUC = 0.8–0.9) 
или «отличная» (AUC = 0.9–1.0) [Allouche et 
al., 2006]. Метрика Акаике (AIC) – широко 
используемый показатель оценки сложно-
сти (количества используемых независимых 
переменных) и логарифмического правдопо-
добия модели. Среди построенных моделей 
лучше всего подходит для конкретных дан-
ных та, для которой значение AIC минималь-
но [Petrosyan et al., 2023]. Для одних моделей; 
GLM, GAM и MaxEnt, – оптимальные пара-
метры определяются минимизацией AIC, для 
других – оптимальные параметры определя-
ются максимизацией AUC. Ниже представле-
но описание основных методов и алгоритмов, 
которые использовались для определения оп-
тимальных параметров индивидуальных мо-
делей с помощью Biomod2.tuning.

Оптимальные параметры GLM. Для 
этой модели параметры определяются на 
основе анализа различных альтернативных 
моделей c использованием линейных, ква-
дратичных или полиномиальных функций и 
шаговой процедуры включения переменных 
в модель. Наилучшая модель определяет-
ся минимальным значением AIC c исполь-
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зованием процедуры glmStepAIC. Наибо-
лее важными параметрами, определяемыми 
Biomod2.tuning, являются: type, interaction.
level, myFormula, где type (тип модели) при-
нимает значение из множества (simple(=liner), 
quadratic, polynomial); interaction.level (сте-
пень взаимодействия переменных) – прини-
мает значение 0 при отсутствии взаимодей-
ствия и 1 в противном случае; myFormula 
(конкретная функция зависимости) предла-
гается процедурой для построения результи-
рующей модели. Остальные параметры уста-
навливаются по умолчанию.

Оптимальные параметры GAM. Пара-
метры определяются с помощью дополни-
тельного пакета mgcv, поскольку этот пакет 
автоматически подгоняет кривые отклика 
«как можно ближе» к исходным данным с 
учётом разрешённого уровня сглаживания 
и определяет степень сглаживания посред-
ством внутренней перекрёстной проверки. 
Все параметры пакетом mgcv определяют-
ся автоматически, однако нужно определить 
один параметр – selection. Этот параметр мо-
жет принимать два значения «Истина» (1) или 
«Ложь» (0). Если параметр принимает значе-
ние «Истина» (1), то пакет может добавить 
дополнительный «штраф» к каждому члену, 
чтобы его можно было оштрафовать до нуля. 
Это означает, что при оценке параметра сгла-
живания, который является частью подбора 
сглаживания, некоторые сочлены модели мо-
гут быть удалены. Если параметр принима-
ет значение «Ложь» (0), то дополнительный 
«штраф» не действует. Таким образом, кон-
тролируется степень сглаживания членов для 
избегания переобучения модели.

Оптимальные параметры GBM. Про-
цедура с помощью R-пакета gbm определя-
ет следующие важные параметры: n.trees, 
interaction.depth, shrinkage, bag.fraction и 
cv.folds. Параметр n.trees задаёт максималь-
ное количество деревьев, которые должны 
быть подобраны. Этот параметр эквивален-
тен количеству итераций, необходимых для 
построения последовательных деревьев. 
Параметр interaction.depth указывает число 
внутренних узлов в каждом дереве, которое 
контролирует сложность ансамбля деревьев. 
Этот параметр отражает глубину взаимодей-

ствия между предикторами в деревьях (ре-
комендуется диапазон от 2 до 10). Параметр 
shrinkage известен как скорость обучения, с 
которой происходит обучение модели при 
реализации бустинга. Этот параметр регу-
лирует вес, придаваемый последовательным 
деревьям. Обычно он принимает значения от 
0.001 до 0.1, но при меньшей скорости обу-
чения обычно требуется больше деревьев. 
Параметр bag.fraction определяет случайную 
долю данных наблюдений, используемых для 
подгонки каждого последовательного дерева. 
Наконец, параметр cv.folds задаёт количество 
дополнительной перекрёстной проверки и 
вычисления оценки обобщённой возвраща-
емой ошибки cv.error. Остальные параметры 
определяются по умолчанию.

Оптимальные параметры FDA. Для 
определения параметров FDA используется 
R-пакет mda, который не требует большо-
го количества аргументов, за исключением 
указания MARS в качестве метода подгонки 
и двух дополнительных параметров degree, 
nprune. Параметр degree – максимальная сте-
пень взаимодействия переменных; если он 
по умолчанию равен 1, то взаимодействия 
между предикторами отсутствуют. Параметр 
nprune – максимальное количество термов 
(членов) в сокращённой модели. Термин 
«терм» заимствован из MARS (Multivariate 
adaptive regression spline), который указывает 
количество кусочно-линейных (шарнирных) 
функций, необходимое для построения моде-
ли. Его значение по умолчанию равное NULL 
означает, что все термы, созданные при пря-
мом проходе, остаются в модели. Этот па-
раметр используется для того, чтобы уста-
новить верхнюю границу размера модели и 
сократить время поиска. 

Определение параметров RF. Процедура 
с помощью пакета randomforest определяет 
следующие параметры: ntree, mtry, nodesize, 
maxnodes. Параметр ntree определяет количе-
ство деревьев модели. Это число не должно 
быть слишком маленьким, чтобы гарантиро-
вать, что каждый входной набор будет пред-
сказан, по крайней мере, несколько раз. Пара-
метр mtry количество переменных, случайно 
выбранных в качестве кандидатов предикто-
ров при каждом разбиении. Эта переменная 
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по умолчанию для классификации принимает 
значение p , где p – количество предиктор-
ных переменных. Параметр nodesize указы-
вает минимальное количество терминальных 
узлов. Параметр maxnodes – максимальное 
количество узлов, которое могут иметь дере-
вья в лесу. Если этот параметр не задан, то де-
ревья создаются до максимально возможного 
размера (с учётом ограничений по nodesize). 

Определение параметров ANN. Проце-
дура определяет параметры нейронной сети 
с использованием пакета nnet. Этот пакет 
наиболее широко используемый и лёгкий 
для использования, поскольку содержит один 
уровень (слой) скрытых узлов. Важными па-
раметрами в nnet являются «количество еди-
ниц в скрытом слое» (размер – size) и коэф-
фициент «ослабления веса» (weight decay), 
который управляет процессом оптимизации 
и позволяет избежать переобучения. Хотя 
nnet не содержит никаких специальных мето-
дов для определения этих параметров, однако 
функция Biomod2.tuning позволяет найти ис-
комые параметры.

Определение параметров MaxEnt. 
Для определения оптимальных параметров 
MaxEnt мы использовали три независимых 
от порогов метрики: AUCTest, AUCDiff и «ин-
формационный критерий» с поправкой на 
размер Акаике (Akaike (AICc)) для выбора 
оптимальных параметров MaxEnt с исполь-
зованием R-пакета Biomod2.tuning. К основ-
ным параметрам MaxEnt, оцениваемым c по-
мощью Biomod2.tuning, относятся: параметр 
регуляризации (RM – regularization multiplier) 
и типы функций предикторов: линейные (L), 
квадратичные (Q), их произведения/взаимо-
действия (P), пороговые (T) и нелинейные 
(H). Параметр RM управляет тем, насколько 
жёстко модельное распределение «притяги-
вается» к исходным данным ТН. Значение 
по умолчанию (RM = 1) может привести к 
сильному локализованному модельному рас-
пределению, которое более точно соответ-
ствует ТН, но при этом может привести к 
переобучению модели. Известно, что MaxEnt 
использует не предикторы, а числовые их 
признаки (features) для каждого предиктора, 
т. е. трансформированную форму с помощью 
различных функций преобразования. Такие 

функции могут быть пяти типов – L, Q, P, T, 
H. Выбор этих типов функций осуществля-
ется функцией Biomod2.tuning с помощью 
R-пакета ENMeval [Muscarella et al., 2014]. 
Однако скорость оценки параметров модели 
с помощью Biomod2.tuning выше, поскольку 
используется многопоточный режим вычис-
лений. AUCTest – это метрика, которая изме-
ряет дискриминационную способность iSDM 
с использованием ТН тестовой выборки. 
AUCDiff – это разница между AUC, рассчитан-
ных на основе AUCTrain (обучающей) и AUCTest 
(тестовой) выборок. Эта метрика (AUCDiff) 
является мерой переобучения модели. Вы-
сокие значения AUCDiff характеризуют высо-
кую степень переобучения модели [Warren, 
Seifert, 2011]. AICc – информационный кри-
терий Акаике, скорректированный с учётом 
небольшого размера выборки, отражает сте-
пень соответствия и сложности [Guisan et 
al., 2017]. Утверждается, что модель с наи-
меньшим значением AICc является наиболее 
подходящей моделью среди множества воз-
можных моделей. Пакет Biomod2.tuning соз-
даёт ряд моделей MaxEnt для каждого набора 
данных с использованием различных значе-
ний регуляризации и классов типов функций, 
сравнивает их с использованием критерия 
AICc и предлагает наиболее подходящую мо-
дель. Этот пакет обычно выбирает модель, 
которая менее сложна, чем модель по умолча-
нию, принятая MaxEnt, с приемлемым значе-
нием метрики AUCDiff [Halvorsen et al., 2016; 
Petrosyan et al., 2019b; 2020; 2023]. 

