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Аннотация. Экологическое моделирование методом максимальной энтропии на базе 
пакета Maxent широко используется в различных исследованиях. Однако, для 
получения валидных результатов и оптимальных моделей важно корректное 
использование метода, включая подготовку исходных данных и использование 
различных вариантов настроек в программе. В обзоре обобщены современные 
публикации по предлагаемой тематике, выявляющие различные нюансы и возможности 
работы в программе Maxent. 
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Моделирование экологических ареалов видов является одним из современных 
направлений в экологии и биогеографии. Несмотря на наличие множества публикаций 
с рекомендациями по стандартам корректного моделирования (Araújo et al., 2019; Zurell 
et al., 2020) вопросы по подготовке и проведению анализа все еще остаются сложной 
задачей для начинающих исследователей. В настоящее время существует много 
методов моделирования распространения видов, основанных на разных алгоритмах 
(Sandanov, 2019; рис. 1). Среди «моделей присутствия» наиболее популярным является 
метод максимальной энтропии, реализованный в программе Maxent1. Возможности и 
различные детали анализа на основе метода Maxent ранее представлены в обзоре 
(Lissovsky, Dudov, 2020). В предлагаемой статье представлены особенности работы с 
методом, основанные на опыте автора, которые позволят лучше понять принципы 
анализа и получить валидные результаты моделирования. При этом охвачены моменты, 
которые не обозначены в вышеуказанных обзорах. 

В современных биологических исследованиях сбор материала и проведение 
наблюдений за видами в основном проводится на основе маршрутных или 
полустационарных исследований. В редких случаях флористические и фаунистические 
работы полностью охватывают изучаемый контур или ареал вида. Поэтому 

1 Название программы является сокращением от Maximum Entropy (максимальная энтропия). В ранних 
исследованиях многие авторы сохраняли оригинальное написание программы «MaxEnt». В современных 
исследованиях чаще используется словосочетание «Maxent», включая и авторов разработанной 
программы. 
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исследователи большей частью получают данные о присутствии вида. Достоверные 
данные об отсутствии вида могут быть получены при оценке территории с 
использованием регулярной сети отбора проб и наблюдений или же при 
долговременных исследованиях. При наличии полных данных о присутствии вида и 
понимании границ его ареала есть возможность ограничить область распространения 
вида условными точками его отсутствия (так называемое «псевдоотсуствие» вида – 
pseudo-absence). Такой подход позволяет при моделировании реализовать другие 
алгоритмы, основанные на данных присутствия и отсутствия вида (рис. 1). 

 

 
 

Рис. 1. Основные алгоритмы, использующиеся при экологическом моделировании 
Fig. 1. Main algorithms used in species distribution modeling 

 
Метод максимальной энтропии применяется для поиска свойств распределения 

факторов среды в наборе точек пространства (ячеек изучаемого растра), в которых вид 
обитает: по исходной гипотезе в таком наборе свойства распределений факторов среды, 
влияющих на распространение вида, должны быть максимально близки свойствам 
распределений этих факторов во всем изучаемом географическом пространстве (Elith et 
al., 2011). Идея состоит в том, чтобы найти возможное распространение максимальной 
энтропии (наибольшего распределения) на основе доступной информации по 
известным местонахождениям вида и экологических условий на всей территории 
исследования. Модели Maxent представляют собой возможное распределение в виде 
пикселей на территории исследования без учета того, что пиксели, где вид не обитает 
не интерпретируются как отсутствие вида в данном местообитании (т.е. не 
используется «псевдоотсуствие» вида). 

Анализ по принципу максимальной энтропии считается одним из самых 
эффективных методов при моделировании распределения видов на основании данных 
только о присутствии и широко используется в современных исследованиях (Elith, 
Leathwick, 2009). Более того, данный метод вошел в пятерку лучших на основе оценки 
качества и точности моделей (Elith et al., 2006). Алгоритм Maxent представлен в виде 
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отдельного программного продукта, реализован в пакетах для среды R, имеется в 
качестве надстройки в ГИС-программах (например, QGIS, SAGA GIS). Как и любой 
другой метод Maxent имеет свои сильные и слабые стороны (табл. 1).  

 

Таблица 1. Сравнительный анализ различных возможностей программы Maxent с 
другими методами моделирования 

 

Table 1. Comparative analysis of different possibilities of Maxent program with other 
methods of species distribution modeling 

 

Преимущества Недостатки 
Оценка взаимоотношений между 
видом и экологическими 
переменными, включая и 
взаимодействие между самими 
предикторами. 

