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Аннотация. Распространение видов претерпевает быстрые изменения в связи с модификацией среды оби-

тания и изменением климата. Это вызывает опасения по поводу сохранения исчезающих видов и поднимает 

экологические вопросы о процессах, регулирующих ареалы и ниши видов. Как следствие, прогностические 

модели распространения, которые сопоставляют данные о видах с закономерностями в абиотических пере-

менных окружающей среды, стали признанным инструментом в экологии и охране природы. Моделирование 

пространственного распределения с максимальной энтропией (MaxEnt) решает эту проблему путем опреде-

ления распределения видов и пригодности окружающей среды на основе данных о встречаемости. Цели это-

го исследования заключались в создании модели экологической ниши и моделировании пригодности среды 

обитания для копробионтного вида грибов Cyathus stercoreus на основе его биоклиматических характеристик 

и особенностей субстрата в Азии. Нами построена карта текущего географического распространения копро-

бионтного гриба Cyathus stercoreus с использованием метода MaxEnt. В модель включены 19 биоклиматиче-

ских переменных WorldClim с соответствующими высотными данными и 7 пространственно распределен-

ными записями о встречаемости вида. Несмотря на свою узкую субстратную специализацию, Cyathus 

stercoreus является климатически довольно пластичным и способен развиваться в широком диапазоне варьи-

рования среднегодовых температур и среднегодовых осадков, что следует из анализа двумерной ниши на ос-

нове двух климатических переменных с использованием метода Envelope. Моделирование распространения 

базидиальных копробионтных грибов на примере Cyathus stercoreus показало, что область их потенциально-

го распространения с зоной благоприятного климата является очень большой. Большая часть зоны с благо-

приятным климатом находится в области с вероятностью присутствия видов до 70%. Cyathus stercoreus не 

связан с каким-либо конкретным типом местообитаний. На территории России, на юге Сибири, вид находит-

ся на северной границе своего ареала в области с наименее благоприятными биоклиматическими факторами 

среды. 

Ключевые слова: копробионтные грибы; экологическая ниша; распределение; субстратная специфич-

ность; Азия. 
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Abstract. Species distribution is undergoing rapid changes in the face of habitat modification and climate change. 

This leads to concerns about the conservation of declining species and raises ecological questions about the processes 

that govern species ranges and niches. As a consequence, the predictive distribution models which match species 

records to patterns in abiotic environmental variables have become an established tool in ecology and conservation. 

Maximum entropy spatial distribution modelling (MaxEnt) solves this problem by inferring species distributions and 

environmental tolerance based on the occurrence data. The objectives of this research were the ecological niche and 

running the habitat suitability modelling on dung fungal species Cyathus stercoreus based on its bioclimatic and sub-

strate features within Asia. We constructed a map of the current geographical distribution of the dung fungus Cy-

athus stercoreus using MaxEnt method. We included in the model 19 WorldClim bioclimatic variables with the cor-

responding altitude data, and seven spatially well-dispersed species occurrence records. Despite its narrow substrate 

specialization, Cyathus stercoreus is climatically quite plastic and is able to develop in a wide range of variations in 

mean annual temperatures and mean annual precipitation, which follows from the analysis of a two-dimensional 

niche based on two climatic variables using the Envelope method. Modeling the distribution of basidiomycete dung 
fungi using the Cyathus stercoreus as an example showed that the area of their potential distribution with a zone of 

favorable climate is very large. Most of the zone with a favorable climate is located in the area with the probability of 

the presence of species up to 70%. Cyathus stercoreus is not associated with any particular habitat type. On the terri-

tory of Russia, in the south of Siberia, the species is located on the northern border of its range in the area with the 

least favorable bioclimatic environmental factors. 
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Актуальность 
Модели экологической ниши (ecological niche mo-

dels – ENMs) используют данные о встречаемости в 
сочетании с данными об окружающей среде для со-
здания корреляционной модели условий окружаю-
щей среды, которые соответствуют экологическим 
требованиям видов и предсказывают относительную 
пригодность среды обитания. 

ENM чаще всего используются в одном из сле-
дующих случаев: 1) для оценки относительной при-
годности среды обитания, которая, как известно, за-
нята видом; 2) для оценки относительной пригодно-
сти среды обитания в географической области, кото-
рая неизвестна; 3) для оценки изменений пригодности 
среды обитания в течение определенного периода 
времени с учетом конкретного сценария изменения 
окружающей среды; 4) для оценки ниши вида [1]. 

Экологической нишей часто называют климати-
ческий профиль вида, определяемый на основании 
климатических данных, но такую нишу следует на-
зывать эколого-климатической. 

