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Аннотация. Эффективным подходом к изучению факторов распространения лесоо-
бразующих видов Кавказа в условиях орографической труднодоступности горных тер-
риторий является сочетание использования геоинформационных систем и теории эко-
логической ниши в моделях распределения SDM. Дискуссионными остаются многие 
аспекты данного подхода, в т. ч. выбор экологических предикторов, коллинеарность 
переменных, эффект масштаба исследуемой территории, формализация в моделях 
биотических факторов и расселительной способности видов. Цель статьи – выявить 
закономерности пространственного распределения сосновых лесов Кавказа (Pinus  
sylvestris L.) в зависимости от площади анализируемой территории. Для формализа-
ции биотического фактора распространения сосняков предложен метод включения 
карт распределения вероятностей обнаружения видов-конкурентов (березовые леса из 
Betula pendula Roth и B. litwinowii Doluch.) в SDM-модель P. sylvestris в качестве био-
тических слоев. Фактор расселительной способности сосны (доступности территорий) 
формализован через расстояние от оптимальных местообитаний вида (участков с по-
рогом пригодности 0,8), на которых вероятность его обнаружения сохраняется выше 
0,5. Сравнительный анализ разных наборов абиотических предикторов с учетом муль-
тиколлинеарных переменных и без него выявил преимущества модели, полученной на 
основе набора данных ENVIREM (Environmental Rasters for Ecological Modeling), огра-
ниченного VIF-тестом (Variance Inflation Factor). На локальном уровне (Центральный 
Кавказ) основным предиктором расположения сосновых лесов выступает доступность 
территорий – 0–3 км от оптимальных местообитаний (вклад в модель – около 72 %). 
На региональном уровне (Кавказ в целом) большое значение имеет межвидовая конку-
ренция (вклад в модель – около 37 %). Наименее значимы в распространении сосновых 
лесов основные абиотические факторы (орография местности и температурно-водный 
режим самого сухого квартала), долевое участие которых в итоговых моделях не превы-
шает 16 %. Для вида установлено потенциально широкое распространение на Кавказе 
в районах с разнообразными климатическими и орографическими условиями (около  
21 тыс. км2). Центр кавказского ареала сосны прогнозируется на Центральном Кавказе 
(96 % площади оптимальных местообитаний).
Ключевые слова: Pinus sylvestris, моделирование распространения, концепция ВАМ, 
пространственный масштаб, Maxent, Кавказ
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Abstract. An effective approach to studying the factors of distribution of forest-forming 
species of the Caucasus in conditions of orographic inaccessibility of mountainous areas is 
a combination of the use of geoinformation systems and the theory of ecological niche in 
SDM distribution models. Many aspects of this approach remain controversial, including  
the choice of ecological predictors, the collinearity of variables, the scale effect of the study 
area, the formalization of biotic factors and the dispersal capacity of species in models.  
The aim of this study has been to identify patterns of spatial distribution of pine  
(Pinus sylvestris L.) forests of the Caucasus depending on the area of the analyzed territory. To 
formalize the biotic factor of pine forest distribution, a method has been proposed for includ-
ing probability distribution maps of the detection of competing species (birch (Betula pendu-
la Roth and B. litwinowii Doluch.) forests) in the SDM model of P. sylvestris as biotic layers.  
The factor of pine dispersal capacity (accessibility of territories) has been formalized 
through the distance from the optimal habitats of the species (areas with a sustainability 
threshold of 0.8), where the probability of its detection remains above 0.5. A comparative 
analysis of different sets of abiotic predictors with and without multicollinear variables 
have revealed the advantages of the model based on the ENVIREM (Environmental Ras-
ters for Ecological Modeling) dataset limited by the VIF (Variance Inflation Factor) test. 
At the local level (Central Caucasus), the main predictor of the location of pine forests is  
the accessibility of territories of 0–3 km from optimal habitats (the contribution to the mod-
el is about 72 %). At the regional level (Caucasus as a whole), interspecific competition is of 
great importance (the contribution to the model is about 37 %). The least significant factors 
in the distribution of pine forests are the main abiotic factors (orography of the area and 
the temperature and water regime of the driest quarter), the equity particlpation of which in  
the final models does not exceed 16 %. The species has been found to have a potentially 
wide distribution in the Caucasus in areas with diverse climatic and orographic conditions 
(about 21 thousand km2). The centre of the Caucasian pine range is predicted to be in  
the Central Caucasus (96 % of the optimal habitat area).
Keywords: Pinus sylvestris, distribution modelling, BAM concept, spatial scale, Maxent,  
the Caucasus
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Введение

Несмотря на относительно небольшую и фрагментированную площадь, 
леса Кавказа имеют важнейшее значение в обеспечении устойчивости горных 
территорий: играют средообразующую и средозащитную роли, способству-
ют поддеранию биоразнообразия, используются как рекреационные объекты, 
при производстве недревесных и древесных ресурсов и т. п. Между тем зна-
чительная часть горных лесных экосистем Кавказа подвержена уничтожению 
при заготовке лесоматериалов, строительстве дорожной и туристической ин-
фраструктур, в связи со вспышками численности вредителей, бактериальными 
заболеваниями и климатическими изменениями [1, 2, 4, 7, 10, 12]. Выявление 
закономерностей пространственного распределения главных лесообразующих 
видов Кавказа и основных экологических предикторов их распространения в 
локальном и региональном масштабах является фундаментальной задачей и 
способствует разработке стратегий и методов рационального использования и 
охраны лесных экосистем.