Процесс анализа представляет для 
исследователя своеобразный «черный ящик», 
т.е. не так просто понять, как конкретно 
работает метод. В случае с другими методами 
есть возможность провести оценку 
взаимосвязей между предикторами и 
зависимой переменной на разных этапах.  

При анализе проводится тестирование 
с использованием базовых 
статистических критериев. 

Метод не включает много статистики в 
отличие от генерализованных аддитивных и 
линейных моделей. 

Измеряется важность переменных, 
производится построение кривых 
отклика на каждую переменную, есть 
возможность произвести кросс-
валидацию и другие настройки 
параметров моделирования. 

Чтобы получить оптимальную модель нужно 
провести анализ серии моделей с разными 
настройками. В ряде случаев возникают 
сложности из-за ограниченности настроек, что 
снижает возможность более детальной оценки 
качества результирующей модели. 

Может быть эффективным при 
наличии относительно малого числа 
известных данных по присутствию 
вида. 

Предвзятость выбора образцов является 
гораздо бóльшей проблемой для методов, 
оценивающих только присутствие, в отличие 
от методов присутствия-отсутствия. 

Возможность использования как 
непрерывных, так и категорийных 
экологических переменных 
(предикторов). 

При отсутствии готовых растров с 
категорийными переменными необходима их 
предварительная подготовка с одинаковым 
географическим охватом и размером ячейки. 

Это относительно современный метод, 
который по результатам тестов 
показал лучшие результаты в 
сравнении с другими методами, 
основанными на анализе точек 
присутствия видов. 

Современные протоколы рекомендуют 
проводить сравнительный анализ с 
использованием различных алгоритмов. 

Maxent может функционировать в 
комплексе с различными ГИС 
программами. В ряде случаев 
алгоритм уже встроен с эти 
программы.  

Ряд современных пакетов по моделированию 
также позволяет в дальнейшем анализировать 
результаты с использованием ГИС.  

Метод достаточно легко освоить, 
программа бесплатная и с 
дружелюбным интерфейсом, есть 
много форумов и современных 
публикаций по этой методике. 

Простота проведения анализа не должна 
сказываться на подготовке данных, 
регулировке настроек и корректной 
интерпретации полученных результатов. 
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Использование метода Maxent может быть успешным в следующих случаях: 1) Если 
недоступны данные по отсутствию вида (обычно регистрируется только присутствие 
вида); 2) Когда есть сомнения, что данные по отсутствию вида являются ненадежными; 
3) Когда вид может временно отсутствовать на территории; 4) Если вид занимает 
фрагментированные местообитания. 

В программе Maxent имеются различные настройки (от базовых до продвинутых), 
использование которых может оказать большое влияние на конечную модель 
потенциального распространения вида. Рассмотрим эти аспекты более подробно.  

Вопросы анализа с использованием пакета Maxent довольно подробно отражены в 
публикации К. Мероу с соавторами (Merow et al., 2013). Р. Хальворсен с соавторами 
(Halvorsen et al., 2016) предлагают при работе с Maxent не использовать базовые 
настройки и следовать альтернативной методике Maxent («alternativeMaxEntprocedure» 
– aMp), которая основана на ручном поэтапном выборе ключевых переменных с 
применением критерия Фишера для сравнения вложенных моделей.  

Нюансы работы с имеющимися входными данными и важность предварительной 
подготовки точек распространения вида более подробно рассматривались в более 
ранних публикациях (Sandanov 2019; Lissovsky, Dudov, 2020). Для полноценного 
анализа в Maxent необходимо равномерно распределить точки распространения вида в 
пространстве. Для этой процедуры можно использовать возможности различных ГИС-
программ или инструмент в пакете SDMtoolbox 2.0, позволяющий распределить точки 
распространения вида с определенным шагом в зависимости от гетерогенности 
природных условий. В программном пакете Maxent в установках по умолчанию 
присутствует параметр (Remove duplicate presence records), исключающий точки, 
попадающие в одну растровую ячейку. 