Шаг 4. Построение индивидуальных 
моделей (iSDM) и оценка их качества. Ин-
дивидуальные модели пространственного рас-
пространения видов были построены с исполь-
зованием семи типов моделей (GLM, GAM, 
GBM, RF, FDA, ANN, МахEnt), реализованных 
в R-пакете Biomod v.4.2 [Thuiller et al., 2021]. 
Для всех моделей мы сгенерировали 1000 то-
чек псевдо-отсутствия (PA) видов в области 
обучения моделей трёхкратным повтором с по-
мощью процедуры BIOMOD_FormatingData. 
Точки PA были получены с использованием 
стратегии генерации sre, поскольку эта страте-
гия уменьшает случайную генерацию ложных 
псевдо-отсутствий. Затем были построены ин-
дивидуальные модели iSDM с помощью про-
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цедуры BIOMOD_Modeling с использованием 
оптимальных параметров, определённых на 
предыдущем шаге для всех типов моделей. 
Оптимальные параметры в пакете Biomod2 
задаются с помощью специальной функции 
BIOMOD_ModelingOptions, т. е. все параметры 
по умолчанию для всех моделей заменяются 
оптимальными их значениями. Прогности-
ческая эффективность каждого типа моделей 
оценивались путём трёхкратной разбивки вы-
борок ТН на две части, т. е. модели обучались 
с использованием 80% ТН, а оценка точности 
проводилась с использованием оставшихся 
20% ТН. Для каждого из семи методов были 
получены 9 моделей для трёх разных наборов 
PA и трёх различных способов деления ТН на 
две части выборок для обучения и тестирова-
ния, т. е. 3 PA × 3 запуска. Качество индиви-
дуальных моделей оценивали с помощью трёх 
метрик KAPPA, TSS, AUC. Метрика KAPPA 
оценивает качество модели по следующей 
шкале: отличная KAPPA > 0.8; хорошая 0.6 < 
KAPPA ≤ 0.8; плохая KAPPA ≤ 0.40 [Allouche 
et al., 2006]. Метрика TSS принимает значение 
в диапазоне от −1 до +1, где +1 указывает на 
идеальное согласие, отличное 0.8 < TSS < 1, 
хорошее 0.6 < TSS ≤ 0.8, удовлетворительное 
0.4 < TSS ≤ 0.6, плохое TSS ≤ 0.4 [Thuiller et 
al., 2009].

На этом этапе функция BIOMOD_
Modeling также определяет кривые отклика 
моделей для каждой биоклиматической пере-
менной в отдельности и относительную важ-
ность каждой переменной в модели. В целом, 
трудно оценивать важность предикторных 
переменных при построении различных мо-
делей, поскольку они не основаны на одних и 
тех же алгоритмах, методах и подходах. Тем 
не менее, в пакете Biomod2 с помощью еди-
ного подхода предлагается оценить меру от-
носительной важности каждой переменной, 
которая не зависит от модели. После того как 
индивидуальные модели с оптимальными па-
раметрами построены (т. е. имеется стандарт-
ный или эталонный прогноз), одна конкретная 
переменная рандомизируется и создаётся но-
вая модель (прогноз). Далее вычисляется по-
казатель корреляции Пирсона (R) между этим 
новым прогнозом и стандартным прогнозом, 
и считается, что это показатель R даёт оцен-

ку важности переменной в модели. Важность 
переменной определяется по формуле: VarI = 
1 − R. Это означает, что если имеется высо-
кая корреляция между двумя прогнозами, т. е. 
они различаются слабо и R близко к 1, то ран-
домизированная переменная мало влияет на 
построение прогноза и считается не важной 
для модели. Напротив, низкая корреляция (R 
близко к 0) означает значительную разницу 
в прогнозировании, что свидетельствует о 
важности этой переменной для модели. Не-
обходимо отметить, что этот метод учитыва-
ет только прямые эффекты переменных и не 
позволяет идентифицировать комбинирован-
ный эффект важности переменных.

Шаг 5. Построение результирующих 
ансамблевых (eSDM) моделей распростра-
нения вида в условиях текущего климата. 
Перечисленные семь индивидуальных iSDM 
легли в основу создания ансамблевой моде-
ли (eSDM) с помощью функции BIOMOD_
EnsembleModeling. При создании ансамбле-
вой модели мы исключали те прогнозные 
индивидуальные модели (iSDM), у которых 
оценка качества модели была низкой, т. е. TSS 
≤ 0.8 [Guisan et al., 2017]. Существует несколь-
ко способов объединить несколько моделей 
iSDM, разработанных параллельно. В нашей 
работе используется два релевантных вариан-
та объединения в ансамбль – усреднение по 
комитету (committee averaging – CA) и взве-
шенное среднее (weighted mean – WM). Если 
при создании ансамблевой модели в пакете 
Biomod2 выбрана опция CA, то вероятности 
модели пригодности сначала преобразуются 
в бинарные карты качественные/некачествен-
ные, используя порог, определяемый max TSS 
[Guisan et al., 2017]. Далее оценка ансамбля 
определяется средним значением бинарных 
прогнозов. Если прогноз близок к 0 или 1, то 
все модели согласовано прогнозируют 0 или 1, 
соответственно. Если прогноз составляет око-
ло 0.5, то половина моделей предсказывает 1, а 
другая половина 0. Интересной особенностью 
меры CA является то, что она даёт как прогноз, 
так и меру неопределённости. Если в Biomod2 
выбрана опция WM, тогда пакет возвращает 
средневзвешенные (точнее, взвешенную сум-
му) значения оценок вероятности пригодно-
сти каждого сайта ансамблевой модели, т. е. 
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чем лучше модель, тем большее значение она 
имеет в ансамбле. Кроме этого, мы определяли 
коэффициент вариации моделей (CV), входя-
щих в ансамбль, который информирует о том, 
в какой степени прогнозы различных моделей 
согласуются (или расходятся) между собой. 
Эти оценки важны, поскольку они позволяют 
определить области, в которых предсказания 
индивидуальных моделей наиболее расходят-
ся. Поскольку заранее не известно, какой спо-
соб объединения iSDM при построении eSDM 
лучше, мы сначала строили модели трёх типов 
(CA-eSDM, WM-eSDM и CV-eSDM). Затем 
для получения финальной eSDM мы оценива-
ли качество модели каждого из типов объеди-
нения iSDM, используя метрики KAPPA, TSS, 
AUC, и выбирали лучший вариант.

В рамках концепции построения eSDM 
в Biomod2 выполнен ряд последовательных 
действий для проецирования индивидуаль-
ных моделей и eSDM с области обучения 
на область предсказывания. В начале для 
каждого из трёх околоводных видов были 
созданы индивидуальные модели ареа-
лов в пределах России с помощью функ-
ции BIOMOD_Projection, далее на основе 
этих индивидуальных моделей с помощью 
BIOMOD_EnsembleForecasting были по-
строены ансамблевые модели. Для итоговой 
оценки пригодности созданных eSDM мы по-
строили десять дополнительных реализаций. 
Итого для каждого вида были созданы 630 
iSDМ (по десять реализаций, семи моделей и 
9 запусков каждой – см. шаг 4) и 30 ансамбле-
вых моделей (по десять моделей CA-eSDM, 
WM-eSDM, CV-eSDM, соответственно). 

Для окончательной проверки качества 
eSDM-моделей использовали индекс Бойса 
(Bind) [Boyce et al., 2002; Hirzel et al., 2006]. 
У индекса Бойса отсутствуют некоторые не-
достатки, имеющиеся у индекса AUC [Lobo 
et al., 2008]. Метрики KAPPA и TSS не имеют 
таких ограничений, как AUC, однако для их 
оценки необходима случайная генерация то-
чек PA, что уменьшает точность этих метрик. 
Преимущество Bind по сравнению с AUC, 
KAPPA и TSS заключается в том, что для его 
расчёта необходимы данные только о ТН, по-
этому он оценивает качество моделей более 
корректно. Преимущества использования 

этого индекса были показаны в предыдущих 
исследованиях [Hirzel et al., 2006; Petitpierre 
et al., 2012; Bellard et al., 2013; Petrosyan et al., 
2019b, 2020, 2023]. Мы рассчитали Bind для 
каждого из 10 запусков eSDM, а затем усред-
нили значения, чтобы получить окончатель-
ные оценки качества моделей.

Результаты
Разреживание ТН, области обучения 

моделей и выбранные предикторные пере-
менные. 

После выполнения процедуры разрежива-
ния и случайного отбора ТН для моделиро-
вания было изучено 10 подвыборок ТН (см. 
методику, шаг 2). Для каждого вида были 
отобраны подвыборки, у которых средний 
индекс ближайшего соседа (ANNI) равен 1, 
т. е. имелось случайное распределение. Эти 
подвыборки различались по количеству ТН 
(n) и минимальными расстояниями между 
ними. Отобранные таким образом три сокра-
щённых набора ТН (DSСс, DSOz, DSNv) вклю-
чали данные о местах находок C. сanadensis,  
O. zibethicus и N. vison в нативной и инва-
зионных частях их ареала и содержали 196, 
150 и 115 ТН, соответственно. Сокращённые 
наборы ТН, включённые в DSСс, DSOz, DSNv, 
составляли 4.4, 2.6 и 4.2 % от полного набора 
точек, соответственно. Размещение отобран-
ных ТН для околоводных инвазионных видов 
представлено на карте (рис. 2). 

Диаграммы PCA анализа точек находок 
(DSСс, DSOz, DSNv) и фоновых точек из обла-
сти обучения с использованием предиктор-
ных переменных Bio_01, Bio_02, …, Bio_19 
представлены в экологическом пространстве, 
которое задано первыми двумя осями PCA 
(рис. 3). 

Из рисунка видно, что большая ось эллип-
соида (рис. 3 A) приблизительно параллель-
на к Bio_15 (коэффициент вариации осадков, 
%) (рис. 3 Г) и меньшая – к Bio_01 (средняя 
годовая температура, °C). По этой причине 
первые две предикторные переменные для С. 
сanadensis выбраны Bio_01, Bio_15. На ри-
сунке 3Г эти переменные выделены жёлтым 
цветом. В набор предикторных переменных 
для этого вида также были включены Bio_2 
(средняя суточная амплитуда температуры, 
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Рис. 2. Места находок (ТН) околоводных инвазионных млекопитающих (C. canadensis, O. zibethicus, N. vison), по 
сокращённым наборам (DSСс, DSOz, DSNv), отобранным для создания SDM c указанием областей обучения. Красная 
линия – область обучения для ТН трёх видов в Северной Америке и ТН O. zibethicus и N. vison, в России; синяя 
линия – для ТН С. сanadensis в России.