Сложность проведения подобных работ посредством традиционных 
наземных исследований в условиях горных территорий связана с орографи-
ческой труднодоступностью ландшафтов и фрагментированностью лесов, 
определяющими недостаток объективной информации об их пространствен-
но-временной динамике. Решение данной проблемы возможно с привлечени-
ем методов пространственного анализа, позволяющего с меньшими трудоза-
тратами и высокой эффективностью выявить закономерности локализации 
древостоев. Одним из перспективных подходов является сочетание исполь-
зования технологий, связанных с применением геоинформационных систем 
(ГИС) и теории экологической ниши в моделях распределения видов SDM 
(Species distribution models). При осуществлении соотнесения данных о ко-
личестве видов в природе (точек присутствия/отсутствия) и характеристик 
местообитаний (географические слои экологической информации) на осно-
ве машинного обучения [24] этот метод стал мощным инструментом анализа 
факторов пространственной локализации и картографирования потенциаль-
ного распространения видов.

Несмотря на активное развитие SDM-моделирования, остаются дискус-
сионными многие концептуальные и методические вопросы, среди которых 
выбор оптимальных наборов экологических предикторов, проблема коллине-
арности переменных, зависимость результатов моделирования от масштаба 
исследуемой территории, оценка и учет в моделях биотических факторов и 
расселительной способности видов. Принимая во внимание многообразие баз 
данных по окружающей среде и неравномерность распределения метеостан-
ций, задачу выбора анализируемых экологических переменных правомерно 
признать нетривиальной. Выделение наиболее подходящих наборов экологиче-
ских предикторов целесообразно для конкретных объектов и территорий с по-
следующим анализом качества моделей и биологического смысла полученных 
результатов.
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Использование в анализе коррелированных предикторов, по мнению од-
них авторов [38], может привести к ошибочным результатам, в то время как 
другие исследователи считают эффект устранения коллинеарных переменных 
незначительным [23] или даже нежелательным ввиду возможного удаления 
важных параметров среды [17]. Решающей в данном вопросе, на наш взгляд, 
является экспертная оценка результатов моделирования, полученных с исполь-
зованием полного и ограниченного набора переменных.

Закономерности влияния экологических факторов, установленные в ходе 
крупномасштабных исследований, могут не подтверждаться при изучении про-
странственного распределения видов в конкретной местности. Согласно от-
дельным сообщениям [31], значимость абиотических предикторов расположе-
ния биологических объектов и их расселительной способности выше в разрезе 
крупных территориальных единиц (регион, континент), при этом в местных 
исследованиях более важны межвидовые взаимодействия. Однако в условиях 
горных территорий с многочисленными орографическими барьерами для рас-
селения видов закономерности влияния масштаба территории на результаты 
моделирования могут отличаться от известных.

SDM-модели в основном включают только абиотические предикторы в 
рамках так называемого биоклиматического моделирования (bioclimate envelope 
modelling). В то же время, учитывая роль биотических взаимодействий в рас-
пределении видов, их принятие во внимание при анализе необходимо для по-
лучения биологически значимых результатов [33]. Формализация биотических 
факторов в моделях распространения видов в настоящее время является важ-
ной методической задачей. Сложная орографическая конфигурация района ис-
следования также обусловливает возможность ведущей роли в пространствен-
ном распределении биологических объектов фактора доступности территорий, 
характеризующего расселительную способность видов.

Работы по моделированию распределения горных лесов Кавказа мето-
дами пространственного анализа крайне немногочисленны. В основном они 
посвящены ГИС-картированию лесного покрова или отдельных видов в кон-
кретных регионах [7, 13, 16, 29, 37], редко на Кавказе в целом [20]. Отсутствует 
четкое понимание закономерностей и экологических предикторов распределе-
ния основных лесообразующих пород в регионе.

Данное исследование касается моделирования пространственного рас-
пределения на Кавказе сосны обыкновенной Pinus sylvestris L. – одного из 
основных лесообразующих видов, имеющего большое ресурсное значение и 
природоохранную ценность. Объект моделирования – монодоминантные со-
сновые древостои, представляющие собой устойчивые климаксовые сообще-
ства, индикаторы оптимальных местообитаний P. sylvestris. Использование 
присутствия подобных ценозов в качестве моделируемого события в пикселе 
анализируемой территории увеличивает вероятность обнаружения вида на про-
гнозируемых участках в ходе полевой верификации.

Цель исследования – выявить закономерности пространственного 
распределения сосновых лесов Кавказа в зависимости от масштаба анали-
зируемой территории. Задачи: 1) определить абиотические предикторы для 
моделирования потенциального распространения сосновых лесов Кавказа;  
2) выявить характер влияния абиотических, биотических факторов и способ-
ности P. sylvestris к расселению на локализацию сосняков в местном (Цен-
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тральный Кавказ) и региональном (кавказский экорегион) масштабах. Ги-
потезы: 1) биотические факторы и способность P. sylvestris к расселению 
являются важными предикторами распределения сосновых лесов Кавказа;  
2) пространственный масштаб во многом определяет закономерности воздей-
ствия экологических факторов на локализацию сосны в условиях горных тер-
риторий.

Объекты и методы исследования

Изучена горная территория площадью 390 тыс. км2, пролегающая между 
Азовским, Черным морями на северо-западе и до Каспийского моря на востоке, 
от Кумо-Манычской впадины на севере и до границ Армении, Грузии и Азер-
байджана с Ираном и Турцией на юге (рис. 1) и относящаяся к кавказскому 
экорегиону. 