На конечном этапе важно иметь объем выборки необходимой для проведения 
корректного анализа. Число точек распространения вида может являться ключевым для 
получения оптимальных результатов, что показано на серии сравнительных моделей, 
использующих различные алгоритмы (Zimmermann et al., 2007; Wisz et al., 2008). Также 
определено, что для широкоареальных видов необходимо использовать в анализе 
большее число местонахождений (до 150) для большей достоверности полученных 
результатов (Feeley, Silman, 2011), что было реализовано в наших ранних 
исследованиях для видов восточноазиатской (Sandanov, Naidanov, 2013) и 
центральноазиатской приуроченности (Sandanov et al., 2020). В противовес этому 
отмечается, что при моделировании видов с широкими экологическими 
предпочтениями (виды-генералисты) можно использовать гораздо меньшее число точек 
распространения вида (даже всего лишь 10) с большей погрешностью (Soultan, Safi, 
2017). Для видов с узкой экологической нишей (виды-специалисты) в анализе с 
использованием Maxent необходимо использовать не менее 50 местонахождений, при 
малых выборках валидность моделей заметно снижается. Экспериментально показано, 
что для алгоритма Maxent необходимо использование не менее 15 точек 
распространения вида (Papeş, Gaubert, 2007). Тем не менее, основным параметром 
выборки должен являться максимальный охват всех местообитаний вида, что является 
основой хорошего моделирования. Нашими исследованиями экспериментально 
показано, что в гетерогенном ландшафте исключение из анализа даже одной точки 
распространения вида может оказать большое влияние на результирующую модель 
(Sandanov, 2022). 

Для редких видов или узколокальных эндемиков число точек распространения 
может быть намного меньше. Обычно при моделировании используется минимум 4 или 
5 предикторов, но для редких видов число местонахождений может быть гораздо 
меньше 40 или 50 точек (исходя из базового соотношения 1 предиктор к 10 точкам 
регистрации вида). В таком случае лучше использовать меньшее число предикторов, 
например, только 2 две переменные на 20-29 точек распространения вида. Отметим, что 
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в Maxent существуют определенные алгоритмы, позволяющие провести моделирование 
и при небольших выборках (Shcheglovitova, Anderson, 2013). Также отмечается высокая 
прогностическая ценность моделей, выполненных в Maxent, для эндемичных видов на 
небольшой территории с использованием спутниковых данных высокого разрешения 
(Van Gils et al., 2012). В ряде случаев такие исследования позволяют спрогнозировать 
находки новых популяций редких видов (Williams et al., 2009; Fois et al., 2018). Другим 
подходом является использование всех возможных комбинаций переменных в 
бивариантном виде и построение «взвешенного ансамбля» (weighted ensemble). Это 
позволяет построить множество моделей с двумя разными наборами переменных за 
один анализ. Потом проводится тестирование полученных моделей по статистическим 
показателям, на основе которых рассчитывается взвешенное среднее вероятностей 
(weighted average of probabilities) каждой модели. Моделям, показавшим наилучший 
результат, присваивается наибольший вес, некорректные модели получают меньший 
вес (Breiner et al., 2017). Таким образом, моделирование ансамблей (ensemble modeling) 
позволяет обойти ограничение в объеме выборки для видов с небольшим числом 
местонахождений.  

Maxent поддерживает четыре выходных формата значений модели: исходный (raw), 
кумулятивный (cumulative), логистический (logistic) и дважды логарифмический 
(cloglog). В большинстве исследований используется логистический или дважды 
логарифмический форматы, которые являются экспоненциалом энтропии 
распределения Maxent и дают оценку пригодности местообитаний в интервале между 0 
и 1. Полученные прогнозные карты распространения показывают расчетную 
вероятность подходящих условий для изучаемого вида: на логистической шкале 
красным цветом показывается высокая вероятность подходящих условий; зелёным — 
условия, похожие на те, в которых находится вид; оттенки синего – маловероятные 
условия. Таким образом, представлена бинарная шкала (наличие вида/отсутствие вида) 
с плавным переходом между этими двумя состояниями (Philips, Dudik, 2008; Philips et 
al., 2017). В результатах Maxent формируется растровый файл, отображающий 
распределение по заданному выходному формату, который можно открыть и 
анализировать в различных ГИС-пакетах. Оценку полученных выходных карт и 
выявление различий между ними можно провести с использованием инструмента 
сравнения карт – Map Comparison Kit http://mck.riks.nl/, который позволяет провести 
сравнение карт полученных моделей с использованием различных алгоритмов (Visser, 
de Nijs, 2006). Данный пакет также позволяет анализировать и множество других 
растровых данных. Питер Уилсон (Wilson, 2011) предлагает метод, сочетающий 
аспекты анализа растровых изображений с ординационным подходом, что позволяет 
оценивать пространственные различия карт, полученных при моделировании. Оценку 
смещения ареалов изучаемых видов также можно провести в ГИС-программах при 
сравнении векторных слоев, сформированных из выходных растров Maxent. 

Оценка качества модели в Maxent оценивается на основе расчета площади под ROC-
кривой AUC (Area under Curve of the Received Operating Characteristic). По показателю 
AUC качество моделирования можно разделить на пять категорий: 0.9–1 = «отлично», 
0.8–0.9 = «хорошо», 0.7–0.8 = «удовлетворительно», 0.6–0.7 = «плохо», < 0.6 – «очень 
плохо» (моделирование не удалось) (Araújo et al., 2005). Значение AUC=0.5 
соответствует случайному распределению результатов моделирования. 

