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В моделировании пространственного распреде-
ления/распространения видов (Species Distribution
Modelling, SDM) большую популярность приобре-
ли методы на основе данных только о присутствии
вида (presence-only) на территории исследований
(Guisan et al., 2017). Полевой сбор первичных дан-
ных для построения таких моделей значительно
проще, а сами они требуют намного меньше до-
пущений. Тем не менее, качество этих моделей
далеко не всегда превосходит подходы на основе
данных о присутствии/отсутствии (presence/ab-
sence) (Engler et al., 2004; Duque-Lazo et al., 2016).
Большинство из них имеют тенденцию переоце-
нивать область потенциального распространения
вида (Engler et al., 2004). Данные только о присут-
ствии отличаются от данных о присутствии/от-
сутствии тем, что они указывают места, где на-
блюдался изучаемый вид, но не могут использо-
ваться для определения мест, где он не встречался
(Dettmers, Bart, 1999).

Целый ряд таких техник, как обобщенные ли-
нейные модели (Generalized Linear Models, GLM;
Mladenoff et al., 1999; Glenz et al., 2001), обоб-
щенные аддитивные модели (Generalized Additive

Models; Guisan, Zimmermann, 2000) и деревья
классификации (Classification Trees; Jerina et al.,
2003) построены на алгоритмах работы с данны-
ми типа “присутствие/отсутствие”, что является
их ограничением. Очень часто исследователь об-
ладает лишь данным о присутствии, что является
препятствием для использования техник “при-
сутствия/отсутствия”. В то же время принято
считать, что последние техники моделирования
более надежны при наличии достоверных данных
об отсутствиях (Chefaoui, Lobo, 2008; Duque-Lazo
et al., 2016).

Одним из возможных способов компенсации
отсутствий является использование информации
из всей (или только части) области исследования,
называемой “фоном” (background) и объедине-
ние их с существующими данными о присутствии
(Elith et al., 2006; Peterson et al., 2011). Такой под-
ход использования данных называется “присут-
ствие/фон” (presence/background). Фоновые точки
призваны отразить условия окружающей среды, в
которых существует вид (доступные условия),
чтобы противопоставить их условиям, в которых
вид был обнаружен. Данный подход используется
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в таких техниках как максимальная энтропия
(Maximum Entropy, MaxEnt; Phillips et al., 2006),
ENFA (Ecological Niche Factor Analysis; Hirzel et al.,
2002) и GARP (Genetic Algorithm for Rule-set Pre-
diction) (Stockwell, Peters, 1999; Elith et al., 2006;
Peterson et al., 2011). При этом фоновые точки ге-
нерируются случайным образом и почти никак не
контролируются исследователем (в случае ENFA)
или контролируются лишь частично посредством
поправочного файла-маски (bias-file) (в случае
MaxEnt) (Phillips et al., 2009).

Еще одним подходом является способ объ-
единения данных о присутствии с так называе-
мыми псевдоотсутствиями (pseudo-absences).
Такая схема исследования (далее дизайн) называ-
ется соответственно “присутствие/псевдоотсут-
ствие” (presence/pseudo-absence). Точки псевдоот-
сутствия используются для того, чтобы отразить
условия, в которых с большой вероятностью вид
отсутствует (Stockwell, Peters, 1999; Zaniewski et al.,
2002). Надежность псевдоотсутствий зависит от
характеристики самого вида (Hirzel et al., 2001),
его численности (Kéry et al., 2010) и способов сбо-
ра данных (MacKenzie, Royle, 2005). Если вероят-
ность надежных псевдоотсутствий для растений
достаточно высока, то для мобильных животных
(в частности, млекопитающих) она может быть не
столь высокой (Boyce et al., 2002; Johnson et al.,
2006; Smulders et al., 2010). При этом всегда оста-
ется вероятность того, что среди них могут встре-
титься ложные отсутствия (Franklin, 2009). Таким
образом, псевдоотсутствия это не достоверные, но
предполагаемые отсутствия, а фоновые точки – это
случайная комбинация всех условий среды. Под-
ход с псевдоотсутствиями используют в тех случа-
ях, когда исследователь обладает данным лишь о
присутствии, но хочет использовать “presence/ab-
sence” моделирование (Chefaoui, Lobo, 2008). Это
особенно актуально при построении функций
выбора ресурсов (Resource Selection Function, RSF,
Manly et al., 2002), которые, как правило, опира-
ются на обобщенные линейные модели.