Рис. 1. Расположение и карта-схема района исследования (1, 2, 3 – Западный, 
Центральный и Восточный Кавказ (части Северного Кавказа) соответственно; 4, 5, 6 – 

Западное, Центральное и Восточное Закавказье соответственно)
Fig. 1. The location and schematic map of the study area (1, 2, 3 – Western, Central  

and Eastern Caucasus (parts of the North Caucasus), respectively; 4, 5, 6 – Western, Central 
and Eastern Transcaucasia, respectively)

Данная территория включает ряд основных климато-орографических об-
ластей в границах Российской Федерации, Грузии, Азербайджана и Армении: 
Предкавказье (Кубано-Приазовская и Терско-Кумская низменности, Ставро-
польская и Терско-Сунженская возвышенности, горы Минераловодской груп-
пы), Большой Кавказ (Западный, Центральный, Восточный), Закавказскую 
депрессию (Кура-Араксинская и Колхидская низменности), Малый Кавказ и 
Закавказское (Джавахетско-Армянское) нагорье [8]. Местность отличается раз-
нообразием природно-климатических условий. Климат предгорий-среднегорий 
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Большого Кавказа – континентальный с теплым летом (Dfb, согласно класси-
фикации Кёппена–Гейгера), высокогорий – континентальный с прохладным 
летом (Dfc) и альпийский (ET) [36]. В отдельных районах Западного Кавказа, 
Западного Закавказья, а также Колхидской низменности и северо-запада Ку-
ра-Араксинской низменности превалирует влажный субтропический (Cfa) и 
океанический (Cfb) климат. В горах Малого Кавказа и Закавказского нагорья 
преобладает континентальный климат с теплым летом (Dfb). В связи с нараста-
нием для Кавказа общей сухости в юго-восточном направлении юго-восток За-
кавказского нагорья и Кура-Араксинской низменности представляется холод-
ным полуаридным (BSk) [35]. Основные лесообразующие породы кавказского 
экорегиона – Fagus orientalis Lipsky, Carpinus betulus L., P. sylvestris, Betula L. 
spp. (B. pendula Roth, B. litwinowii Doluch., B. pubescens Ehrh.), Quercus L. spp. 
(Q. robur L., Q. petraea (Matt.) Liebl., Q. iberica Steven ex M. Bieb. и др.), а также 
Picea orientalis (L.) Peterm. и Abies nordmanniana (Steven) Spach на западе Боль-
шого Кавказа, Juniperus excelsa M. Bieb., J. foetidissima Willd. и J. oxycedrus L. 
в Закавказском нагорье.

Центральный Кавказ – около 20,5 тыс. км2 – занимает наиболее высо-
когорную часть Большого Кавказа (200–5642 м над ур. м.). Климат горных 
районов этой территории – континентальный с прохладный летом (Dfc) и аль-
пийский (ET) с возрастающей континентальностью и сухостью на градиенте 
высоты. Среднегодовое количество осадков здесь около 900 мм, среднесуточ-
ная температура – от 12,6 °С в июле до –6,7 °С в декабре (данные метеостанции 
с. Терскол, 2150 м над ур. м., верховья Баксанского ущелья, Кабардино-Бал-
карская Республика). На Центральном Кавказе сосредоточены основные сосно-
вые массивы P. sylvestris кавказского экорегиона [9, 12], что обусловило выбор 
данной территории в качестве локального района исследования. Массивы из  
B. pendula и B. litwinowii в этой местности в основном образуют верхний лес-
ной пояс, распространяясь также интразонально на лавинных и селевых кону-
сах выноса на градиенте высот 1600–2800 м над ур. м. Древостои F. orientalis и 
C. betulus составляют леса предгорий и среднегорий.

Моделирование пространственного распределения P. sylvestris прово-
дили в рамках концепции экологических ниш BAM [32, 33]. Данная концеп-
ция рассматривает 3 группы факторов, определяющих рассредоточение ви-
дов: биотические детерминанты (B-фактор, biotic), абиотические предикторы 
(A-фактор, abiotic) и способность видов к расселению, или фактор доступно-
сти территорий, (M-фактор, movement). Концепция BAM позволяет изучать 
влияние перечисленных типов факторов по отдельности (построение A-, BA- 
и BAM-моделей) и интегрировать модели географического распределения от-
дельных видов в модели изучаемого объекта [32]. Соответственно, на 1-м эта-
пе исследования мы построили А-модели пространственного распределения  
P. sylvestris на основе только абиотических переменных.

Наш подход к формализации биотического фактора в ВА-моделях заклю-
чался в использовании в качестве биотических слоев заранее созданных карт 
распределения вероятностей обнаружения монодоминантных березняков из  
B. pendula и B. litwinowii. Это основные виды-конкуренты P. sylvestris в кавказ-
ском экорегионе [35]. Основная зона пространственного пересечения 3 пород 
проходит по верхнему лесному поясу; борьба между ними проявляется также 
на вырубках, ветровалах, при смене сосновыми лесами березовых древостоев в 
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ходе демутационной сукцессии на лавинных и селевых конусах выноса и т. п.  
Для учета в ВАМ-моделях фактора перемещения, географически обозначаю-
щего доступные для расселения сосны регионы, рассчитывали расстояние от 
оптимальных местообитаний сосны (участков с порогом пригодности 0,8), 
на которых вероятность обнаружения P. sylvestris сохранялась выше 0,5 [35]. 
Полученный растр расстояний использовали в качестве слоя для построения 
ВАМ-моделей.

Основные допущения моделей: расселительная способность вида (фак-
тор перемещения) рассматривается не как биологическая характеристика вида, 
а с позиции доступности территорий (фрагментированности и изолированно-
сти пригодных для заселения участков); не учитывается антропогенный фактор 
локализации лесов Кавказа.

Точки присутствия P. sylvestris, B. pendula и B. litwinowii на Кавказе по-
лучены в ходе экспедиций 2012–2022 гг. и из Глобального информационного 
фонда по биоразнообразию GBIF [26] (табл. 1). Данные о встречаемости видов 
отфильтрованы для исключения записей вне естественного ареала и простран-
ственно разрежены после проверки на наличие дубликатов до 1 точки на 1 км2 
ячейки сетки (функция clean duplicate в библиотеке ntbox в R). Всего в анализ 
включено 226 точек присутствия.