К сожалению, в настройках Maxent нет возможности расчета других статистических 
критериев точности получаемых моделей, что является определенным ограничением. 
Рядом авторов отмечается, что анализ AUC может использоваться при оценке 
полученных моделей, но данный показатель не является тривиальным и может быть 
заменен другими более надежными критериями (Lobo et al., 2008; Jiménez-Valverde, 
2012). Анализ распространения видов с разной размерностью ареалов выявил, что 
показатель AUC может быть надежным критерием для оценки точности различных 
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моделей, тогда как показатель каппа Когена (Cohen’s kappa) может привести к 
статистическим артефактам. Также отмечается, что алгоритмы логистической регресии 
и дискриминантного анализа очень чувствительны к изменению числа точек 
распространения вида (McPherson et al., 2004). Отметим, что вопрос относительно 
надежности того или иного статистического критерия при моделировании 
распространения видов до сих пор является дискуссионным. Определенные 
ограничения имеются и в дизайне моделирования с использованием более современных 
и широко используемых критериев, таких как статистический индекс TSS – True Skill 
Statistic (Somodi et al., 2017). 

Оценка связей экологических переменных (предикторов) с распространением вида в 
Maxent оценивается на основе анализа трех основных составляющих: 1) Вклад фактора 
(percent contribution) – рассчитывается на основе коэффициента λ (бóльшее значение λ 
подразумевает бóльший вклад предиктора в модель), 2) Важность при пермутации 
(permutation importance) – вклад предиктора оценивается на сравнении исходной 
модели с моделью с искаженными значениями одного из факторов, 3) тест jackknife – 
исключает из анализа по очереди каждую переменную и проводит сравнение моделей с 
учетом только одной переменной и моделей с ее отсутствием. Для грамотной 
интерпретации результатов моделирования необходим анализ всех трех параметров. 

Оценка структуры вклада факторов среды в полученные модели возможна с 
применением иерархического кластерного анализа методом попарного 
внутригруппового невзвешенного среднего (UPGMA) (Lissovsky, Obolenskaya, 2014; 
Dudov, 2016). 

Отмечается, что для получения оптимальной модели необходимо устранить 
взаимокоррелирующие переменные (Guisan, Zimmermann, 2000; Chapman, 2010). 
Однако, Дж. Бедия с соавторами (Bedia et al., 2011) отмечает, что при работе в Maxent 
можно не сокращать число переменных, поскольку данный метод использует 
взаимодействие между предикторами при построении моделей, а алгоритм 
регуляризации способствует снижению переобучения модели. Результаты 
исследований Р. Хальворсена с соавторами (Halvorsen et al., 2016) также не выявляют 
особого эффекта пространственной автокорреляции на качество получаемых моделей. 

В любом случае до начала моделирования необходимо оценить корреляции между 
используемыми переменными, чтобы в дальнейшем исключить их из анализа или для 
понимания сходного отклика коррелирующих переменных в результирующей модели. 
Экспериментально показана необходимость устранения взаимокоррелирующих 
переменных со значением выше 0.7 (Dormann et al., 2013). 

Например, предварительный анализ экологических переменнных BIOCLIM и 
ENVIREM для модельного вида Scutellaria baicalensis использованием коэффициента 
корреляции Пирсона показывает, что имеющиеся данные характеризуются значительными 
взаимными корреляциями (рис. 2). 

Так, переменная BIO 1 (среднегодовая температура) демонстрирует сильные (0.70-0.97) 
прямые и обратные связи с переменными BIO 2 (средняя суточная амплитуда температуры 
за каждый месяц), BIO 4 (сезонность температуры), BIO 6 (минимальная температура 
самого холодного месяца года), BIO 7 (годовая амплитуда температуры), BIO 9 (средняя 
температура самого сухой четверти года), BIO 11 (средняя температура самой холодной 
четверти года), а также с годовыми значениями потенциальной эвапотранспирации (annual 
PET) и ее среднемесячными значениями в самой холодной четверти года 
(PETColdestQuarter), индексом континентальности (continentality), плювиометрическим 
фактором Эмбергера (embergerQ), суммой среднемесячных температур для месяцев со 
средней температурой выше 0°С (growingDegDays0), максимальной температурой самого 
холодного месяца года (maxTempColdest) и числом месяцев со средней температурой 
выше 10 градусов (monthCountByTemp10). Важно отметить, что для определенного вида и 
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модели необходимы индивидуальные расчеты корреляции переменных, т.к. 
взаимодействие факторов среды в каждом случае является различным. 