Способ создания точек псевдоотсутствия до
сих пор является дискуссионным вопросом (Ko-
bler, Adamic, 2000; Keating, Cherry, 2004; Franklin,
2009; VanderWal et al., 2009; Ghoddousi, 2010; Bar-
bet-Massin et al., 2012; Renner et al., 2015). В насто-
ящей работе рассматривается перспективный для
ряда исследовательских задач вариант генерации
псевдоотсутствий – подход Энглера-Хенгла. Из-
начально Робин Энглер с коллегами предложили
генерировать псевдоотсутствия на основе уже по-
строенных моделей “присутствия/фона” (Engler
et al., 2004). Это было развитием идей Элизабет За-
ниевски и ее коллег, которые впервые предложили
сначала строить карту пригодности местообита-
ний (на основе GAM), а уже потом на ее основе
создавать псевдоотсутствия и строить новую ре-
грессионную модель (Zaniewski et al., 2002). В от-

личие от Заниевски с соавторами, которые для
первой GAM использовали полностью случайные
точки, Энглер для этого строил модель ENFA, а уже
потом на основе ее карты генерировал псевдоот-
сутствия, которые затем добавлялись к исходным
данным о присутствиях и использовались для по-
строения GLM (Engler et al., 2004). Результатом
ENFA (или любой другой модели с “присутстви-
ем/фоном”) являлась карта индексов пригодно-
сти местообитаний (Habitat Suitability Index, HSI в
шкале от 0 до 100%). Отображая области с низким
HSI, возможно оценить, где вероятность появле-
ния вида очень мала, а затем случайным образом
сгенерировать новый набор взвешенных точек
псевдоотсутствий в этих областях. На втором эта-
пе с помощью этих созданных точек и известных
присутствий строилась уже итоговая модель
“присутствия/отсутствия” (например, GLM или
GAM) (Zaniewski et al., 2002; Engler et al., 2004;
Jiménez-Valverde et al., 2008; Hengl et al., 2009). Таким
образом, выявление непригодных местообитаний с
помощью “профильных” (т.е. “присутствие/фон”)
техник позволяет генерировать надежные псевдо-
отсутствия для построения моделей “присут-
ствия/отсутствия” (Chefaoui, Lobo, 2008). Доказано,
что GLM, которые построены с использованием то-
чек псевдоотсутствий, взвешенных на основе
карт ENFA, превосходят таковые модели, постро-
енные лишь на случайных точках псевдоотсут-
ствий (Engler et al., 2004).

При таком подходе возникает проблема с
определением правила, по которому происходит
создание псевдоотсутствий. Так, Энглер с колле-
гами выбирали точки псевдоотсутствия только в
непригодных областях согласно построенной
карте ENFA. Непригодные области определялись
по заданному пороговому значению – 0.3, соглас-
но Энглеру с соавт. (Engler et al., 2004). Чуть позже
Томислав Хенгл с коллегами признали такое со-
четание факторного анализа и GLM наиболее
перспективным, поскольку в нем используется
лучшее из двух техник (Hengl et al., 2009). Эти ав-
торы развили идею Энглера, предложив вычис-
лительную процедуру, которая объединяет оцен-
ку плотности (ядерное сглаживание), факторный
анализ экологических ниш (ENFA) и геостати-
стику (регрессионный кригинг). При таком под-
ходе псевдоотсутствия отбирались не только на
основе информации о пригодности местообита-
ний, но и их географическом положении (Hengl
et al., 2009). Известно, что точки псевдоотсут-
ствия, созданные вдали (в первую очередь, в эко-
логическом пространстве) от точек присутствия
увеличивают объяснительную способность моде-
лей (Chefaoui, Lobo, 2008). Помимо этого Хенгл с
коллегами предложили выбирать псевдоотсут-
ствия не только лишь в непригодных местообита-
ниях, а пропорционально индексу пригодности
местообитаний. Применение точек псевдоотсут-
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ствия, полученных с помощью этого метода,
можно рассматривать как промежуточный под-
ход между “presence-only” и “presence/absence”
дизайнами, который особенно полезен, когда
точные данные об отсутствии недоступны (Che-
faoui, Lobo, 2008; Sillero, Barbosa, 2021).