Рис. 3. Распределение точек находок (ТН) С. сanadensis, O. zibethicus и N. vison в экологическом пространстве, 
определяемом первыми двумя осями PCA (А, Б, В) и корреляционным кругом (Г) выбранных биоклиматических 
переменных. На А, Б, В: красным – фоновые точки, синим – ТН и элипсоиды по сокращённым наборам. На Г: 
жёлтым – переменные, соответствующие двум осям элипсоида ТН С. сanadensis, синим – для элипсоидов ТН O. 
zibethicus и N. vison. 
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Таблица 1. Оптимальные параметры индивидуальных моделей, определённых с помощью функции тонкой на-
стройки параметров Biomod2.tuning *

Название 
iSDM Оптимальные параметры

С. canadensis

GLM

type = ‘polynomial’; interaction.level = 1; myFormula = C. canadensis ~ Bio_01 + I(Bio_01^2) + 
I(Bio_01^3) + Bio_02 + I(Bio_02^2) + Bio_05 + I(Bio_05^2) + I(Bio_05^3) + Bio_12 + I(Bio_12^2) 
+ I(Bio_12^3) + Bio_15 + I(Bio_15^2) + Bio_01:Bio_02 + Bio_01:Bio_05 + Bio_01:Bio_12 + 
Bio_01:Bio_15 + Bio_02:Bio_05 + Bio_02:Bio_12 + Bio_05:Bio_15 + Bio_12:Bio_15

GAM select = FALSE
GBM n.trees = 5000; interaction.depth = 9; shrinkage = 0.005; bag.fraction = 0.5; cv.folds = 3
FDA degree = 2; nprune = 16
RF ntree = 500; mtry = 2, nodesize = 5, maxnodes = NULL
ANN size = 6; weight decay = 0.01

MaxEnt Linear = TRUE; Quadratic = TRUE; Product = FALSE; 
Threshold = FALSE; Hinge = TRUE, RM = 3 

O. zibethicus

GLM
type = ‘polynomial’; interaction.level = 0; myFormula = O..zibethicus ~ Bio_01 + I(Bio_01^2) + 
I(Bio_01^3) + Bio_02 + I(Bio_02^2) + I(Bio_02^3) + I(Bio_05^2) + I(Bio_05^3) + I(Bio_12^2) + 
I(Bio_12^3) + Bio_19 + I(Bio_19^2) + I(Bio_19^3) 

GAM select = TRUE
GBM n.trees = 900; interaction.depth = 9; shrinkage = 0.005; bag.fraction = 0.5; cv.folds = 3
FDA degree = 1; nprune = 14
RF ntree = 500; mtry = 4; nodesize = 5; maxnodes = NULL
ANN size = 4; weight decay = 0.05
MaxEnt Linear = TRUE; Quadratic = TRUE; Product = FALSE; Threshold = FALSE; Hinge = FALSE, RM = 4

N. vison

GLM
type = ‘polynomial’;  interaction.level = 0; myFormula = N. vison ~ Bio_01 + I(Bio_01^2) + Bio_02 + 
I(Bio_02^2) + I(Bio_02^3) + I(Bio_05^2) + I(Bio_05^3) + I(Bio_12^2) + I(Bio_12^3) + I(Bio_19^2) + 
I(Bio_19^3)

GAM select = FALSE
GBM n.trees = 100; interaction.depth = 6; shrinkage = 0.05; bag.fraction = 0.5; cv.folds = 3
FDA degree = 2; nprune = 14
RF ntree = 500 ; mtry = 3; nodesize = 5; maxnodes = NULL
ANN size = 6; weight decay = 0.001
MaxEnt Linear = TRUE; Quadratic = TRUE; Product = FALSE; Threshold = FALSE; Hinge = FALSE, RM = 3

°C), Bio_05 (максимальная температура само-
го тёплого месяца года, °C), Bio_12 (годовая 
сумма осадков, мм), поскольку все парные 
ранговые коэффициенты корреляции Спир-
мана меньше 0.72 по абсолютному значению 
и коэффициенты VIF для всех переменных 
меньше 5.

Проведённый аналогичный анализ на-
правления осей эллипсоидов (рис. 3 Б, 3 В) 
по сравнению с биоклиматическими пере-
менными показал, что первыми двумя пре-

дикторными переменными для O. zibethicus 
и N. vison являются Bio_19 (сумма осадков в 
самой холодной четверти года, мм) и Bio_05 
(максимальная температура самого тёплого 
месяца года, °C). Эти переменные на рисун-
ке 3Г выделены синим цветом. Дополнитель-
ный анализ парных коэффициентов ранговой 
корреляции Спирмана и коэффициентов VIF 
позволил расширить набор предикторных 
переменных с включением Bio_01, Bio_02 и 
Bio_12, поскольку все парные ранговые ко-

*Оценка качества индивидуальных и ансамблевой моделей с оптимальными параметрами приведена в специаль-
ном разделе (см. ниже).
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эффициенты корреляции Спирмана меньше 
0.72 и коэффициенты VIF меньше 5.

Оценка оптимальных параметров ин-
дивидуальных моделей

Оптимальные параметры для построения 
индивидуальных моделей (iSDM), получен-
ные с помощью пакета Biomod2 представле-
ны в таблице 1. Из таблицы видно, что для 
построения GLM моделей для всех видов ис-
пользуются полиномиальные модели. Однако 
параметры отличаются тем, что при построе-
нии GLM для C. canadensis допускается взаи-
модействие переменных, а для O. zibethicus и 
N. vison не допускается. Формулы, представ-
ленные в таблице 1 для C. canadensis, разли-
чаются взаимодействием переменных.

При построении модели GAM для C. 
сanadensis и N. vison процесс сглаживания не 
контролируется, т. е. select = False, а для O. 
zibethicus процесс сглаживания контролиру-
ется для избегания переобучения модели. 

При построении GBM для C. canadensis 
требуется большее количество «деревьев» 
5000 (в том числе и итераций), чем для O. 
zibethicus (900) и N. vison (100). Наименьшее 
количество узлов требуется для «деревьев» 
N. vison (6). Для C. сanadensis и O. zibethicus 
количество узлов больше и для этих двух ви-
дов не различается – 9. Тот факт, что GBM 
модели C. сanadensis и O. zibethicus обучают-
ся медленнее, чем для N. vison, виден из зна-
чений параметра shrinkage, который для C. 
сanadensis и O. zibethicus равен 0.005, а для 
N. vison shrinkage = 0.05. Другими словами, 
GBM модель для N. vison обучается быстрее 
и менее сложна, чем для C. сanadensis и O. 
zibethicus. 

Из оптимальных параметров моделей 
FDA следует, что степень взаимодействия 
предикторных переменных (degree = 2) для 
видов в этих моделях не различается. Одна-
ко FDA для С. сanadensis допускает больше 
термов (16), чем модели для O. zibethicus и N. 
vison, для которых этот параметр равен 14. 

Оптимальные параметры модели «слу-
чайного леса» (RF) для видов различаются 
только по параметру mtry. Параметр mtry – 
количество переменных, случайно выбран-
ных в качестве кандидатов предикторов при 

каждом разбиении, для O. zibethicus состав-
ляет 4, а для C. сanadensis и N. vison принима-
ет значения 2 и 3, соответственно. Здесь мож-
но заметить, что если значение mtry для C. 
сanadensis и N. vison не сильно отличаются от 
значения по умолчанию, то для O. zibethicus 
этот параметр значительно отличается от 
значения по умолчанию. Имеется ещё одна 
важная особенность построенных деревьев 
в «случайном лесу», которая заключается в 
том, что глубина деревьев принимает наибо-
лее возможное максимальное значение.

Модели построенные, с помощью ис-
кусственных нейронных сетей (ANN) раз-
личаются либо по количеству нейронов в 
скрытом слое, либо по величине весов осла-
бления (weight_decay). Количество нейронов 
в скрытом слое для C. сanadensis и N. vison 
равно 6, но модели различаются по значению 
параметра «weight_decay», который равен 
0.01 и 0.001, соответственно. Модель для O. 
zibethicus отличается меньшим количеством 
нейронов (4), но относительно большим па-
раметром «weight_decay» (0.05). 

Оценки оптимальных параметров моде-
лей MaxEnt наглядно показывают, что пара-
метр регуляризации RM существенно отли-
чается от значения по умолчанию 1. Значения 
RM МахEnt моделей для видов С. сanadensis, 
O. zibethicus, N. vison с оптимальными зна-
чениями составляет 3, 4 и 3, соответственно. 
Причём средние значения AUC (AUCTrain и 
AUCTest) для всех моделей имеют очень вы-
сокие значения от 0.97 до 0.98 (рис. 4). При 
этом параметр AUCDiff принимает низкие зна-
чения (меньше 0.01) (рис. 4). 