Таблица 1

Данные о встречаемости видов, использованные в исследовании 
The data on the occurrence of species used in the study 

Вид DOI из GBIF GBIF- 
данные

Отфильтрованные 
GBIF-данные

Экспедицион-
ные данные

Данные  
в анализе

Pinus sylvestris 10.15468/dl.ymbrx9 147 108 15 123
Betula litwinowii 10.15468/dl.wny9k8 70 52 6 58
B. pendula 10.15468/dl.ezr54q 86 32 13 45

Итого 303 192 34 226

Для сравнительного анализа предикторов (на примере Центрального 
Кавказа) использовали 2 набора экологических переменных: 1) биоклима-
тические характеристики BioClim базы WorldClim2 [42] и данные цифровой 
модели рельефа SRTM [39]; 2) климатические и топографические перемен-
ные ENVIREM (ENVIronmental Rasters for Ecological Modeling – набор слоев 
окружающей среды для экологического моделирования) [25, 40]. При отбо-
ре переменных анализировали также результаты моделирования с использо-
ванием полных наборов предикторов (модели ENVIREM и BioClim+SRTM) 
и наборов после устранения высоко коррелирующих переменных (модели 
ENVIREM_VIF и BioClim+SRTM_VIF). В последнем случае для ограничения 
переменных применяли тест VIF (Variance Inflation Factor – фактор инфляции 
дисперсии) в R с порогом VIF ≤ 5 (параметры не коррелируют или умеренно 
коррелируют между собой).

Разрешение полученных слоев для региональных SDM-моделей –  
1 км/пикс. Слои для построения локальных моделей обрезаны по маске Цен-
трального Кавказа (пакет R dismo [27]) и понижены в разрешении до 30 м/пикс. 
методом бикубической интерполяции сплайнами.
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В качестве основного инструмента моделирования использована про-
грамма Maxent ver. 3.4.3 [18] в пакете R dismo [28] как один из наиболее эффек-
тивных, простых и надежных методов моделирования по точкам присутствия 
[34]. Применяли настройки программы: 10 000 фоновых точек; 5 репликаций 
при 20 % точек присутствия в качестве тестовой выборки; типы функций L, 
H, Q, LQ и LQH; диапазон множителя регуляризации 0,5–2,0 с шагом 0,5; мак-
симум итераций – 500. Оптимальные модели из 20 для каждого набора пре-
дикторов (BioClim+SRTM и ENVIREM) определены в пакете ENMeval в R с 
использованием информационного критерия Акаике AICc [15], разницы между 
AICc и его минимальным значением deltaAICc, непрерывного индекса Бойса 
CBI [19], а также площади под операционной кривой приемника по данным 
обучения AUCtrain. Итоговые модели с наибольшими CBI и AUCtrain (площадь 
под операционной кривой приемника по данным обучения) и наименьшими 
AICc и deltaAICc представлены в табл. 2.

Таблица 2

Прогностическая эффективность и настройки оптимальных моделей Maxent  
для 2 наборов экологических переменных 

The predictive performance and settings of optimal Maxent models for 2 sets  
of environmental variables

Набор переменных AICc DeltaAICc CBI AUCtrain Тип функции RM

BioClim+SRTM 1245,8 0 0,96 0,99 LQ 0,5
ENVIREM 2168,5 0 1,00 0,99 LQН 0,5

Примечание: RM, regularization multiplier – множитель регуляризации.

Важность предикторов оценивали по их процентному вкладу в модели 
Maxent и коэффициенту пермутации. Диапазоны оптимальных значений пе-
ременных получены из кривых отклика. Для лучших местообитаний исполь-
зовали высокий порог пригодности 0,8, позволяющий снизить вероятность 
ложноположительных результатов. Для потенциальных местообитаний – 0,5. 
Прогностические карты распределения P. sylvestris создавали с помощью шка-
лы вероятности встречаемости вида от 0 до 1 в цветовой градации Maxent. Для 
этого выходные файлы Maxent были преобразованы в файлы netCDF с визуали-
зацией в пакете tMap в R.

Результаты исследования и их обсуждение

Выбор переменных окружающей среды. Согласно значениям AUC, мо-
дели BioClim+SRTM и BioClim+SRTM VIF показали высокую прогности-
ческую надежность (табл. 3). Вклад не менее 10–20 % в построение модели 
BioClim+SRTM вносят 6 переменных, из которых наиболее весомы bio13 (ко-
личество осадков самого влажного месяца) и bio1 (среднегодовая температура). 
Значения bio13 в оптимальных местообитаниях сосны в целом соответствуют 
диапазону среднемесячных осадков на Большом Кавказе в наиболее влажный 
весенне-летний период (90–120 мм с мая по июль). Интерпретация пригодно-
сти местообитаний сосны по параметру bio1 с диапазоном –5 … +3 °С вызывает 
затруднение.
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Таблица 3

Вклад переменных BioClim и SRTM в модели Maxent пространственного 
распределения сосновых лесов на Центральном Кавказе 

The contribution of BioClim and SRTM variables to the Maxent models of spatial 
distribution of pine forests in the Central Caucasus

BioClim+SRTM BioClim+SRTM_VIF
Переменная PC, % PI, % Значение* Переменная PC, % PI, % Значение* VIF