В настоящей работе сравниваются возможно-
сти подхода Энглера-Хенгла с другими популяр-
ными способами создания точек псевдоотсут-
ствий для GLM/GAM, а также с дизайном “при-
сутствие/фон” модели MaxEnt. В отличие от
Энглера и Хенгла за основу создания псевдоот-
сутствий была взята не ENFA, а сама MaxEnt. Для
создания моделей были использованы 456 точек
встреч черники (Vaccinium myrtillus L., 1753), со-
бранных автором за период с 2008 по 2022 гг. Дан-
ный вид был выбран по нескольким причинам.
Во-первых, он является типичным кустарничко-
вым растением для территории исследований.
Во-вторых, его распространение в значительной
степени связано с характерными типами еловых
(Picea abies (L.) H. Karst., 1881) и сосновых (Pinus
sylvestris L., 1753) лесов. Таким образом, при хоро-
шем знании территории исследований распро-
странение черники будет достаточно легко прове-
рить по построенным картам. В-третьих, подход
Энглера-Хенгла был успешно опробован на мо-
бильном и эвритопном виде (Ursus arctos L., 1758)
ранее (Огурцов, 2023). По этой причине было
принято решение сосредоточиться на неподвиж-
ном и достаточно стенотопном виде. Данная ра-
бота продолжает серию исследований по модели-
рованию пригодности местообитаний, начатых
Ю.Г. Пузаченко и его коллегами (Желтухин и др.,
2009; Пузаченко и др., 2010, 2011 и др.).

Цель исследования – проверить эффектив-
ность подхода Энглера-Хенгла для генерации то-
чек псевдоотсутствия в моделировании про-
странственного распределения видов на примере
черники. Для достижения цели решались следую-
щие задачи: 1) создать ряд наборов точек
псевдоотсутствия черники по различным прави-
лам; 2) на основе этих наборов построить GLM; 3)
сравнить качество построенных GLM между со-
бой, а также с моделью на основе MaxEnt.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Территория исследований

Исследование проводили в Центрально-Лесном
государственном природном биосферном заповед-
нике (ЦЛГЗ) и его охранной зоне (рис. 1). Террито-
рия представляет собой южнотаежный ландшафт, в
прошлом частично трансформированный чело-
веческой деятельностью. Заповедник располо-
жен на юго-западе Валдайской возвышенности
(Россия, Тверская обл., 56°26′–56°31′ с.ш.,
32°29′–33°01′ в.д.); это грядово-холмистая возвы-

шенная равнина с высотами от 238 до 267 м над
ур. м. Его площадь составляет 24 421 га, а площадь
охранной зоны вокруг него – 46694 га. Для дре-
нированных частей моренных гряд характерны
южнотаежные широколиственно-еловые леса и
их производные, для озерных и флювиогляциаль-
ных равнин – бореальные еловые леса. На поло-
гих склонах моренных гряд и в понижениях озер-
ных равнин развиты верховые болота (рис. 1). Для
территории характерен умеренно-континенталь-
ный климат. Более половины осадков выпадает в
виде дождя в летне-осенний период; остальное
количество – в виде снега зимой–весной. Сред-
няя температура воздуха составляет +4.21°С (в
июле +16°С, в январе –10°С), среднегодовое ко-
личество осадков – 730.9 мм (Пузаченко и др., 2016).

Общий принцип моделирования

В настоящем исследовании было проверено 4
различных дизайна моделирования на основе
двух разных техник. В первом случае использова-
лась MaxEnt (далее модель “MaxEnt”). Во втором
случае строилась GLM с применением подхода
Энглера-Хенгла (Engler-Hengl, EH; далее модель
“EH”). В третьем случае строилась GLM, но точ-
ки псевдоотсутствия отбирались согласно весам
расстояний (distance) до точек присутствия (мо-
дель “dist”). Такой подход в большей степени со-
ответствует дизайну на основе радиальных буфе-
ров вокруг точек встреч, но без необходимости
выбора радиуса буферной зоны. В четвертом слу-
чае строилась GLM, но точки псевдоотсутствия
отбирались в пределах пройденных маршрутов
(треков), где не было зафиксировано присут-
ствий черники (модель “tracks”). Таким образом,
сравнивался подход Энглера-Хенгла с двумя дру-
гими популярными приемами создания
псевдоотсутствий (расстояния/буферы и марш-
руты), а также с самой MaxEnt. В общем виде этапы
подготовки данных, построения и сравнения моде-
лей представлены на рис. 2. Вся подготовительная
работа, анализы и моделирование проводились в
программе RStudio 1.1.447 с использованием язы-
ка R 4.0.3 (R Core Team, 2020).