Моделирование распределения и ниши обычно 
проводится для видов, представляющих интерес для 
сохранения [2], исследователи стремятся более точно 
фиксировать местонахождения редких видов. Выми-
рающие и уязвимые виды, особенно специализиро-
ванные в экологическом плане, могут быть более 
чувствительны к изменениям окружающей среды. 
Многие исследования показали, что распределение 
специализированных видов с ограниченными нишами 
можно моделировать с большей точностью, чем не-
специализированных видов с широкой нишей [3–6]. 

Узко специализированным, но более широко рас-
пространенным видам также нужно уделять внима-
ние, поскольку они могут стать редкими или подверг-
нуться исчезновению в будущем из-за изменений 
окружающей среды; они также могут играть важную 
роль в структуре и функционировании экосистем, хо-
тя эта роль на первый взгляд может быть и не ясна [7]. 

Моделирование ниши часто может быть связано с 
моделированием распределения видов (Species distri-
bution models – SDMs), которые представляют собой 
наиболее распространенный класс моделей в области 
экологии, эволюции и сохранения биоразнообразия. 
Новые пакеты программного обеспечения и расту-
щая доступность цифровых ГИС-технологий значи-
тельно облегчили использование ENM и SDM моде-
лирования [8]. 

MaxEnt – один из наиболее часто используемых 
методов для определения распределения видов и 

экологической устойчивости на основе данных о 
встречаемости [9]. MaxEnt использует принцип мак-
симальной энтропии, основанный на данных только 
о присутствии, для оценки набора функций, которые 
связывают переменные окружающей среды и пригод-
ность среды обитания, чтобы определить нишу видов 
и возможное географическое распространение [10]. 

Объект исследования 
Бокальчик навозный – Cyathus stercoreus (Schwein.) 

De Toni (рис. 1), один из представителей грибов из 
семейства Гнездовковые (Nidulariaceae). Большин-
ство видов рода произрастает на гнилых древесных 
остатках и растительном опаде, но C. stercoreus от-
личается от других видов своей экологией, он разви-
вается на навозе растительноядных животных. Вид 
не является редким и встречается довольно часто в 
мировом масштабе, он был отмечен на всех конти-
нентах, кроме Антарктиды, но в Азии известны лишь 
единичные находки [11]. В России вид был обнару-
жен нами в степях Республики Тыва. В связи с осо-
бенностями экологии вид был выбран в качестве мо-
дельного объекта для моделирования ниши. 

Копробионтные грибы представляют собой уди-
вительный пример специализированных микроорга-
низмов, идеально приспособленных к сложному и 
экстремальному субстрату. Они важны с точки зре-
ния сохранения биоразнообразия, экологии и био-
технологии [12] и могут выступать модельными объ-
ектами в исследованиях в области экологии [13]. 

Цель работы – моделирование эколого-климати-
ческой ниши и установление закономерностей рас-
пространения копробионтных грибов в Азии на при-
мере Cyathus stercoreus. 

Материалы и методы исследований 
Мы использовали компьютерную программу DIVA-

GIS [14] для картографирования и анализа географи-
ческих данных (https://www.diva-gis.org). Мы загрузили 
данные о рельефе и высоте изучаемых мест, а также гло-
бальные данные о текущем климате (~1950–2000 гг.) с 
https://www.diva-gis.org/Data и https://www.diva-gis.org/ 
climate, источник Worldclim, версия 1.3. 

Все 19 экологических слоев Bioclim BIO1–BIO19 
[15] использованы для построения модели в DIVA-
GIS с разрешением 2,5 минуты (30 угловых секунд 
на ячейку растра) и охватывают большую часть Ази-
атского субконтинента. 

Мы использовали MaxEnt [9] для моделирования 
пригодности местообитаний и создания SDM-модели 
вида. 

 

 

Рисунок 1 – А – плодовые тела C. stercoreus на старом помете лошади на почве; 
Б – местообитание вида, степь в Республике Тыва (фото А.В. Власенко) 
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Статистическая достоверность построенных SDM-
моделей характеризуется коэффициентом AUC – это 
оценка способности модели указывать присутствие 
вида в той точке растра, где он с высокой долей ве-
роятности должен находиться. AUC модели рассчи-
тывается в MaxEnt. AUC измеряет способность мо-
дели различать ячейки растра, где вид присутствует 
и где он отсутствует, обеспечивая измерение общей 
точности, не зависимое от порога. Учитывается AUC 
начиная от 0,5 (случайная точность) до 1 (идеальная 
дискриминация). В случае если AUC равна или ниже 
0,5, модель не имеет никакой прогностической цен-
ности. Например, значение 0,900 для AUC означает 
90%-ную вероятность того, что там, где предсказано 
нахождение вида, он действительно будет находить-
ся. Интерпретируют AUC для полученных моделей в 
пределах 0,8–0,9 как хорошую, свыше 0,9 – как от-
личную дискриминацию. AUC менее 0,5 – недей-
ствительная, так как вероятность присутствия вида 
равна 1:1 [16]. При анализе MaxEnt использует 10-
процентный обучающий порог присутствия, который 
генерируется в таблице пороговых значений, создан-
ной MaxEnt. Вероятность нахождения вида в области 
присутствия вида ниже порогового значения крайне 
маловероятна. 