Bio13, мм 21,4 2,3 115–120 Bio15, % 50,1 70,5 23–25 2,44
Bio1, °C 19,7 15,4 –5…+3 Bio9, °C 41,3 25,4 –7…–3 2,73
Bio19, мм 12,1 0 180–190 Slope, ° 6,7 3,4 3–10 2,55
Bio15, % 11,2 68,7 23–25 Aspect, ° 2,3 0,6 0; 350 1,00
Bio14, мм 10,9 1,8 50–55 – – – – –
Bio18, мм 10,1 0,5 330–340 – – – – –
Slope, ° 2,6 0,1 15–25 – – – – –
Aspect, ° 1,1 0,1 0; 350 – – – – –
Bio9, °C 0 0 –7…–3 – – – – –
AUC±SD 0,99±0,002 AUC±SD 0,98±0,007

Примечание: PC, percent contribution – процентный вклад переменной в построение моделей; PI, 
permutation impotance – коэффициент пермутации. *Диапазон оптимальных значений параметров 
(0,8 – порог пригодности) из кривых отклика. Bio14 – количество осадков в наиболее сухой ме-
сяц; bio18 и bio19 – количество осадков в наиболее теплый и холодный кварталы соответственно; 
bio15 – сезонность осадков; bio9 – средняя температура наиболее сухого квартала; Slope – уклон; 
Aspect – экспозиция склона. Переменные BioClim приведены по [35]. AUC±SD – площадь под 
операционной кривой приемника±стандартное отклонение. 

Интерпретация пригодности местообитаний сосны по параметру bio1 с 
диапазоном –5 … +3 °С вызывает затруднение. На Кавказе устойчивые отрица-
тельные значения среднегодовой температуры отмечены выше 2300–2500 м над 
ур. м. [8], т. е. у верхней высотной границы фактического распространения со-
сновых лесов. Диапазон оптимальных значений bio18 характеризует P. sylvestris 
как относительно засухоустойчивый вид, что подтверждают литературные дан-
ные [41]. Интерпретация влияния предикторов bio14 и bio19, характеризую-
щих количество осадков в наиболее холодный период, учитывая зимний покой  
P. sylvestris, вызывает затруднение.

Тест VIF ограничил число предикторов в модели BioClim+SRTM_VIF 
до 4. Параметры bio13, bio1 и bio19 были исключены из анализа как мульти-
коллинеарные (резко увеличивающие дисперсию оценки). Согласно модели 
BioClim+SRTM_VIF, наибольшее значение для распространения монодоми-
нантных сосняков на Центральном Кавказе имеет сезонность осадков bio15 с 
узким диапазоном оптимальных значений 23–25 %. Влияние данного факто-
ра, вероятно, было «сглажено» за счет корреляции с удаленными из анализа 
предикторами. При этом в обеих моделях для bio15 свойствен крайне высокий 
коэффициент пермутации, отражающий зависимость точности моделей от из-
менения конкретной переменной в выборке тренировочных точек. Вторым по 
значимости предиктором модели является параметр bio9, воздействие которого 
в полной модели также было замаскировано. В обеих моделях топографиче-
ские переменные крутизны и экспозиции склонов внесли наименьший вклад. 
При этом модель BioClim+SRTM прогнозирует вероятность обнаружения  
P. sylvestris более 80 % на покатых и средне крутых склонах (по классифика-
ции уклона поверхности в горах [6]), модель BioClim+SRTM_VIF – на пологих 
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склонах. Обе модели предсказывают локализацию оптимальных местообита-
ний вида в северных частях.

Таким образом, полная модель BioClim+SRTM отличается бóльшим чис-
лом предикторов с вкладом 10–20 %, наличием трудно интерпретируемых па-
раметров в ряду случаев несоответствия оптимальных значений переменных 
фактической локализации сосновых лесов, а также сглаживанием влияния вы-
соко значимого (согласно коэффициенту пермутации) фактора bio15, что свиде-
тельствует не в пользу ее выбора для дальнейшего анализа.

Модели ENVIREM и ENVIREM_VIF, согласно значениям AUC, также 
показали высокую надежность прогноза (табл. 4).

Таблица 4

Вклад переменных ENVIREM в модели Maxent пространственного 
распределения сосновых лесов на Центральном Кавказе 

The contribution of ENVIREM variables to the Maxent models of spatial distribution 
of pine forests in the Central Caucasus

ENVIREM ENVIREM_VIF
Переменная PC, % PI, % Значение Переменная PC, % PI, % Значение VIF

TRI 36,8 18,0 250–280 TRI 45,5 13,8 200–290 4,02

Continentality 24,2 14,8 17–18 PETDriest- 
Quarter 44,8 44,7 21–35 4,90

PETDriestQuarter 21,1 35,0 21–35 EmbergerQ 9,2 37,2 110–115 4,35
Ariditylndex- 
Thornthwaite 12,6 0,1 0–2 PETColdest- 

Quarter 0,5 4,3 0–15 4,91

EmbergerQ 4,6 30,8 110–115 – – – – –
PETColdestQuarter 0 0,1 14–15 – – – – –
AUC±SD 0,99±0,003 AUC±SD 0,99±0,003

Примечание: TRI – индекс неровности рельефа; PETDriestQuarter и PETColdestQuarter – сред-
немесячная потенциальная эвапотранспирация самых засушливого и холодного кварталов со-
ответственно, мм/мес.; continentality – разница средних температур самых теплого и холодного 
месяцев, °C; embergerQ – плювиотермический коэффициент Эмбергера; ariditylndexThornthwaite –  
индекс засушливости Торнтвейта. Переменные ENVIREM приведены по [40]. 