Предикторные переменные окружающей среды

На первом этапе был подготовлен набор пре-
дикторов окружающей среды (рис. 2, этап 1). В
качестве них использовались вегетационные ин-
дексы (ВИ), полученные на основе данных муль-
тиспектральных спутниковых снимков, морфо-
метрические характеристики, полученные на ос-
нове цифровой модели рельефа (ЦМР), и типы
растительного покрова (Coudun, Gégout, 2007;
Roberts et al., 2014; Nielsen et al., 2016; Penteriani et al.,
2019; McClelland et al., 2020). В качестве данных
мультиспектральной спутниковой съемки для
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расчета ВИ использовались все безоблачные сце-
ны спутника Landsat 8 OLI-TIRS (Landsat, 2019;
http://earthexplorer.usgs.gov) за период с апреля по
сентябрь с 2013 по 2020 гг. Всего было отобрано
9 сцен за разные даты: 26.04.2014, 06.06.2014,
10.09.2014, 29.04.2015, 25.09.2017, 07.05.2018,
11.08.2018, 19.05.2019, 11.06.2019. Из вегетацион-
ных индексов применялись усовершенствован-
ный ВИ (Enhanced Vegetation Index, EVI; Huete
et al., 2002) и стандартизованный индекс разли-
чий увлажненности (Normalized Difference Moisture
Index, NDMI; Vermote et al., 2016). Дополнительно
был рассчитан ортогональный ВИ влажности (wet-
ness), являющийся мерой оценки комбинирован-
ной влажности почвы и растительного покрова
(Baig et al., 2014). Его рассчитали путем специаль-
ного преобразования Tasseled Cap Transformation

(Kauth, Thomas, 1976) с поправками для сенсора
OLI спутника Landsat 8 (Baig et al., 2014).

Морфометрические характеристики рельефа
рассчитывались на основе глобальной ЦМР
(SRTM 1 Arc-Second Global, http://www.earthex-
plorer.usgs.gov) с пространственным разрешением
30 м. Это абсолютная высота (“altitude”), экспози-
ция северных (“northness”) и восточных склонов
(“eastness”), а также составной топографический
индекс (Compound Topographic Index, “CTI”;
Moore et al., 1991). Перед расчетом морфометри-
ческих характеристик ЦМР была проецирована в
проекцию UTM 36N (Sillero, Barbosa, 2021).

К типам растительного покрова были отнесены
следующие 7 категорий: 1) бореальные ельники,
2) неморальные ельники и мелколиственно-еловые
леса, 3) смешанные и широколиственно-еловые ле-

Рис. 1. Территория Центрально-Лесного государственного природного биосферного заповедника (ЦЛГПБЗ) и его
охранной зоны с отображением типов растительного покрова согласно классификации сцен спутника Landsat 8.
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са, 4) молодые вторичные мелколиственные леса,
зарастающие вырубки, гари и ветровалы, 5) сфаг-
новые ельники и сосняки, 6) верховые болота,
7) материковые луга. Все данные были получены на
основе карты типологии растительного покрова, по-
строенной по результатам визуального полуавтома-
тического дешифрирования сцен спутника Landsat
8 OLI (рис. 1). Дешифрирование выполнялось с
помощью набора инструментов “Image Classifica-
tion” в геоинформационной системе (ГИС) Arc-
Map 10.6.1 (Esri Inc.) методом классификации
максимального правдоподобия (Pal, Mather, 2003).

Все расчеты переменных окружающей среды
были проведены в ГИС ArcMap и SAGA 7.7.1
(Conrad et al., 2015). Переменные были приведены
к единому географическому экстенту и системе
координат WGS84 в проекции UTM 36N с разре-
шениями 30 м. Все переменные прошли проверку
на мультиколлинеарность (Araújo et al., 2019; Sil-
lero, Barbosa, 2021). Сначала была выполнена ран-

говая корреляция Спирмена и составлена матрица,
на основании которой среди них были выбраны
кандидаты на исключение (при r > |0.7|). Допол-
нительно был проведен VIF-тест (Variance Infla-
tion Factor). В качестве порога было выбрано зна-
чение VIF = 10 (Zuur et al., 2009; Duque-Lazo et al.,
2016). Для тестов и проверок на мультиколлине-
арность применяли R-пакеты “car” (Fox, Weis-
berg, 2018), “ecospat” (Broennimann et al., 2018) и
“usdm” (Naimi et al., 2014).