Мы использовали программы DIVA-GIS и MaxEnt 
в соответствии с рекомендациями Руководства по 
пространственному анализу разнообразия и распро-
странения растений [16]. 

Эколого-климатическая ниша вида основывается 
на выявлении климатических характеристик мест 
появления изучаемого вида. Климатические данные 
отражают только общие тенденции влияния основ-
ных факторов окружающей среды и не учитывают 
характеристики отдельных местообитаний [16]. 

Для визуализации двумерной ниши Cyathus ster-
coreus использовался метод Конверта (Envelope) на 
основе двух климатических переменных (Среднего-

довая температура (BIO1), Годовые осадки (BIO12)) 
в программе DIVA-GIS, вне зависимости от вклада 
данных переменных в построенную модель геогра-
фического распределения вида. 

Графическое отображение модели: «Синий пря-
моугольник» – климатическая ниша. «Зеленые» точ-
ки представляют собой точки присутствия с клима-
тическим профилем в пределах диапазона всех 
19 биоклиматических переменных. «Красные» точки 
в синем прямоугольнике включают точки присут-
ствия с климатическим профилем в пределах значе-
ний пределов диапазона для выбранных переменных 
(среднегодовая температура и годовые осадки), но с 
одним или несколькими значениями, лежащими за 
пределами диапазона других 17 переменных Bioclim. 
«Красные» точки за пределами синих прямоугольни-
ков включают точки присутствия с климатическим 
профилем с одним или несколькими значениями, 
лежащими за пределами диапазона 19 биоклимати-
ческих переменных. 

Климатическая ниша смоделирована в пределах 
A–E. Предел A – для всех видов составляет 0,000. 
Предел Б – хотя бы одна из точек «красная». Предел 
В – хотя бы одна из точек присутствия «зеленая». 
Предел Г – все точки присутствия «красные». Предел 
Д – хотя бы одна из точек присутствия находятся в 
климатической нише. Предел Е – все точки присут-
ствия находятся за пределами климатической ниши. 
Ширина ниши корректируется путем изменения зна-
чений процентилей. 

Плодовые тела грибов собраны нами в процессе 
экспедиционных исследований в Республике Тыва в 
2021 г. Также были использованы данные о местона-
хождениях C. stercoreus из Глобального информаци-
онного фонда по биоразнообразию [11], подтвержден-
ные данными геопривязки (рис. 2). Образцы изу-
чаемого вида депонированы в Гербарий им. М.Г. По-
пова (NSK), г. Новосибирск. 

 

Рисунок 2 – Местонахождения Cyathus stercoreus в Азии. Россия: 
1 – Новосибирская область, г. Новосибирск, 54,8854° с.ш., 83,0708° в.д., 107 м (GBIF); 

2 – Республика Горный Алтай, Улаганский район, оз. Телецкое, 51,402476° с.ш., 87,809474° в.д., 607 м (GBIF); 
3 – Республика Тыва, Тандинский кожуун, оз. Сватиково (Дус-Холь), степь, 09.07.2021, 51,3563° с.ш., 94,4466° в.д., 

703 м, собр. и опред. А.В. Власенко, NSK 1014811; 4 – Амурская область, Благовещенск, прим. 50,25° с.ш., 
127,666° в.д., 120 м (GBIF); 5 – Приморский край, Перетино, 42,9938° с.ш., 133,0975° в.д., 22 м (GBIF); 

6 – Индия, Гуджарат, Навсари, Вансда, 20,7586° с.ш., 73,4748° в.д., 154 м (GBIF); 7 – там же, Нармада, Сагаи, 
21,6912° с.ш., 73,7756° в.д., 333 м (GBIF). Цвета соответствуют высоте над уровнем моря (расшифровка в легенде) 
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Результаты исследования 
и их обсуждения 

Полученная модель MaxEnt потенциального рас-
пространения Cyathus stercoreus в современном кли-
мате имеет высокое значение статистической досто-
верности на основе критерия AUC (Area Under 
Receiver Operating Characteristic Curve), имеющем 
значение 0,796. Для оценки модели мы использовали 
тестовую выборку, которая включала 25% всех точек 
присутствия. Значение AUC для тестовых данных 
составляло 0,801. Оба значения AUC находятся в 
диапазоне 0,8–1, что соответствует хорошей дискри-
минации [16]. 