Обе модели отличаются высоким вкладом топографического предиктора 
TRI, количественно характеризующего локальную расчлененность (неоднород-
ность) рельефа. Значение TRI возрастает с увеличением крутизны склона [36], 
коррелируя с параметром Slope из набора данных SRTM. При этом оптималь-
ный диапазон значений TRI в местообитаниях P. sylvestris соответствует уме-
ренно крутым склонам (moderately rugged по классификации [36]), что точнее 
отражает реальную локализацию сосняков Центрального Кавказа. Высокий 
вклад в построение обеих моделей ENVIREM вносит также PETDriestQuarter 
с оптимальными значениями в интервале довольно низких величин. Данный 
параметр зависит от количества осадков и температуры воздуха, коррелируя 
с переменными bio9 и bio14 из набора BioClim. Индекс засушливости Тор-
нтвейта и континентальность климата со вкладом более 10 % в полную модель 
ENVIREM удалены из модели ENVIREM_VIF как высоко коллинеарные. При 
этом оптимальные значения индекса Торнтвейта соответствуют субгумидно-
му типу климата (по классификации [30]), значения параметра continentality –  
умеренно выраженному континентальному климату, что в целом характерно для 
горных районов Центрального Кавказа. Отсечение данных переменных в модели 



102 «Известия вузов.  Лесной журнал».  2025.  № 2 ISSN 0536-1036

ENVIREM_VIF привело к увеличению вклада параметра embergerQ с высоким 
коэффициентом пермутации в обеих моделях. Оптимальные значения этого пара-
метра для местообитаний P. sylvestris соответствуют субгумидному типу климата 
(по классификации [22]), аналогичному согласно индексу Торнтвейта.

Таким образом, несмотря на совпадение отдельных предикторов (Slope и 
TRI, bio9 и PETDriestQuarter), модели BioClim+SRTM отличаются от моделей 
ENVIREM по набору основных значимых переменных. Для моделей ENVIREM 
характерно меньшее число предикторов со вкладом выше 10 %, а также относи-
тельно несложная интерпретация параметров по существующим шкалам [22, 30, 
36]. Выше также степень соответствия оптимальных значений предикторов при-
родно-климатическим условиям в местообитаниях P. sylvestris, в т. ч. для топо-
графического параметра TRI. Климатические предикторы ENVIREM, такие как 
embergerQ и параметры эвапотранспирации, напрямую связаны с физиологиче-
скими и экологическими процессами в растительном покрове и эффективны для 
прогнозирования распределения биологических объектов [14, 40]. Кроме того, 
некоторые параметры объединяют в значительной степени коррелированные в 
горных условиях переменные, зависимые от интегрального фактора высоты над 
уровнем моря: TRI (высота над уровнем моря и крутизна склонов), embergerQ 
(температура и эвапотранспирация), aridityIndexThornthwaite (осадки и эвапо-
транспирация). Их использование в SDM-моделях, на наш взгляд, вносит вклад 
в решение проблемы большой коллинеарности экологических переменных для 
горных территорий. Перечисленные преимущества во многом определяют це-
лесообразность применения данного набора предикторов в целях построения 
ВАМ-моделей пространственного распределения сосновых лесов.

Преимуществом ENVIREM_VIF по сравнению с ENVIREM является мень-
шее число анализируемых предикторов с бóльшим вкладом, а также устранение 
высоко коррелирующих переменных ariditylndexThornthwaite и continentality, 
маскирующих влияние предиктора embergerQ. Последний имеет значительный 
коэффициент пермутации в обеих моделях, а также может логически заменить 
индекс Торнтвейта при характеристике типа климата в районе исследования.

Закономерности локализации сосновых лесов Кавказа в зависимости от 
масштаба исследуемой территории. Все модели пространственной локали-
зации монодоминантных сосновых древостоев на Кавказе показали высокую 
прогностическую точность согласно значениям AUC (табл. 5).

Таблица 5

Вклад основных экологических переменных в модели Maxent локализации  
Pinus sylvestris на Кавказе 

The contribution of key environmental variables to the Maxent model  
of Pinus sylvestris localization in the Caucasus

Переменная A-модель BA-модель BAM-модель
PC, % PI, % Значение PC, % PI, % Значение PC, % PI, % Значение

Центральный Кавказ
TRI 45,5 13,8 200–300 24,6 19,7 260,0–290 5,7 30,6 260,0–290
PETDriestQuarter, 
мм/мес. 44,8 44,7 21–35 34,8 52,5 21,0–35 8,8 48,8 22,0–35

EmbergerQ 9,2 37,2 110–115 1,7 6,2 110,0–115 0,2 0,6 110,0–115
Betula litwinowii – – – 31,2 2,2 0,8–1 7,7 3,0 0,8–1
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Переменная
A-модель BA-модель BAM-модель

PC, % PI, % Значение PC, % PI, % Значение PC, % PI, % Значение
B. pendula – – – 4,8 0,1 0,8–1 5,5 0,5 0,8–1
Подвижность 
вида, км – – – – – – 71,8 12,1 0–3

AUC±SD 0,99±0,003 0,99±0,002 0,99±0,002
Кавказ

TRI 66,7 42,4 80–550 19,9 4,6 350–550 15,9 22,7 80–600
PETDriestQuarter, 
мм/мес. 12,2 13,1 15–20 0,4 2,0 15–20 0,1 0,6 15–20

Betula litwinowii – – – 25,3 17,1 0,2–1 26,9 6,9 0,2–1
B. pendula – – – 32,2 38,9 0,2–1 10,4 10,4 0,3–1
Подвижность 
вида, км – – – – – – 39,5 27,0 0–10

AUC±SD 0,97±0,003 0,98±0,002 0,98±0,002
Примечание: Встречаемость Betula litwinowii и B. pendula – вероятность обнаружения видов берез 
на участках с порогом пригодности среды обитания 0,8 для Pinus sylvestris; подвижность вида –  
расстояние от оптимальных местообитаний сосны, на которых вероятность обнаружения вида 
сохранялась выше 0,5.