Точки присутствия вида
Сбор данных о распространении черники про-

водился во время учетных маршрутов по террито-
рии исследований согласно общим принципам
цифрового картографирования растений (Nielsen
et al., 2003, 2016; Shores et al., 2019). Помимо при-
сутствия отмечали также обилие (проективное
покрытие) кустарничка в радиусе 5 м по шкале
Браун-Бланке (Shores et al., 2019). В настоящей

Рис. 2. Этапы подготовки данных, построения и сравнения моделей пространственного распределения черники на
территории Центрально-Лесного заповедника и его охранной зоны на основе MaxEnt и GLM для трех дизайнов со-
здания точек псевдоотсутствия.
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работе в качестве присутствий включали лишь те
точки, где проективное покрытие составляло от 3
до 5 баллов (т.е. от 25 до 100%). Сбор данных про-
водился с помощью специально разработанной
формы в мобильном приложении ArcGIS Quick-
Capture (Esri Inc.) с заданной минимальной точ-
ностью геопривязки 4.6 м.

Чтобы снизить эффекты пространственной
погрешности при сборе данных, все точки реги-
страции черники были разрежены (Coudun,
Gégout, 2007; Aiello-Lammens et al., 2015; Petrosyan
et al., 2019, 2023) по расстоянию 605 м. Оценка
кластеризованности точек проводилась с помощью
расчета среднего индекса ближайшего соседа (Aver-
age Nearest Neighbor Index, ANNI). Значения индек-
са меньше 1 указывают на кластерность, а больше
1 – на дисперсность (Evans et al., 2021). Разрежен-
ные точки, удовлетворяющие дисперсному рас-
пределению (ANNI > 1), использовались как тре-
нировочные для построения моделей (рис. 2, этап
2). После разреживания осталось 107 таких точек
(ANNI = 1.12, z = 2.37, p < 0.05). Пространствен-
ное разреживание выполнялось с помощью R-па-
кета “spThin” (Aiello-Lammens et al., 2015). Расчет
ANNI проводился, используя R-пакет “spatialEco”
(Evans et al., 2021).

Для независимого тестирования использова-
лись 206 точек встреч черники, взятые из архива
заповедника. Все эти точки были собраны неза-
висимо от автора сторонними исследователями за
тот же период времени.

Моделирование с помощью MaxEnt

На третьем этапе для построения моделей ис-
пользовалась MaxEnt (рис. 2, этап 3), как наибо-
лее оптимальная техника для данных только о
присутствии (Phillips et al., 2006; Elith et al., 2011;
Merow et al., 2013; Phillips et al., 2017). Для этого
применялась одноименная программа Maxent
3.4.1 (Phillips et al., 2018). Для исправления по-
грешности неравномерного сбора данных (Merow
et al., 2013; Syfert et al., 2013) был создан корректи-
рующий файл (bias file) на основе минимального
выпуклого полигона (Minimum Convex Polygon,
MCP), охватывающего все пройденные маршру-
ты (Maiorano et al., 2015). В пределах этого поли-
гона с помощью процедуры рандомизации было
создано 1000 различных наборов 10000 точек, ко-
торые в дальнейшем указывались MaxEnt как фо-
новые точки (background samples) для сравнений
(Phillips, Dudík, 2008). Во всех случаях использо-
валось максимум 1000 итераций и порог сходимо-
сти (convergence threshold) 10–5.

Выбор оптимальных настроек гиперпарамет-
ров модели MaxEnt производился с помощью ге-
нетического алгоритма (Vignali et al., 2020). В этом
случае размер популяции составлял 20, доля луч-

ших моделей – 40%, доля случайных моделей –
20%. Шанс “мутации” во время “кроссингове-
ра” был установлен как 40%. Число “поколе-
ний” равнялось 5 (Vignali et al., 2020; 2020a). Для
проверки (validation) таких моделей применя-
лась кросс-валидация по методу пространствен-
ных блоков (spatial block k-fold cross-validation) с
размером блока 820 м и k = 10 при помощи R-па-
кета “blockCV” (Valavi et al., 2019), т.е. в каждом
случае использовалось 10 реализаций (всего
10000 моделей). Размер блока был определен по
медиане размаха пространственной автокорреля-
ции переменных среды (Valavi et al., 2019). Лучшая
комбинация гиперпараметров MaxEnt определя-
лась по значениям показателя площади под кри-
вой (Area Under the Curve, AUC) ROC-графика
(Receiver Operating Characteristic), информацион-
ного критерия Акаике (Akaike’s Information Crite-
rion, AIC) и показателя True Skill Statistic (TSS).
После выбора оптимальных настроек и построе-
ния модели проводилась процедура редукции пе-
ременных пошаговым удалением наименее важ-
ных предикторов с оценкой полученных моделей
по значению тестовой TSS (Vignali et al., 2020).