Оценка относительной важности пе-
ременных для созданных индивидуальных 
моделей

Скрипичные диаграммы важности пере-
менных, построенные на основе 9 реализа-
ций для трёх видов представлены на рисун-
ках 5–7. Из рисунка 5, посвящённого моделям 
С canadensis, видно, что для двух регресси-
онных моделей (GLM, GAM) наиболее важ-
ной переменной является Bio_01 (VarI = 0.76 
± 0.01). Для машинно-обучаемых моделей 
(ANN, GBM, RF) важность этой переменной 
незначительно ниже (VarI = 0.75±0.01). Для 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023250

Рис. 4. Оценка параметров моделей MaxEnt для ряда комбинаций классов объектов и параметров регуляризации. 
А – C. canadensis, Б – O. zibethicus, В – N. vison. Кривые показывают изменения допустимых классов признаков и 
их сочетаний, где L = линейные, Q = квадратичные, H = нелинейные, P = произведение и T = пороговые. Для всех 
изученных видов параметры регуляризации выше значения по умолчанию (RM = 1). Оптимальные параметры 
моделей MaxEnt (сочетания классов признаков и параметры регуляризации) указаны красной стрелкой.
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Рис. 5. Оценка относительной важности переменных для созданных индивидуальных моделей пространственного 
распространения С. canadensis. Панели А–З соответствуют iSDM: GLM, GAM, ANN, GBM, RF, FDA, MaxEnt и 
eSDM.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023252

модели FDA и MaxEnt важность этой пере-
менной составляет VarI = 0.65 ± 0.01 и VarI = 
0.42 ± 0.01, соответственно. Для ансамблевой 
(финальной) модели eSDM важность пере-
менной Bio_01 составляет VarI = 0.73 ± 0.01. 
По второй важной переменной модели раз-
ных типов различаются, но для ансамблевой 
модели на уровне второй важной перемен-
ной выделяется Bio_15 (VarI = 0.26 ± 0.01), 
поскольку важность переменных Bio_02 и 
Bio_15 значимо не различаются. Мы в даль-
нейшем именно переменные Bio_01 и Bio_15 
(см. рис. 3 Г) считали важнейшими для ан-
самблевой модели eSDM для С. canadensis.

Из рисунка 6 видно, что важнейшие пе-
ременные для индивидуальных моделей O. 
zibethicus разные. Для регрессионных моде-
лей (GLM, GAM) первой важной переменной 
является Bio_05 (VarI = 0.46 ± 0.02), но для 
машинно-обучаемых моделей (ANN, GBM 
и RF) эта переменная не является наиболее 
важной. Для моделей этой группы перемен-
ная Bio_05 является важнейшей только для 
ANN (VarI = 0.45 ± 0.02), для моделей GBM 
и RF важнейшей является Bio_01 (VarI = 0.59 
± 0.02; VarI = 0.51 ± 0.01). Для FDA и MaxEnt 
первыми важнейшими переменами являются 
Bio_01 (VarI = 0.48 ± 0.01) и Bio_05 (VarI = 
0.47 ± 0.01), соответственно. По важнейшей 
второй переменной все iSDM различаются, 
но для ансамблевой модели важнейшими 
переменными являются Bio_01 (VarI = 0.4 ± 
0.01) и Bio_05 (VarI = 0.31 ± 0.02). Из двух 
важнейших переменных для ансамблевой 
модели лишь одна (Bio_05) совпадает с пе-
ременными, которые были выделены с помо-
щью PCA. 

Из рисунка 7 видно, что для всех инди-
видуальных моделей и ансамблевой модели 
пространственного распространения N. vison 
выделяются две важнейшие переменные: 
Bio_01 и Bio_02. Для ансамблевой модели 
мера важности двух переменных Bio_01 (VarI 
= 0.55 ± 0.01) и Bio_02 (VarI = 0.33 ± 0.01) су-
щественно больше показателя важности дру-
гих переменных, у которых этот показатель 
меньше 0.11 (±0.01). Хотя скрипичные диа-
граммы (рис. 7) показывают иные важнейшие 
переменные, чем выделенные на основе PCA, 
тем не менее, по корреляционному кругу (рис. 

3 Г) видно, что векторы переменных Bio_01 и 
Bio_02 перпендикулярны друг к другу. 

Оценка качества индивидуальных и ан-
самблевой моделей

Оценка качества индивидуальных моде-
лей, выполненная по трём метрикам: TSS, 
AUC, KAPPA, представлена на рисунке 8. Из 
рисунка 8 А, Б, В видно, что модели, создан-
ные для С. canadensis, по всем трём метрикам 
оценки качества моделей хуже, чем модели, 
созданные для других видов. Средние значе-
ния TSS, KAPPA и AUC для всех iSDM со-
ставляют 0.84 ± 0.06, 0.73 ± 0.13 и 0.93 ± 0.06, 
соответственно. Изменение оценки качества 
в зависимости от типа модели рассмотрим на 
примере метрики TSS, так как для создания 
ансамблевых моделей рекомендуется исполь-
зовать именно её [Guisan et al., 2017]. Хотя 
среднее значение для TSS (рис. 8 A) достаточ-
но высокое 0.84 ± 0.06, тем не менее, имеют-
ся 4 реализации GLM, у которых этот индекс 
меньше 0.8 (если количество реализаций со 
значениями метрики TSS ниже пороговой, 
обозначить как TSSc, то сокращённая запись 
выглядит так: TSSc = 4). У моделей разных 
типов средние значения ТSS достаточно вы-
сокие: GAM (TSS = 0.81 ± 0.04), GBM (TSS 
= 0.86 ± 0.09), RF (TSS = 0.86 ± 0.08), FDA 
(TSS = 0.86±0.08), ANN (TSS = 0.81 ± 0.06), 
MaxEnt (TSS = 0.89±0.09). Однако количе-
ство моделей, у которых значение этой ме-
трики меньше 0.8 составляют: GAM (TSSc = 
4), GBM (TSSc = 3), RF (TSSc = 3), FDA (TSSc 
= 2), ANN (TSSc = 2), MaxEnt (TSSc = 1). Из 
этого следует, что при пороговом значении 
TSS = 0.8, при создании ансамблевой модели 
будет учтено 44 модели, т. е. 70% из всех 63 
моделей. 

Из рисунков 8 Г, 8 Д, 8 Е видно, что зна-
чения метрик TSS, KAPPA и AUC индивиду-
альных моделей для O. zibethicus значительно 
выше метрик С. canadensis. Для всех 63 инди-
видуальных моделей значения метрики TSS 
существенно больше 0.8, т. е. все реализации 
GLM (TSS = 0.87 ± 0.02), GAM (TSS = 0.86 ± 
0.03), GBM (TSS = 0.88 ± 0.03), FDA (TSS = 
0.84 ± 0.03), RF (TSS = 0.88 ± 0.03), ANN (TSS 
= 0.86 ± 0.02), MaxEnt (TSS = 0.86 ± 0.02) бу-
дут учтены при создании ансамблевой моде-
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Рис. 6. Оценка относительной важности переменных для созданных индивидуальных моделей пространственного 
распространения O. zibethicus. Панели А–З соответствуют iSDM: GLM, GAM, ANN, GBM, RF, FDA, MaxEnt и eSDM.
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Рис. 7. Оценка относительной важности переменных для созданных индивидуальных моделей пространственного 
распространения N. vison. Панели А–З соответствуют iSDM: GLM, GAM, ANN, GBM, RF, FDA, MaxEnt и eSDM.
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Рис. 8. Скрипичные диаграммы оценок качества индивидуальных моделей по трём метрикам: AUC, TSS, KAPPA. 
Панели верхней строки (А, Б, В) – модели для C. canadensis, средней (Г, Д, Е) – O. zibethicus, нижней (Ж, З, И) – 
N. vison. 

ли. Средние значения TSS, KAPPA и AUC для 
всех iSDM и реализаций составляют 0.87 ± 
0.03, 0.86 ± 0.03 и 0.97 ± 0.01, соответственно. 
Из оценок видно, если метрики качества ин-
дивидуальных моделей TSS и KAPPA для C. 
canadensis различались, то для O. zibethicus 
они не различаются. 

Из рисунков 8 Ж, 8 З, 8 И видно, что каче-
ство индивидуальных моделей для N. vison по 
всем метрикам лучше, чем для С. сanadensis, 
но хуже, чем для O. zibethicus. Оценки пока-
зывают, что метрики TSS индивидуальных 
моделей за исключением двух моделей FDA 
(TSSc = 1) и ANN (TSSc = 1) больше 0.8. Это 
означает, что за исключением двух моделей 
(по одной реализации из FDA и ANN) все 
остальные реализации моделей (61 из 63) бу-
дут использованы для создания ансамблевой 

модели. Средние значения метрики TSS тако-
вы: GLM (TSS = 0.84 ± 0.02), GAM (TSS = 
0.83 ± 0.02), GBM (TSS = 0.84 ± 0.03), FDA 
(TSS = 0.81 ± 0.03), RF (TSS = 0.84 ± 0.03), 
ANN (TSS = 0.82 ± 0.02), MaxEnt (TSS = 0.82 
± 0.02). Средние значения трёх метрик TSS, 
KAPPA и AUC для всех iSDM N. vison и реа-
лизаций принимают достаточно высокие зна-
чения 0.83 ± 0.02, 0.81 ± 0.04 и 0.96 ± 0.01, 
соответственно. 

Сравнение ансамблевых моделей, по-
строенных с помощью различных страте-
гий объединения индивидуальных моделей

Проведённые оценки метрик качества ан-
самблевых моделей для двух стратегий объе-
динения CA и WM приведены на рисунке 9. 
Из этих оценок следует, что для ансамблевых 
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бенно заметно улучшились оценки качества 
моделей по метрике KAPPA: для iSDM она 
составляла 0.73 ± 0.13, а для eSDM – по стра-
тегии CA 0.85 ± 0.002 и WM 0.85 ± 0.005. На-
ряду с увеличением точности на 0.12, также 
наблюдается уменьшение дисперсий для CA 
и WM в 65 и 26 раз, соответственно. Такие же 
существенные улучшения значений также на-
блюдаются для AUC: для iSDM – AUC = 0.93 
± 0.06, для eSDM по стратегии CA– AUC = 
0.99 ± 0.006 и по стратегии WM 0.98 ± 0.003.