Согласно локальной А-модели, основными абиотическими предикто-
рами распространения сосновых лесов являются TRI и PETDriestQuarter, в 
меньшей степени – embergerQ. Значения данных параметров характеризуют 
оптимальные местообитания P. sylvestris на умеренно крутых склонах в усло-
виях субгумидного климата. При этом площадь оптимальных местообитаний 
сосновых древостоев на Центральном Кавказе составляет 83 % от таковой в 
границах всего кавказского экорегиона (табл. 6). Концентрирование оптималь-
ных местообитаний P. sylvestris на Центральном Кавказе подтверждено дан-
ными наземных наблюдений и результатами картографирования лесов [9, 12]. 
Эта закономерность может быть связана с локализацией в указанном районе 
сосновых древостоев в межледниковую эпоху и их постепенным расселением 
из высокогорных рефугиумов, о наличии которых здесь пишут исследователи 
[3, 13]. Определенное значение при этом может иметь высокий уровень гор-
но-механической изоляции, препятствующий быстрому расселению сосны.  
В пользу последнего свидетельствуют результаты геногеографического анали-
за, показавшие обособление популяций P. sylvestris из Приэльбрусья и Карача-
ево-Черкессии на уровне географических рас [9].

Таблица 6

Площади пригодных и оптимальных местообитаний сосновых лесов Кавказа 
согласно моделям Maxent 

The areas of suitable and optimal habitats of pine forests of the Caucasus according  
to Maxent models

Регион
Территория, тыс. км2

пригодная оптимальная
A-модель BA-модель BAM-модель A-модель BA-модель BAM-модель

Центральный 
Кавказ 19,5 18,8 17,6 7,7 6,9 5,3

Кавказ 41,3 30,9 21,1 9,3 8,9 5,5

Окончание табл. 5
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На региональном уровне потенциальное распространение сосновых ле-
сов, согласно А-модели, в основном определяется топографическим фактором 
TRI на фоне относительно низкого вклада климатических предикторов. При этом 
оптимальные местообитания P. sylvestris на Кавказе в целом характеризуются 
широким диапазоном значений TRI (склоны от почти ровных до сильно крутых 
по классификации [36]) в районах с невысокой среднемесячной потенциаль-
ной эвапотранспирацией сухого квартала. Широкий диапазон экологической 
толерантности P. sylvestris к основным факторам среды и относительная не-
зависимость вида от климатических параметров подтверждены также ранее 
проведенными исследованиями сосняков в Республике Дагестан [5]. Отмечена 
засухоустойчивость P. sylvestris в Турции [41] и толерантность вида к избыточ-
ному увлажнению на Южном Урале [11].

Соответственно выявленным значениям ведущих предикторов основ-
ные массивы сосновых лесов Центрального Кавказа прогнозируются по гор-
ным ущельям в менее влагообеспеченных западных районах на склонах разной 
экспозиции Главного Кавказского и Бокового хребтов (рис. 2, а). Предсказание 
распространения сосновых древостоев на южных склонах, интенсивно исполь-
зуемых ранее под горные пастбища, подтверждается наблюдаемым в настоящее 
время активным заселением этих территорий подростом P. sylvestris в условиях 
резкого снижения поголовья выпасаемого скота.

Рис. 2. Карты потенциального распространения Pinus sylvestris на Центральном 
Кавказе согласно A-модели (а), BA-модели (б) и BAM-модели (в). 0,1–1 – вероятность 

обнаружения вида
Fig. 2. The maps of potential distribution of Pinus sylvestris in the Central Caucasus 

according to the A-model (а), BA-model (б) and BAM-model (в). 0.1–1 is the probability  
of the species occurrence
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Места, оптимальные для P. sylvestris на Кавказе, широко представлены в 
среднегорьях-высокогорьях всего экорегиона с разнообразными климатически-
ми и орографическими условиями (рис. 3, а).

Рис. 3. Карты потенциального распространения Pinus sylvestris на Кавказе согласно 
A-модели (а), BA-модели (б) и BAM-модели (в)

Fig. 3. The maps of potential distribution of Pinus sylvestris in the Caucasus according  
to the A-model (а), BA-model (б) and BAM-model (в)

Согласно локальной ВА-модели, большое значение в пространственном 
распределении сосновых лесов имеет конкуренция со стороны B. litwinowii со 
вкладом около 31 %. Территории, оптимальные для произрастания сосновых 
лесов на Центральном Кавказе, также с высокой вероятностью (0,8–1,0) могут 
быть заняты горными березняками.

 B. litwinowii и B. pendula часто образуют смешанные древостои верхне-
го лесного пояса гор Кавказа, ниже которого расположен пояс монодоминант-
ных сосновых или березово-сосновых насаждений. В то же время биотические 
предикторы локальной ВА-модели характеризуются низким коэффициентом 



106 «Известия вузов.  Лесной журнал».  2025.  № 2 ISSN 0536-1036

пермутации, а значимость абиотических факторов (TRI и PETDriestQuarter) 
в распространении сосны в локальной ВА-модели остается достаточно высо-
кой. Как светолюбивый вид P. sylvestris избегает конкуренции благодаря рас-
положению взрослых деревьев в верхнем ярусе леса, исключая подавление 
со стороны других видов [21, 27]. Пионерный характер сосны позволяет ей 
закрепиться на ранней стадии сукцессии с последующим занятием верхнего 
яруса древостоев [21]. Так, в пихтово-буковых лесах на северо-западе Турции 
сосна демонстрирует случайное распределение и пространственную ассо-
циацию с другими видами, что свидетельствует об отсутствии выраженно-
го угнетающего эффекта со стороны сопутствующих видов [21]. В снижении 
конкуренции P. sylvestris с другими видами, вероятно, имеет значение также 
ее экологическая пластичность и способность занимать относительно мало 
пригодные местообитания.