Для каждого набора фоновых точек была по-
строена модель с оптимальными настройками.
Оценка их качества проводилась по независимым
данным, согласно “золотому стандарту” (Araújo
et al., 2019), на основе полностью сторонних те-
стовых (архивных) данных. Оценочными метри-
ками выступили тестовая TSS, тренировочная
AUC (AUCtrain), тестовая AUC (AUCtest) и их раз-
ница (AUCdiff). Показатель TSS рассчитывался по
порогу, максимизирующему его значение (Guisan
et al., 2017; Vignali et al., 2020a). Итоговая модель
была построена на основе того набора фоновых
точек, при котором значения AUCtest и TSS были
максимальные, а AUCdiff – минимальная. Опреде-
ление оптимальных настроек модели с помощью
генетического алгоритма, построение моделей, их
оптимизация и оценка качества были выполнены
с помощью R-пакетов “SDMtune” (Vignali et al.,
2020, 2020a) и “dismo” (Hijmans et al., 2017).

Итоговая карта строилась на основе формата
представления данных “cloglog” (Merow et al.,
2013). В этом случае предсказания были интер-
претированы как относительные вероятности
присутствия (relative probabilities of presence), где
0 – минимальная вероятность присутствия (про-
гнозируемое отсутствие), 1 – максимальная веро-
ятность присутствия (прогнозируемое присут-
ствие) (Merow et al., 2013).

Модели были построены как для авторских,
так и для архивных точек. Во втором случае в ка-
честве тестовых присутствий выступали автор-
ские данные.
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Создание точек псевдоотсутствия
Для создания точек псевдоотсутствия исполь-

зовался алгоритм рандомизации, как наиболее
простой и не требующий особых допущений
(Keating, Cherry, 2004; Barbet-Massin et al., 2012).
Для создания карты весов псевдоотсутствий по-
лученная карта относительных вероятностей
присутствия на основе MaxEnt (рис. 2, этап 3) пе-
реводилась в шкалу от 0 до 100 (в соответствии со
шкалой HSI), а затем инвертировалась. В даль-
нейшем был использован подход Хенгла с соавт.
(Hengl et al., 2009), которые сформулировали ги-
потезу и предложили правило создания точек
псевдоотсутствия. Правило основано на предполо-
жении, что распространение вида по территории
есть функция пригодности его местообитаний (или
вероятности присутствия). Таким образом, распре-
деление вероятностей (τ) может быть применено
для генерации точек псевдоотсутствия как:

(1)

Квадратная степень гарантирует, что боль-
шинство точек псевдоотсутствия будут находить-
ся ближе к границе низких значений HSI. При
этом псевдоотсутствия будут приблизительно
следовать распределению Пуассона. Чтобы
учесть влияние расстояний от точек присутствия,
добавляется вторая часть уравнения dR(x), которая
представляет собой нормализованные расстояния
(в диапазоне от 0 до 100%), т.е. отношения расстоя-
ний до ближайшей точки присутствия (x) к макси-
мальному расстоянию. В конечном итоге мы по-
лучаем следующую формулу:

(2)

Полученная формула определяет условия от-
бора точек псевдоотсутствия на основе двух усло-
вий: 1) чем больше расстояние от ближайшей точ-
ки присутствия, тем больше вероятность отсут-
ствия; 2) вероятность отсутствия обратно
пропорциональна значению индекса пригодно-
сти местообитаний (вероятности присутствия).
Таким образом, в областях с низкими значения-
ми HSI точек псевдоотсутствия будет больше, а в
областях с высокими значениями HSI – меньше.
По данной формуле для каждого пикселя оцени-
ваются “веса отсутствия” τ(x), по которым в даль-
нейшем строится карта. Такие условия соответ-
ствуют принципу создания псевдоотсутствий, ис-
пользуемому Лобо с соавт. (Lobo et al., 2010), при
котором учитывается экологическая непригод-
ность и расстояния до точек присутствия. Вместе
с этим такой способ исправляет погрешности
подхода Энглера, где использовались не HSI как
таковые, а лишь категории пригодности. Тем не
менее, поскольку данная формула основана на
допущениях, а полевая верификация точек не

( ) ( )[ ]2100% S .H Ix xτ = −

( ) ( ) ( )( ) 2100% HSI
.