Общая закономерность улучшения ка-
чества ансамблевых моделей по всем трём 
выбранным метрикам также наблюдается 
для O. zibethicus и N. vison. Для O. zibethicus 
значения метрик равны: iSDM: TSS = 0.87 ± 
0.03, KAPPA = 0.86 ± 0.03, AUC = 0.97 ± 0.01; 
eSDM по стратегии CA: TSS = 0.904 ± 0.002, 
KAPPA = 0.87 ± 0.002, AUC = 0.99 ± 0.001 и по 
стратегии WM: TSS = 0.903 ± 0.001, KAPPA = 
0.85 ± 0.001, AUC = 0.99 ± 0.001; а значение 
дисперсии уменьшается более чем в 10 раз. 

Наконец, для моделей N. vison значения 
трёх метрик равны: iSDM: TSS = 0.83 ± 0.02, 
KAPPA = 0.81 ± 0.04 и AUC = 0.96 ± 0.01; 
eSDM по стратегии CA TSS = 0.9 ± 0.002, 
KAPPA = 0.86 ± 0.006, AUC = 0.99 ± 0.001 и 
по стратегии WM TSS = 0.9 ± 0.001, KAPPA 
= 0.86 ± 0.003, AUC = 0.99 ± 0.0005. Здесь 
также наблюдается увеличение средних зна-
чений метрик и уменьшение дисперсий более 
чем в 6 раз.

Из рисунка 9 видно, что значения всех ме-
трик eSDM по стратегии CA и WM слабо раз-
личаются. Однако мы окончательно выбрали 
модели eSDM, построенные с помощью взве-
шенного метода усреднения (WM), и провели 
дополнительную проверку по индексу Бойса 
(Bind). Проведённые оценки индекса Бойса 
для 10 реализаций показали достаточно вы-
сокие их значения: C. canadensis Bind = 0.94 
± 0.004, O. zibethicus Bind = 0.95 ± 0.001; N. 
vision Bind = 0.92 ± 0.005.

Модели потенциального простран-
ственного распространения околоводных 
видов на территории России (с оптималь-
ными параметрами eSDM), их сравнение 
с известными ранее данными и динамика 
инвазий

Рис. 9. Скрипичные диаграммы оценок качества ан-
самблевых моделей, построенных двумя методами CA 
и WM объединения индивидуальных моделей.

моделей наблюдается улучшение оценок всех 
метрик TSS, AUC и KAPPA, характеризую-
щих качества моделей как по стратегии объе-
динения моделей CA, так и WM. В частности, 
если средняя оценка метрики TSS для iSDM 
C. canadensis составляла 0.84±0.06, то для ан-
самблевых моделей значения этой метрики 
выше: по стратегии объединения CA TSS = 
0.86 ± 0.003 и по стратегии WM TSS = 0.86 ± 
0.003. При этом дисперсия оценок уменьши-
лась в 20 раз. Для моделей C. сanadensis осо-
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Castor canadensis. Карта пригодности 
местообитаний для канадского бобра, по-
строенная c применением ансамблевого мо-
делирования (рис. 10 А), и её сравнение с со-
временными местами обитания бобров этого 

Рис. 10. Прогноз потенциального распространения С. canadensis (А), O. zibethicus (Б) и N. vision (В) с использова-
нием ансамблевого подхода (eSDM), полученного после объединения индивидуальных моделей (iSDM) с помощью 
метода средневзвешенного усреднения. Все iSDM (GLM, GAM, GBM, FDA, RF, ANN, MaxEnt) оптимизированы 
с помощью тонкой настройки параметров пакета Biomod2. Все модели построены с использованием выбранных 
биоклиматических переменных окружающей среды из наборов данных BIOCLIM и точек находок в нативной и 
инвазионной частях ареала вида.

вида на территории России [Данилов и др., 
2007; Данилов, 2009; Самые опасные..., 2018; 
Khlyap et al., 2021; рис. 11 А] показывают, что 
в настоящее время канадские бобры обитают 
в Евразии далеко не в самых лучших для них 
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местах. Канадский бобр появился на терри-
тории России в 1950-е гг., т. е. более полувека 
назад. Карта eSDM (рис. 10 А), построенная 
с проецированием экологической ниши вида 
из Северной Америки на территорию Евра-

Рис. 11. Инвазионные части ареала в Евразии: Castor canadensis (А), Ondatra zibethicus (Б) и Neogale vison (В) 
[по: Самые опасные..., 2018 с изменениями]. Рис. 11 А: места современного обитания C. canadensis (2022 г.); 11 Б: 
границы ареала O. zibethicus в России [Бобров и др., 2008], где 1 – обитание к началу 1936 г., приращение ареала 
к началу: 2 – 1941 г.; 3 – 1956 г.; 4 – XXI в.;  11 В: 1 – область распространения на рубеже XX и XXI вв.; 10 В: 1 – 
динамка ареала N. vison с шагом 4–15 лет по литературным источникам [Янушевич и др., 1972; Khlyap и др., 2011; 
Bonesi, Tom, 2012; Окулова и др., 2017].

зии, показывает, что климатические условия 
южных районов России ближе к условиям 
нативной (североамериканской) части видо-
вого ареала. Кроме того, область пригодных 
для канадского бобра местообитаний в Евра-
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зии занимает обширную площадь: почти всю 
европейскую часть России (без Большезе-
мельских тундр и пустынно-степных регио-
нов Предкавказья), южные части Западной и 
Средней Сибири (не достигая оз. Байкал), а 
также два изолированных фрагмента: Камчат-
ка и Российский Дальний Восток с островом 
Сахалин. Однако по историческим причинам 
бобр-пришелец появился на Северо-Западе 
России и был расселён в самые восточные 
регионы России [Самые опасные..., 2018]. 
Эти регионы далеко не самые благоприятные 
как для канадского, так и евразийского бо-
бров [Petrosyan et al., 2016; 2019a; рис. 10 А]. 
Кроме того, проникновение канадского бобра 
к югу на Северо-Западе России может сдер-
живаться необходимостью дополнительных 
энергетических затрат на конкурентные от-
ношения с евразийскими бобрами, которые 
стремительно распространяются на север и 
уже заняли те территории, которые канадский 
бобр мог бы ранее беспрепятственно засе-
лить [Данилов и др., 2008а; Каньшиев, 2016]. 

Вызывает тревогу наблюдающееся в на-
стоящее время сближение и частичное пере-
крывание областей распространения бобров 
двух видов (C. fiber и С. canadensis) на Се-
веро-Западе России, возможность проникно-
вения канадского бобра на запад за пределы 
Финляндии [Parker et al., 2012], и потенци-
альное сохранение канадских бобров на сты-
ке Германии, Бельгии и Люксембурга [Dewas 
et al., 2012] представляет опасность обостре-
нием конкуренции за убежища и пищевые 
ресурсы, а также возможным вытеснением 
аборигенного/реинтродуцированного евра-
зийского бобра (C. fiber). Известная в наши 
дни область симпатрии бобров двух видов 
лежит в регионах, где из-за низких темпе-
ратур скорость возобновления древесных 
кормов невелика, что неблагоприятно для 
бобров [Petrosyan et al., 2016]. Отсюда конку-
ренция за пищевые ресурсы здесь выше, чем 
она могла бы быть в более южных регионах. 
В то же время плохие кормовые условия мо-
гут сдерживать рост численности канадского 
бобра в этом регионе и замедлять скорость 
его проникновения в южные регионы России. 
Например, в Костомукшском заповеднике, 
где наблюдается дефицит кормов, 50% бобро-

вых поселений относятся к категории слабых 
(бобры одиночки или пара), а на одно посе-
ление в среднем приходится 2.2 особи [Фёдо-
ров, Данилов, 2018]. Такая популяция имеет 
слабый потенциал воспроизводства. Следова-
тельно, нет оснований ожидать взрывного ро-
ста численности бобрового населения, значи-
тельного количества мигрирующих особей, а 
значит и широкого расселения. 

На сегодняшний день не имеется удов-
летворительного сценария реализации кон-
курентных отношений бобров двух видов, 
которые бы существовали без интродукции 
канадского бобра в Евразию. С одной сторо-
ны, в 2000-х гг. на юге Карелии наблюдали 
замещение канадского бобра евразийским 
[Данилов, 2009]. Однако математические мо-
дели показали, что вселившиеся канадские 
бобры (даже одна пара) могут вытеснить ев-
разийского бобра в любых условиях его су-
ществования. При этом продолжительность 
исключения одного вида другим зависит от 
экологических условий, исходного количе-
ства вселившихся особей и плодовитости: 
при интродукции 12 особей канадского бобра 
численность евразийского начинает снижать-
ся через 31–146 лет [Petrosyan et al., 2019a].

Ondatra zibethicus. Сравнение карты при-
годности местообитаний для ондатры, по-
строенной путём ансамблевого моделирова-
ния (рис. 10 Б), с имеющимися картами ареала 
ондатры [Ондатра…, 1993, Shenbrot, Krasnov, 
2005; Бобров и др., 2008; Neronov et al., 2008; 
Самые опасные..., 2018; рис. 11 Б] говорит о 
сходстве общих черт расположения области 
обитания. Важный показатель качества во-
доёмов для обитания ондатры, который мож-
но использовать как индикатор пригодности 
водоёмов для жизни ондатры и несложно 
определить в поле – насыщенность вод рас-
творёнными минеральными соединениями. 
Показано, что высокое качество достигается 
при минерализации воды выше 0.1 г/л, од-
нако высокая минерализация (выше 6 г/л) 
не благоприятна. Отсюда степные водоёмы 
оптимальней для ондатр, чем тундровые, но 
засолённые водоемы пустынь и марши мор-
ских побережий не благоприятны [Чащухин, 
2007]. Модельные карты более детально по-
казывают регионы (рис. 10 Б), благоприятные 
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для этого вида. Согласно модели для ондатры 
мало пригодны Приенисейские горные реги-
оны Средней Сибири, а Колымская, Камчат-
ско-Корякская и Амуро-Уссурийско-Сахалин-
ская части ареала представлены изолятами. 
Наличие таких изолированных фрагментов в 
Якутии согласуются с данными Е.С. Захарова 
и его коллег [Захаров и др., 2023], а размеще-
ние пригодных местообитаний на Сихотэ-А-
лине с картой распространения ондатры в 
этом регионе [Oleynikov, 2013]. В отличие от 
канадского бобра, возможности дальнейшего 
расселения ондатры по территории России в 
условиях текущего климата невелики. 