При анализе мы использовали 10-процентный обу-

чающий порог присутствия, найденный в таблице по-

роговых значений, созданной MaxEnt. Пороговое 

значение для вида составляет 0,381. 

Оценка вклада переменных с помощью MaxEnt 

показала, что для вида наибольшее значение имеют 

переменные BIO8 (56,0), BIO19 (34,6), BIO13 (9,5), в 

процентном отношении при прямой оценке вклада; 

BIO8 (64,2), BIO19 (35,8) при пермутации. Осталь-

ные переменные не имеют его. На рис. 3 и 4 пред-

ставлена карта потенциального распространения ви-

да, цветом показана вероятность присутствия. 
Двумерная ниша Cyathus stercoreus построена с 

использованием метода Конверта (Envelope) на ос-

нове двух климатических переменных Среднегодо-

вая температура – BIO1 и Годовые осадки – BIO12 

представлена на рис. 5. 

 

 

Рисунок 3 – Модель MaxEnt. Наблюдаемые точки присутствия 
и потенциальное распространение C. stercoreus в современном климате (~1950–2000 гг.). 
Значения в легенде даны от 0 до 1, что соответствует вероятности присутствия 0–100% 

 

 
Рисунок 4 – Модель потенциального распространения C. stercoreus в современном климате (~1950–2000 гг.). 

Значения в легенде даны от 0 до 1, что соответствует вероятности присутствия 0–100%. 
Пороговые значения в легенде: 0–0,381 – вид присутствовать не может; 0,381–0,5 – вероятность 

присутствия вида 50%; 0,5–1 – вероятность присутствия вида 50–100%; 1–1 – наблюдаемые точки присутствия 
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Рисунок 5 – Визуализация двумерной ниши C. stercoreus на основе двух климатических переменных 
с использованием метода Envelope. Число локалитетов, использованных программой для построения ниши – 7. 

Пределы двухмерной ниши: А – 0,000; Б – 0,001; В – 0,166; Г – 0,167; Д – 0,333; Е – 0,334. 
По оси абсцисс – среднегодовая температура, °C – BIO1; по оси ординат – годовые осадки, мм – BIO12 

Выводы 
Анализ двумерной ниши на основе двух климати-

ческих переменных с использованием метода Enve-

lope показал, что вид C. stercoreus, несмотря на свою 

узкую субстратную специализацию, является клима-
тически довольно пластичным и способен развивать-

ся в широком диапазоне варьирования среднегодо-

вых температур и среднегодовых осадков. Наиболь-

шее влияние на распределение вида в Азии, судя по 

построенной модели MaxEnt, оказывают средняя тем-

пература наиболее влажного квартала (BIO8) и осад-

ки самого холодного квартала (BIO19). 

Моделирование распространения базидиальных 

копробионтных грибов на примере Cyathus stercore-

us, которые существуют лишь в стадии телеоморфы, 

показало, что эти грибы значительно менее требова-

тельны к биоклиматическим факторам местообита-
ний, чем виды сумчатых грибов, например P. punc-

tata, у которых на одном субстрате проходит не 

только телеоморфа, но и анаморфная стадия жизнен-

ного цикла. Также они менее требовательны к суб-

страту и его состоянию, способны развиваться не 

только на выветрившемся навозе растительноядных 

животных, но и на навозной почве, что сближает их с 
гумусовыми сапротрофами. Область их потенциаль-

ного распространения с зоной благоприятного кли-

мата является очень большой. В свою очередь, боль-

шая часть зоны с благоприятным климатом находит-

ся в области с вероятностью присутствия видов до 

70%, что делает карту потенциального распростра-

нения довольно «размытой». Для C. stercoreus обла-

сти наиболее вероятного присутствия вида находятся 

не только в зонах, непосредственно близких к уста-

новленным точкам присутствия вида в Азии, но и 

могут находиться на значительном удалении от них. 
Также C. stercoreus не обнаруживает приуроченно-
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сти к какому-либо конкретному типу местообитаний. 

В местах обнаружения C. stercoreus на территории 

России, на юге Сибири, вид находится на северной 

границе своего ареала в области с наименее благо-

приятными биоклиматическими факторами среды. 
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