2
Rd x x

x
+ − τ =   

проводилась, нельзя гарантировать реальные от-
сутствия в искусственно-сгенерированных точках.
В связи с этим в дальнейшем такие точки рассмат-
риваются как псевдоотсутствия (рис. 2, этап 4).

В то же время, мозаичность территории иссле-
дований достаточно высокая, поэтому параметр
расстояния не может гарантировать создание на-
дежных псевдоотсутствий. В связи с этим было
решено изменить формулу Хенгла (2), убрав из
нее параметр расстояния (1), и создать на ее осно-
ве аналогичную карту “весов отсутствий” (дизайн
“EH”). Еще одним изменением стало использо-
вание карты на основе модели MaxEnt, а не ENFA
в качестве карты весов.

После этого выполнялась процедура случай-
ного создания точек псевдоотсутствия в количе-
стве, десятикратно превышающем число точек
присутствия по правилам построенной карты ве-
сов отсутствий. Поскольку точки генерируются
случайным образом, и одна генерация может
сильно отличаться от другой в виду небольшого
числа точек относительно общего числа ячеек
грида (773 712), была выполнена 1000 таких симу-
ляций согласно Энглеру (Engler et al., 2004).

Для создания точек псевдоотсутствия на осно-
ве пройденных маршрутов (дизайн “tracks”) и
расстояний (дизайн “dist”) было также сгенери-
ровано 1000 их наборов в числе, десятикратно
превышающем число точек присутствия, но на
основе масок пройденных маршрутов и расстоя-
ний соответственно. Предварительно из маски
маршрутов были вырезаны все ячейки грида, куда
попадали точки присутствия. Веса расстояний
рассчитывались согласно предварительно по-
строенной карте эвклидовых расстояний до точек
присутствия (рис. 2, этап 4).

Для тестирования итоговых моделей необходи-
мо получить набор независимых точек псевдоотсут-
ствия (т.е. отличных от тех, на которых обучалась
модель). Для этого повторялись описанные выше
действия, но уже для тестовых (архивных) точек
присутствия. В итоге были созданы такие же 1000
наборов точек псевдоотсутствия для всех трех ди-
зайнов, но построенные уже по архивным точкам
(рис. 2).

Построение GLM
На основе сгенерированных наборов точек

псевдоотсутствия и точек присутствия строились
1000 моделей GLM (одна модель на каждую гене-
рацию точек) со связующей функцией на основе
логитов. Для упрощения процедуры построения
моделей в рамках поставленных задач не рассмат-
риваются взаимодействия предикторов и группи-
рующая переменная.

Для каждой построенной модели проводился
расчет основных оценок ее качества: каппы Ко-
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эна (Cohen’s Kappa), TSS, коэффициента точеч-
ной бисериальной корреляции (COR) и AUC. За-
тем выбиралась та модель, для которой значения
этих показателей были максимальными (лучшая
модель). Все оценки рассчитывались на основе
независимых тестовых данных. Таким образом, был
получен набор точек псевдоотсутствия в местах,
максимально отличных от присутствий (рис. 2,
этап 5). Оценка качества проводилась при помо-
щи R-пакетов “PresenceAbsence” (Freeman, Moisen,
2008), “dismo”, “ecospat” и “biomod2” (Thuiller et al.,
2020). Расчет AUC проводился при помощи R-па-
кета “pROC” (Robin et al., 2020). После выбора
лучшего набора точек псевдоотсутствия строи-
лась лучшая GLM для каждого дизайна.

Сравнение моделей

Для оценок дискриминации использовалось 5
порог-зависимых показателей: доля правильных
предсказаний (correct classification rate, CCR), от-
ношение ошибочной классификации (misclassifi-
cation rate, MR), чувствительность (sensitivity, SE),
специфичность (specificity, SP) и отношение шан-
сов (odds ratio, OR). Для общего сравнения моделей
был использован набор стандартных показателей:
AUC, TSS, Kappa и COR (рис. 2, этап 6) (Duque-
Lazo, Navarro-Cerrillo, 2017; Petrosyan et al., 2023).
Известно, что TSS и Kappa являются предпочти-
тельными оценкам качества в моделях такого ро-
да (Allouche et al., 2006; Phillips, Elith, 2010; Pente-
riani et al., 2019). Поскольку Kappa и COR подхо-
дят только для техник “присутствия/отсутствия”
(Guisan et al., 2017) для MaxEnt они не рассчиты-
вались.