Российская часть ареала ондатры была 
близка к её современному расположению уже 
к 1970-м гг. и, по мнению Н.П. Лаврова [1993], 
включала к тому времени почти все места, 
пригодные для обитания вида. Тем не менее, 
расселение в некоторых регионах продолжа-
лось и позже. Например, р. Вишеру зверёк за-
селил в конце XX в. [Животный мир…, 2004]. 
Есть наблюдения о продвижении на север. На 
Ямале в 1960-х – начале 1970-х гг. северная 
граница лежала в лесотундре чуть севернее 
полярного круга [Лавров, 1993; Сосин, 1995], 
а в 2017 г. ондатру находили на широте 70°19′ 
[Головатин, Соколов, 2017]. В низовьях р. Ха-
танги (Таймыр) она обнаружена на широте 
72°51′17ʺ [Головнюк и др., 2017].

Neogale vison. Сравнение карты потенци-
ального ареала американской норки, постро-
енной путём ансамблевого моделирования 
(рис. 10 В), с имеющимися картами ареала 
американской норки [Khlyap и др., 2011; Са-
мые опасные..., 2018; рис. 11 В] показывает 
сходство основных закономерностей распо-
ложения мест обитания чужеродного вида, 
несмотря на различные подходы построе-
ния карт. В частности, прослеживается су-
щественное ухудшение условий в верховьях 
Нижней Тунгуски. На eSDM-карте заметна 
также низкая пригодность для американской 
норки Юго-Восточного Забайкалья, что было 
упущено при построении ареала по литера-
турным данным [Khlyap и др., 2011]. 

Возможности дальнейшего расселения 
американской норки по территории России в 
условиях текущего климата относительно не-
велики. Не исключено её расселение на север 

Камчатки, что уже наблюдается [Валенцев и 
др., 2022], объединение камчатского изолята 
с основной частью евразийского ареала вида, 
а также проникновение в малоблагоприятные 
регионы Чукотки. 

Последствия инвазий околоводных мле-
копитающих и контроль численности

Castor canadensis. По сравнению с евра-
зийским бобром, канадский раньше созрева-
ет, размер семьи больше и выше рождаемость. 
В выводке в среднем 5.2±1.4 детёныша, про-
тив 3.8±1.0 у евразийского бобра [Parker et al., 
2012]. Это даёт канадскому бобру конкурент-
ные преимущества при совместном обитании 
с евразийским [Petrosyan et al., 2019a]. Меха-
низмы взаимодействия этих видов нуждают-
ся в дальнейших исследованиях, требуется 
мониторинг численности и при необходимо-
сти проведение мероприятий по ограниче-
нию численности, а возможно и полному ис-
коренению канадского бобра на территории 
Евразии.

Существующие данные по скорости рассе-
ления канадского бобра в Северной Америке 
показывают, что по водотокам он может рас-
селяться более чем на 50 км [Müller-Schwarze, 
2011]. На северо-западе России скорость рас-
селения, оценённая по протяжённости пред-
полагаемых рек расселения, достигала 30 км 
в год, хотя в районах с относительно равно-
мерным распределением кормовых ресурсов 
она могла быть небольшой (0.2–1 км в год) 
[Данилов и др., 2007]. На востоке России ка-
надские бобры также могли переселяться на 
большие расстояния, но площади, занятые 
поселениями бобров, остаются небольшими. 
В российском Приморье канадские бобры 
преодолели за 5 лет как минимум 330 км [Са-
вельев и др., 2010]. На Камчатке, по сообще-
нию А. Валенцева [Валенцев и др., 2022], бо-
бры в первые 10–12 лет широко расселились, 
вплоть до нижнего течения р. Камчатка (до 
300 км от мест выпуска), возросла их числен-
ность. 

Среди отмеченных у канадского бобра 
гельминтов 1 вид относится к скребням [Ро-
машов, 2015], 1 – к цестодам, 12 – к нема-
тодам и 6 – к трематодам [Ромашов, 2015; 
Rosell, Campbell-Palmer, 2022]. Большинство 
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из них встречаются и у других видов те-
плокровных, но есть 4 вида, которые спец-
ифичны для канадского бобра: нематоды 
Travassosius americanus, Castorstrongilus 
castoris и трематоды Stichorchis subtriquetrus, 
Stephanoproraoides lawi. Все они отмечены 
у канадского бобра в его нативном ареале, 
при этом высокие показатели встречаемости 
характерны для 2 видов: S. subtriquetrus и T. 
americanus [Ромашов, 2015; Rosell, Campbell-
Palmer, 2022]. Именно эти 2 вида были заве-
зены с канадскими бобрами в Финляндию, а 
затем проникли в Ленинградскую обл. Даль-
нейшее расселение канадского бобра в Каре-
лию и интродукция в Хабаровский край при-
вели к обеднению числа специфичных видов 
гельминтов до одного (T. americanus) [Саве-
льев, 2005; Ромашов, 2015]. 

В нативном ареале от канадских бобров 
выделяли возбудителей различных болезней 
человека и скота (вирусных – 3 патогена, 
грибковых – 1, бактериальных – 14 и параз-
итарных – 26). Чаще других у канадских бо-
бров обнаруживали возбудителя туляремии 
(Francisella tularensis) и жиардиаза (лямблия 
Giardia spp.); обычны – возбудители лепто-
спирозов (Leptospira spp.), псевдотуберкулёза 
(Yersinia pseudotuberculosis) и токсоплазмоза 
(Toxoplasma gondii); из редко обнаружива-
емых патогенов к самым опасным для че-
ловека относится вирус бешенства [Rosell, 
Campbell-Palmer, 2022]. 

Доступный путь ограничения численно-
сти бобра – охота, особенно в весенний пери-
од [Parker et al., 2012]. В России специальных 
мер по ограничению численности канадских 
бобров не предусмотрено. Возможен также 
вылов живых зверей с последующим содер-
жанием в специальных питомниках или зоо-
парках. Для предотвращения угрозы отдель-
ным особо ценным деревьям рекомендуется 
их ограждение. Для предотвращения неже-
лательного затопления местности – примене-
ние устройств, понижающих уровень воды в 
пруду.

Ondatra zibethicus. Ондатра заселила 
огромные пространства России, и внедрение 
её в состав водно-болотных экосистем уже 
вызвало значительные изменения в биотиче-
ских отношениях полуводных и отчасти на-

земных видов растительности и населения 
позвоночных и беспозвоночных животных. 
Эти изменения коснулись в первую оче-
редь трофических связей, пространственной 
структуры популяций, территориального пе-
рераспределения и консортивной организа-
ции водных и околоводных сообществ [Онда-
тра…, 1993]. 

Трофическая деятельность ондатры воз-
действует, прежде всего, на гидрофильную 
растительность, что стало сильным экологи-
ческим фактором в формировании береговых 
экосистем. Наблюдается изъятие значитель-
ной части фитомассы, снижение скорости 
лесовозобновления, ухудшение защитных и 
репродуктивных функций среды, возраста-
ние степени абразионного процесса. Онда-
тра – важный фактор трансформации водных 
растительных ценозов в местах её обитания. 
Будучи прожорливой, она потребляет массу 
растений и наносит огромный ущерб их за-
рослям. Поедая корневища, зверёк уничтожа-
ет и развивающиеся на них почки возобновле-
ния, что губительно для водных макрофитов 
[Чащухин, 2007]. Это особенно значимо в 
северных широтах, где вегетация водной рас-
тительности замедлена. При этом кормовые 
условия обитания вида ухудшаются, порой 
до такой степени, что водоёмы становятся 
совершенно непригодными для его дальней-
шего существования [Данилов и др., 2008а]. 
В Ленинградской обл. озёра, заселённые он-
датрой, заполнялись не использованными 
зверьком частями растений, дно заиливалось, 
водоём мелел, берега интенсивно заболачи-
вались. Чрезмерное разрастание телореза 
вытесняло ценные кормовые растения онда-
тры. Это наносило ущерб не только самому 
грызуну, но и другим обитателям водоёмов: 
водоплавающим и болотным птицам, многим 
видам рыб. Воздействие трофической дея-
тельности ондатры особенно велико в регио-
нах, где она достигает высокой численности, 
но слабо промышляется. Наносит большой 
урон двустворчатым моллюскам (беззубке 
и перловице). Благополучно существует с 
выхухолью, в том числе при использовании 
общих нор, но выедание ондатрой раститель-
ности может снижать запасы беспозвоноч-
ных – пищевых объектов выхухоли [Лавров, 
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1957; Ондатра…, 1993; Данилов и др., 2008б; 
Бобров и др., 2008; и др.]. Отмечено отрица-
тельное влияние ондатры на водяную крысу 
[Чибыев, 2010]. На кормовых столиках гры-
зуна отмечены редкие виды моллюсков, за-
несённые в Красную книгу России [Шихова, 
Ширяев, 2019].

Роющая деятельность ондатры приводит 
к формированию нежелательного нанорелье-
фа, к разрушению целостности почвенного 
покрова, ускорению процессов круговорота 
веществ в экосистемах, к изменению гидро-
термического режима и повышению биологи-
ческой активности почв. Норы грызуна про-
низывают берега водоёмов различных типов, 
и при их создании выносятся большие объё-
мы почвогрунтов. В Восточной Сибири рою-
щая деятельность ондатры ускоряет процесс 
образования провальных (термокарстовых) 
озёр. Её трофическая и роющая деятельность 
нарушает целостность почвенного покрова 
по берегам водно-болотных экосистем и слу-
жит важным экологическим фактором, сни-
жающим их биологическую продуктивность 
[Чибыев, Мордосов, 2006; Чибыев, 2010].