Оптимальные значения абиотических переменных в локальной ВА-мо-
дели в целом сохраняются, за исключением диапазона значений TRI, нижняя 
граница которого под влиянием фактора конкуренции сместилась в область 
умеренно крутых склонов (по [36]). Соответственно, прогнозируемая локаль-
ной BA-моделью площадь оптимальных местообитаний P. sylvestris сократи-
лась на 10,4 % – достаточно равномерно в прежних местах локализации вида 
(рис. 2, б).

С увеличением анализируемой территории до регионального уровня вли-
яние климатических и орографических факторов уступает суммарному воздей-
ствию межвидовой конкуренции. С другой стороны, вероятность обнаружения 
B. pendula и B. litwinowii в местообитаниях, оптимальных для сосны, варьирует 
в широких пределах – от 0,2 до 1,0. Значимое воздействие на распределение  
P. sylvestris, согласно региональной ВА-модели, сохраняет параметр TRI, ниж-
ние значения которого перешли в область умеренно крутых склонов на бóль-
ших высотах. Площадь оптимальных местообитаний сосны на Кавказе под 
влиянием фактора межвидовой конкуренции уменьшилась на 4 %, площадь по-
тенциально пригодных местообитаний – на 25 % (рис. 3, б).

Способность P. sylvestris к расселению, или фактор доступности терри-
торий, играет большую роль в распространении вида согласно обеим ВАМ-мо-
делям, однако в локальном масштабе влияние данного предиктора значительно 
выше (вклад около 72 %). TRI и межвидовая конкуренция сохраняют значимое 
влияние на распределение сосновых лесов в региональном масштабе. Подвиж-
ность сосны на локальном уровне ограничена 0–3 км от оптимальных местооби-
таний, в региональном масштабе данный показатель достигает 0–10 км. Данные 
результаты соответствуют приведенным сведениям о низкой скорости расселе-
ния P. sylvestris [9]. Относительно ВА-модели площадь оптимальных для вида 
территорий на Центральном Кавказе уменьшилась на 23 %, составив 5,3 тыс. км2, 
что немногим меньше размера лучших местообитаний сосны на Кавказе.

Выявленные закономерности противоречат теории о преобладании роли 
биоклиматических переменных и фактора мобильности в крупномасштабных 
моделях распространения видов и большему значению межвидовых взаимо-
действий на локальном уровне [31]. На наш взгляд, эти несоответствия связаны 
со спецификой исследований в горах, где расселению видов в первую очередь 
препятствует локальная горно-механическая изоляция.
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Заключение

Модели ENVIREM пространственного распределения сосновых ле-
сов Центрального Кавказа выгодно отличаются от моделей BioClim+SRTM 
меньшим числом значимых предикторов со вкладом более 10 %, несложной 
интерпретацией переменных по существующим шкалам, соответствием оп-
тимальных значений предикторов природно-климатическим условиям райо-
на исследования и фактическому распределению сосняков, а также высоким 
вкладом топографического параметра, что соответствует логике исследования в 
горах. Устранение мультиколлинеарных переменных с помощью теста VIF при-
вело к выделению меньшего числа значимых предикторов без усложнения ин-
терпретируемости результатов. Соответственно, набор переменных ENVIREM, 
отобранных с использованием теста VIF, был назван наиболее подходящим для 
моделирования распространения сосняков Кавказа.

Основными абиотическими предикторами локализации сосновых ле-
сов Центрального Кавказа являются индекс неровности рельефа TRI и сред-
немесячная потенциальная эвапотранспирация самого сухого квартала 
PETDriestQuarter, оптимальные значения которых соответствуют достаточ-
но засушливым участкам умеренно крутых склонов. Вклад данных факторов 
остается высоким в BA-модели (около 59 %) с учетом фактора конкуренции 
со стороны горных березняков (примерно 36 %). В локальной BAМ-модели 
наиболее выражено влияние фактора доступности территорий (72 %), однако 
для абиотических предикторов сохраняется высокий коэффициент пермутации 
(31–49 %). В региональном масштабе доля основных абиотических факторов 
(TRI и PETDriestQuarter) в ВА-модели не превышает 20 %. Большее значение 
для распространения сосновых лесов на Кавказе в целом имеет межвидовая 
конкуренция (57,5 %). Вклад фактора доступности территорий в построение 
региональной ВАМ-модели (39 %) в 2 раза меньше по сравнению с локаль-
ной моделью. Таким образом, с увеличением анализируемой территории зна-
чение абиотических переменных и фактора подвижности в распространении  
P. sylvestris на Кавказе снижается, возрастает роль межвидовых взаимодей-
ствий. На локальном уровне, напротив, местоположение сосновых лесов в 
большей степени определяется биоклиматическими параметрами и доступно-
стью территорий, что в целом логично, учитывая высокий уровень локальной 
горно-механической изоляции.

Распространение основных массивов сосняков Центрального Кавказа 
спрогнозировано по горным склонам ущелий в наиболее засушливых запад-
ных районах. На Кавказе в целом потенциальные местообитания P. sylvestris 
широко представлены в горных районах с разнообразными климатическими 
и орографическими условиями. При этом, согласно BAМ-моделям, площадь 
оптимальных местообитаний вида на Центральном Кавказе составляет около 
96 % от таковой для всего экорегиона. Расположение здесь основы кавказско-
го ареала сосны может быть обусловлено локализацией на данной террито-
рии межледниковых рефугиумов вида и медленным расселением сосны из-за 
горно-механической изоляции (подвижность вида – 0–3 км от оптимальных 
участков).
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