Ряд авторов, в дополнение используют различные методы ординации (PCA, CVA, 
CCA, NMDS) и производят выбор переменных, которые лучше объясняются на 
различных осях (Hirzel et al., 2002, Polce et al., 2013). Однако, в ряде случаев при таком 
подходе экологическая интерпретация переменных оказывается более сложной, чем 
простой анализ первичного набора предикторов. Можно также провести 
сравнительный анализ с полным набором переменных и выделенными переменными. 
Для этого необходимо выбрать определенное количество случайных точек (число 
зависит от территории исследования) в изучаемом регионе и на основе расчета 
вероятностей в каждой из точек провести сравнение моделей классическими 
статистическими критерями, такими как t-критерий Стьюдента или U-критерий Манна-
Уитни. 

 
Рис. 2. Корреляционная матрица экологических переменных для местонахождений 

Scutellaria baicalensis 
Обозначения: bio_1-bio_19 – биоклиматические переменные (обозначения 

переменных представлены на сайте https://www.worldclim.org/), остальные переменные 
ENVIREM (обозначения переменных представлены на сайте https://envirem.github.io/). 
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Цифрами обозначены коэффициенты корреляции по Пирсону, эти же показатели 
дублируются графически в виде кругов (размер круга зависит от силы корреляционных 
связей), цветовые градации соответствуют шкале справа.  

 
Fig. 2. Correlation matrix of environmental variables for occurrence data of Scutellaria 

baicalensis 
Figure captions: bio_1-bio_19 – bioclimatic environmental variables (their meaning is 

presented on the website https://www.worldclim.org/), other variables are ENVIREM (their 
meaning is presented on the website https://envirem.github.io/). Figures in the cells are 
Pirson’s correlation coefficients, which are also shown as circles with diameters proportional 
to correlation strength. Color grades correspond to the scale on the right.  

 
Возможности Maxent позволяют просмотреть кривые отклика на каждую 

переменную в выходных файлах и принять решение на этой основе анализа этих 
показателей. Иногда бывает полезным на первоначальном этапе провести анализ со 
всем набором переменных с оценкой важности по тесту jackknife, а потом провести 
сравнительное моделирование после устранения переменных, имеющих маленький 
вклад в построение модели.  

В среде R разработан удобный инструмент, позволяющий провести корректный 
выбор переменных при моделировании в Maxent (Jueterbock, 2015). Можно также 
использовать анализ дисперсионного фактора инфляции (Variance Inflation Factor) в 
пакете BiodiversityR, что позволяет проверить коллинеарность переменных и провести 
выбор предикторов, необходимых для дальнейшего моделирования (Kindt, 2014).  

При использовании различных экологических переменных в Maxent необходимо, 
чтобы все растровые данные были идентичными по разрешению, размеру и 
географической проекции. Наиболее быстрым способом подготовки слоев 
экологических переменных являются готовые пакеты и библиотеки в среде R, такие как 
raster, rgdal, sf, tidyverse, fasterize. Подготовка растров возможна и с использованием 
ГИС-программ, но процессы конвертирования немного отличаются в разных ГИС-
пакетах.  

Можно отметить, что алгоритм Maxent показал наилучшие результаты при переносе 
исходной модели в другие экологические условия и географически далекие друг от 
друга регионы (Duque-Lazo et al., 2016). Авторы метода упоминают, что подробный 
анализ вклада переменных для тестовых данных способствует принятию решения о 
переносимости модели, в том числе и для оценки распространения вида при условии 
климатических изменений (Philips, Dudik, 2008). Нашими исследованиями выявлены 
высокие прогнозные характеристики Maxent при использовании различного набора 
точек распространения вида с разной степенью детализации (Sandanov, Pisarenko, 
2018). Хорошие результаты моделирования в Maxent можно получить при 
использовании многоступенчатого анализа, который включает последовательную 
калибровку модели на основе разработки множественных моделей с различными 
настройками (Ramírez-Gil et al., 2018).  

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

 
Таким образом, Maxent является методом моделирования с использованием только 

данных по присутствию вида. Это современный инструмент, который широко 
используется в различных исследованиях в глобальном и региональном масштабе. 
Представленный обзор возможностей метода Maxent показывает, что для получения 
корректных моделей необходим тщательный подбор всех компонентов моделирования: 
точки распространения вида, экологические переменные, детализация настроек 
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анализа. В конечном итоге выбор оптимальной модели проводится на основе 
множества разработанных моделей. 
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