Ондатра освоила в разных условиях 
довольно широкий спектр кормов и сама 
стала добычей для 69 видов позвоночных 
животных – млекопитающих, птиц, пресмы-
кающихся, рыб. Сформировались различные 
формы пищевых, пространственных и параз-
итических связей. Многие грызуны, насеко-
моядные, птицы, беспозвоночные использу-
ют убежища и кормовые столики ондатры как 
места отдыха, гнездования, устройства жи-
лищ и убежищ, добычи пищи. Зимой зверёк 
поддерживает незамерзающие лунки во льду, 
что способствует аэрации воды и предупреж-
дает заморы рыб [Ондатра..., 1993; Чащухин, 
2007; Бобров и др., 2008]. 

Местами O. zibethicus наносит большой 
экономический ущерб, разрушая прибрежные 
обочины дорог, береговые зоны водохрани-
лищ, ирригационные и другие околоводные 
сооружения. В Якутии было установлено, 
что эта деятельность достаточно заметна и 
приносит повреждения сенокосным лугам и 
пастбищам, сокращая их площадь и делая не-
пригодными для хозяйственного использова-
ния [Чибыев, Мордосов, 2006; Чибыев, 2010].

По мере расширения ареала ондатры в 
Евразии, перечень найденных у этого вида 
гельминтов увеличивался. К 1993 г. на терри-
тории СССР у O. zibethicus было обнаружено 
49 видов трематод, 13 видов цестод, 16 видов 
нематод и 3 вида акантоцефалов. Из этого 
списка 6 видов могут считаться видоспеци-
фичными паразитами ондатр: трематоды Pla-
giorchis proximus, Echinochasmus schwartzi, 
Echinostoma trivolvis и Quinqueserialis quin-
queserialis, нематоды Longistriata dalrymplei 
и Rideritocaulus ondatrae [Шалдыбин, 1993]. 
Интересно, что в Байкальском регионе жиз-
ненный цикл завезённой с ондатрами трема-
тоды Q. quinqueserialis протекает c участи-
ем сибирского вида брюхоногого моллюска 
Anisus stroemi [Фомина и др., 2012]. Среди 
гельминтозов опасных для человека необхо-
димо отметить участие ондатры в природных 
очагах альвеококкоза [Шалдыбин, 1993] и 
эхинококкоза [Мазур, Фомина, 2012].

Ондатра известна как носитель возбудите-
лей зоонозных болезней человека: омской ге-
моррагической лихорадки (ОГЛ), туляремии, 
паратифа, сальмонеллёза, токсоплазмоза, кок-
цидиозов и др. [Максимов, Харитонова, 1975; 
Ястребов, Якименко, 2014; Кассал, 2017]. Счи-
талось, что природные очаги ОГЛ давно суще-
ствовали в Западной Сибири, и инвазия ондатр 
в пределы природных очагов ОГЛ послужила 
важной причиной эпидемического проявле-
ния этой инфекции и подъёма заболеваемости 
людей [Платонов и др., 2014; Рудаков и др., 
2015]. Однако современные исследования по-
казывают, что вирус ОГЛ генетически близок 
к вирусу клещевого энцефалита (КЭ), и пред-
полагают, что вирус ОГЛ возник в результате 
адаптаций вируса КЭ к новому виду хозяина 
(интродуцированной ондатре), при этом изме-
нились и пути его передачи: от трансмиссив-
ного к нетрансмиссивным [Kovalev, Mazurina, 
2022]. Ондатра относится к видам высоковос-
приимчивым и высокочувствительным к воз-
будителю туляремии и играет значимую роль 
в природных очагах этой инфекции лесного, 
пойменно-болотного и степного типа [Тарасов 
и др., 2019], погибая при эпизоотиях [Онда-
тра..., 1993; Кассал, 2017]. 

Имеет хороший красивый мех, изделия из 
которого во второй половине XX в. были в 



263РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2023

России популярны. Во многих регионах зани-
мала ведущее место в заготовках пушнины. 
В настоящее время в связи с падением спро-
са на пушнину промысел угасает. В Якутии, 
например, современное поколение охотни-
ков-промысловиков не владеет в полной мере 
навыками добычи ондатры [Сафронов и др., 
2016; Argunov, 2018].

В основе контроля лежит мониторинг 
численности популяций O. zibethicus и реги-
страция негативных воздействий. При необ-
ходимости численность можно снизить орга-
низацией интенсивного промысла. Возможно 
дополнительное изъятие зверьков в перио-
ды естественных спадов численности, в том 
числе под воздействием таких факторов, как 
засуха, частичное или полное промерзание 
водоёмов, образование наледей. Некоторые 
приёмы позволяют добиться локального 
снижения ущерба от деятельности ондатры. 
Например, можно огораживать склоны бере-
гов, не допуская тем самым строительство 
нор, или спускать воду на зиму в фермер-
ских прудах. Для уничтожения ондатр при-
меняли массовый отлов, отстрел, яды анти-
коагулянты [Kadleca et al., 2007]. На первых 
этапах вселения удавалось добиться полно-
го изъятия зверьков, что было достигнуто в 
1932–1935 гг. для Великобритании [Robertson 
et al., 2016]. В Нидерландах затраты на кон-
троль численности грызуна варьировали от 
97 до 314 евро/км и в 2016 г. составили 4.5 
млн евро. В зависимости от скорости восста-
новления популяции полный контроль может 
поддерживаться с использованием 0.5–1 че-
ловеко-час/км/год, что соответствует 50–100 
евро/км/год [Bos, 2017]. 

Neogale vison. Вселение американской 
норки в экосистемы европейской части Рос-
сии считают важной (но далеко не единствен-
ной) причиной сокращения численности, а 
местами и полного исчезновения европейской 
норки [Rozhnov, 1993; Туманов, 2009]. В Цен-
трально-Лесном заповеднике (Тверская обл.) 
до конца 1980-х гг. обитала только европейская 
(аборигенная) норка. В первое время после 
появления американской норки аборигенный 
вид продолжали регистрировать, с 1993 г. на-
чалось устойчивое снижение численности, и 
после 2006 г. европейскую норку в заповедни-

ке не обнаруживали [Кораблёв М. и др., 2020]. 
Такая ситуация – прогрессирующее снижение 
численности европейской норки после появ-
ления норки американской – типична для мно-
гих регионов. Наблюдая за ней, специалисты 
пришли к выводу, что сохранить европейскую 
норку возможно лишь там, где американская 
норка отсутствует [Терновский, Терновская, 
1994; Kisleyko et al., 2022]. Кроме европейской 
норки, этот вид может вытеснять из околово-
дных местообитаний других куньих, охотно 
посещающих берега рек и ручьёв: чёрного 
хоря, колонка. Рацион американских норок 
чрезвычайно широк, а размеры многих жертв 
могут превышать размеры тела хищника [Ча-
щухин, 2009]. В окрестностях Телецкого озе-
ра американская норка конкурирует с выдрой, 
истребляет рыбу, приносит ощутимый вред 
домашнему птицеводству [Терновский, 1958]. 
В Якутии разоряет гнёзда и поедает яйца водо-
плавающих и других околоводных птиц, а так-
же вредит запасам рыб, особенно на неболь-
ших реках [Argunov, 2018]. В Карелии рыба 
встречалась в 42.4% исследованных желудков 
и экскрементов американских норок, в Ленин-
градской обл. – 41% в бесснежный период и 
23% зимой. Однако питание рыбой не причи-
няет существенного вреда рыбному хозяйству, 
так как зверёк добывает в основном мелкие ма-
лоценные виды рыб [Данилов, 2009]. Сравне-
ние рационов питания выдры и американской 
норки показало разницу их пищевых предпо-
чтений: лягушки составляли (соответственно) 
73 и 42%, рыба – 67 и 21%, млекопитающие – 
6.1 и 44%. На отдельных водоёмах N. vison мо-
жет наносить существенный урон поголовью 
ондатры. На Курильских островах наличие 
норки отрицательно сказывается на численно-
сти птиц, гнездящихся на земле. В Финляндии 
стала одним из главных врагов дичи в при-
брежных биоценозах [Tenovuo, 1963; Kauhala, 
1996]. В Швеции наблюдали подъём числен-
ности американской норки в период падения 
численности лисицы (Vulpes vulpes), что свя-
зывают с уменьшением пищевой конкуренции 
этих хищников [Carlsson et al., 2010]. 

Показано участие N. vison в циркуляции 
лептоспир Grippotiphosa, вызывающих у лю-
дей водную лихорадку. В Восточной Испании 
у диких американских норок обнаружен ви-
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рус SARS-CoV-2 [Aguiló-Gisbert et al., 2021]. 
В природных очагах туляремии (в основном 
пойменно-болотного типа) роль незначитель-
на [Тарасов и др., 2019]. Играет ключевую 
роль в очагах описторхидозов Воронежской 
обл. [Ромашов и др., 2013]. В Якутии у зверь-
ков обнаружены нематоды – Capillaria putorii 
(Rudolphi, 1819), Soboliphyme baturini Petrow, 
1930, Skrjabingylus nasicola (Leuckart, 1842). 
В Кировской области у американских норок 
из природных биотопов и урбоценозов обна-
ружено 18 видов паразитических червей, от-
носящихся к трематодам (5 видов), нематодам 
(12 видов) и цестодам (1 вид), доминируют 5 
видов гельминтов: I.melis, A. alata, A. putorii, 
A. mucronata и Sk.nasicola, эпизоотологиче-
скую и эпидемиологическую опасность пред-
ставляют A. alata (larvae), M. bilis, Trichinella 
spр. [Масленникова, Стрельников, 2020]. В 
Томской обл. у одной из 7 исследованных 
американских норок обнаружены Trichinella 
nativa [Коняев и др., 2022]. Отмечено более 
низкое разнообразие паразитофауны амери-
канской норки в инвазионной части её ареала 
по сравнению с нативной частью, например, 
на территории бывшего СССР у норки отме-
чено 17 видов паразитов, а в Северной Аме-
рике – 46 [Контримавичус, 1969].

Вместе с американской норкой во мно-
гие страны Евразии (в том числе в Испанию 
и Финляндию на западе и в Китай – на Вос-
токе) проник вирус алеутской болезни но-
рок – опасного заболевания куньих, которое 
приносит серьёзный экономический ущерб 
звероводческим хозяйствам и может снижать 
численность свободноживущих куньих [Ску-
матов, Бельтюкова, 2002; Каштанов, Сальни-
кова, 2017].

Ценный пушной зверёк, но при добыче 
капканами одновременно могут изыматься 
редкие виды куньих, в том числе европейская 
норка. В настоящее время в связи с падени-
ем спроса на пушнину промысловой охоты 
на американскую норку нет [Данилов, 2009; 
Argunov, 2018]. 

В России N. vison прочно вошла в около-
водные экосистемы многих регионов, и да-
леко не всегда возможно её полное изъятие. 
Частичное изъятие можно осуществлять об-
щепринятыми приёмами её промысла. Наи-

более остро вопрос ограничения численности 
вида стоит в ещё оставшихся регионах его 
совместного обитания с аборигенной евро-
пейской норкой. Однако приёмы добычи этих 
видов сходны. И.Л. Туманов [2009] считает, 
что в местах совместного обитания норок 
двух видов возможна лишь кратковременная 
охота на американскую норку в IV квартале 
года. Возможно также, ловить норок живы-
ми с последующим изъятием только инвази-
онного вида. Опыт других стран (Исландия 
и Великобритания), где осуществляли про-
граммы по элиминации американских норок 
из природных биотопов, показывает, что до-
биться желаемого эффекта не всегда удаётся 
[Birnbaum, 2013]. В любом случае принятие 
решения о необходимости изъятия американ-
ской норки, разработка программ и действия 
по ограничению численности этого инвази-
онного вида должны строиться на научной 
информации, которой все еще не достаточно 
[Bonesi, Palazon, 2007]. 

Обсуждение
Применение подхода ансамблевого моде-

лирования является мощным инструментом 
для изучения пространственного распростра-
нения, выявления видоспецифических требо-
ваний видов к факторам окружающей среды и 
определения их реализованной экологической 
ниши в географическом пространстве. От-
сутствие существенных различий прогнозов 
пригодных местообитаний для каждого вида 
на основе различных подходов и методов (ре-
грессионных, машинно-обучающих, класси-
фикации, максимальной энтропии) позволяют 
утверждать, что выбранные нами предиктор-
ные переменные являются важными, опреде-
ляющими их пространственное распростра-
нение. Основываясь на наших результатах, 
мы можем предложить набор экологических 
факторов, контролирующих распространение 
околоводных видов на территории России, и 
эффективный подход построения ансамбле-
вых моделей с высокими показателями метрик 
их качества (TSS, KAPPA, AUC, Boyce) на базе 
набора индивидуальных моделей с оптималь-
ными параметрами. 

Карты предпочтительных местообита-
ний околоводных видов млекопитающих C. 
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сanadensis, O. zibethicus и N. vision (рис. 10 А, 
Б, В) показывают, что их потенциальные аре-
алы существенно различаются. Прогнозный 
потенциальный ареал C. сanadensis охваты-
вает на юге европейской и азиатской частей 
России зоны мелколиственных и смешанных 
лесов, на севере европейской части – темно-
хвойные и редкостойные леса, на Дальнем 
Востоке широколиственные, хвойно-широко-
лиственные, мелколиственные и смешанные 
леса. В отличие от канадского бобра потенци-
альный ареал ондатры охватывает природные 
зоны с богатой травянистой растительностью 
от тундр до степей. Потенциальный ареал 
американской норки занимает промежуточ-
ное положение по сравнению с C. сanadensis 
и O. zibethicus, охватывает всю лесную зону 
России, тундровую и степную зоны в евро-
пейской части России.

Получено, что коэффициенты вариации 
моделей (CV), указывающие степени согла-
сования прогнозов между моделями, стати-
стически незначимы. Это означает, что не 
существуют области, на территории которых 
прогнозы моделей значимо различаются, т. е. 
все модели, использующие разные подходы и 
методы указывают достаточно высокую со-
гласованность выделения пригодных место-
обитаний для видов на территории России. 
Важно отметить, что имеются некоторые об-
щие черты размещения пригодных местооби-
таний околоводных видов в азиатской части 
России. В частности, прогнозные карты трёх 
видов показывают, что в условиях современ-
ного климата наблюдается протяжённый раз-
рыв ареалов от Предбайкалья до Среднего 
Приамурья, сходный с европейско-восточ-
но-азиатским разрывом ареалов, который от-
мечен у многих видов автохтонных наземных 
позвоночных [Матюшкин, 1976].

Основные черты формирования инва-
зионных частей ареалов трёх околоводных 
млекопитающих

Представленные карты современного 
пространственного распространения трёх 
видов (рис. 11) и динамика их расселения по 
времени позволяют утверждать, что основ-
ные закономерности формирования инвази-
онной части ареала ондатры и американской 

норки были сходными. Это (1) полицентрич-
ность, (2) рост численности, который сначала 
происходит в местах первичной интродукции 
(ядер формирования инвазионного ареала) 
и способствует относительно быстрому рас-
селению, (3) дополнительная интродукция 
и возникновение новых ядер, (4) слияние 
зон самостоятельного расселения в единый 
сплошной ареал, его расширение и уплотне-
ние, (5) рост общей численности как за счёт 
роста в благоприятных местообитаниях, так 
и за счёт общей площади ареала. 

Этапы формирования инвазионной части 
ареала канадского бобра принципиально не 
отличаются, но ядер формирования инвази-
онного ареала было много меньше. Они рас-
полагались на разных концах континента и 
были разделены несколькими тысячами ки-
лометров биогеографически неоднородной 
территории, непреодолимой для бобров.

При анализе формирования инвазионной 
части ареала 100 самых опасных инвазион-
ных видов России было получено, что среди 
них стали широко распространены в Север-
ной Евразии виды, которые впервые появи-
лись здесь около 200 лет назад [Petrosyan et 
al., 2023]. Однако ондатра и американская 
норка заняли обширные пространства ново-
го материка намного быстрее. Эти виды ста-
ли обычными обитателями многих регионов, 
спустя полвека после начала их интродукции, 
хотя процесс расселения продолжается до сих 
пор. Основные причины быстрого освоения 
территории, превышающей первичный ареал 
этих видов, несомненно, кроются в отмечен-
ной выше полицентричности и широких мас-
штабах инвазии.

Перечисленные закономерности форми-
рования инвазионной части ареала млекопи-
тающих в таких случаях существенно отлича-
ются от того, что происходит при изменении 
ареала естественным путём без вмешатель-
ства человека, когда наблюдается постепен-
ный и медленный прирост новых площадей. 
Преднамеренная интродукция привела к на-
рушению пространственно-временных зако-
номерностей формирования ареала.

Не менее важное последствие инвазий 
околоводных млекопитающих – коренные 
изменения структуры населения животных 
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малых рек, пронизывающих густой сетью гу-
мидные ландшафты России. Особенно ярко 
это проявляется в европейской части России 
(табл. 2).

Если в конце XIX в. в околоводных место-
обитаниях Европейской России встречалось 
4 вида, из которых лишь некрупная водяная 
полёвка, на зиму переходящая к подземному 
образу жизни в луговых долинных местоо-
битаниях, была местами многочисленна, а 
остальные околоводные виды млекопитаю-
щих из-за комплекса преимущественно ан-
тропогенных факторов были редки, то в наши 
дни видовое разнообразие вдвое возросло. 
Среди новых видов три переселенца из Аме-
рики, о которых речь была выше. Они стали 
обычными обитателями водоёмов почти по 
всей России или в её отдельных регионах. 
Четвёртый вид – реинтродуцированный евра-
зийский бобр, который сейчас не только ши-
роко расселился, но и, будучи экосистемным 
инженером, привёл к существенным преоб-
разованиям околоводных местообитаний [За-
вьялов, 2015; Бобры..., 2018]. 

Полученные результаты по прогнозу буду-
щих инвазий околоводных млекопитающих 
трёх интродуцированных видов показывают 
высокую пригодность для их жизни обшир-
ных площадей европейской части России и 
многих регионов в азиатской части. Можно 
ожидать их устойчивого существования и 
продолжения вызванных ими модификаций 
экосистем. 
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THE MOST DANGEROUS INVASIVE NEAR-WATER MAMMALS IN 
RUSSIA: ENSEMBLE MODELS OF SPATIAL DISTRIBUTION
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The potential ranges of three near-water mammals included in the list of the 100 most dangerous invasive 
species of Russia (Сanadian beaver, Muskrat, American mink) were presented. Maps of suitable habitats 
of species were created by ensemble modeling of spatial distribution of species (eSDM) based on global 
species occurrence records in native and invasive range, bioclimatic variables characterizing the current 
climate. The efficiency of the construction of ensemble models as compared to individual models (iSDM) 
is evaluated. The results of analysis of consequences of invasions of near-water mammals are presented and 
the features of control of number and limitation of their distribution in the future on the territory of Russia 
are considered. The patterns of formation of the invasive part of the range of alien near-water mammals are 
summarized and suitable regions for their future invasions are predicted. 
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