Для определения порога, который лучше всего
различает присутствия и псевдоотсутствия для
GLM (Shores et al., 2019), выбирался тот, который
максимизирует значение показателя Kappa, пу-
тем автоматического перебора всех возможных
порогов от 0 до 1 с шагом 0.01 (Araújo et al., 2005;
Guisan et al., 2017). При построении бинарных
карт для MaxEnt в качестве порога для разделения

предсказаний на бинарные классы (присут-
ствие/отсутствие вида) был использован порог
maxSSS (maximum Sum of Sensitivity plus Specifici-
ty; Liu et al., 2013; Recio et al., 2020).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Согласно общим оценкам качества модель
“EH” оказалась лучшей (табл. 1). Для нее отмече-
ны максимальные значения всех показателей
(рис. 3). При выбранном пороге 0.12 значение
максимальной Kappa составило 0.71. Это значи-
тельно выше, чем у других GLM при соответству-
ющих максимизирующих порогах (рис. 4). Пока-
затель TSS оказался еще выше (0.76) (рис. 3, 4),
как и коэффициент биссериальной корреляции
(COR = 0.72) (рис. 3). Значения AUC для всех
GLM были очень высокие (рис. 3). В отличие от
них модель на основе MaxEnt продемонстрирова-
ла наименьшие значения TSS и AUC (табл. 1).

Если рассматривать более подробно оценки
качества дискриминации для моделей на основе
GLM по выбранным порогам (см. табл. 1), то для
модели “EH” во всех случаях они оказались луч-
ше, чем для других сценариев (табл. 2). Так, для
нее оказалась максимальная доля правильных
предсказаний (CCR = 0.95) и минимальное отно-
шение ошибочной классификации (MR = 0.05)
(табл. 2). Эта же модель продемонстрировала луч-
шие значения чувствительности и специфичности.
Она правильно распознавала 70% независимых то-
чек присутствия и практически все независимые
точки псевдоотсутствия (SP = 0.98). Особенно
сильно модели различались по значению отноше-
ний шансов. Значение OR для модели “EH” на-
много превосходило таковое для других моделей
(табл. 2).

На картах, построенных по непрерывным зна-
чениям предсказаний, наблюдается в целом оди-
наковый паттерн пространственного распределе-
ния черники по территории исследований. В то
же время для модели “dist” отмечена наименьшая
доля области распространения кустарничка, в то

Таблица 1. Оценки качества и выбранный порог для лучших моделей пространственного распределения черники
на территории Центрально-Лесного заповедника и его охранной зоны для дизайнов GLM на основе подхода Эн-
глера-Хенгла (EH), пройденных маршрутов (tracks), расстояний до точек присутствия (dist), а также для макси-
мальной энтропии (MaxEnt)

Примечание: Kappa – каппа Коэна, TSS – True Skill Statistic, COR – коэффициент точечной бисериальной корреляции, AUC – по-
казатель площади под ROC-кривой.

Модель Порог Kappa TSS COR AUC

EH 0.26 0.71 0.76 0.72 0.94

tracks 0.35 0.45 0.65 0.49 0.90

dist 0.17 0.56 0.67 0.57 0.91

MaxEnt 0.42 – 0.49 – 0.79



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  Дополнительный выпуск 8  2023

ПРОБЛЕМА ОТСУТСТВИЯ “ОТСУТСТВИЙ” S33

время как для модели “MaxEnt” предсказания
оказались наименее определенными (рис. 5).
Наиболее реалистичные карты дали модели “EH”
и “tracks”.

Если рассмотреть классифицированные карты
по выбранным пороговым значениям предсказа-
ний, то разница для GLM будет не столь заметна

(рис. 5). Для модели “EH” доля потенциальной
области распространения черники составила
11.16% от всей территории исследований, для мо-
дели “tracks” – 11.82%, а для модели “dist” –
10.50%. Таким образом, дизайн моделирования
GLM слабо влиял на предсказание общей площа-
ди распространения вида. В то же время по моде-

Рис. 3. Оценки качества моделей пространственного распределения черники на территории Центрально-Лесного за-
поведника и его охранной зоны для дизайнов GLM на основе подхода Энглера-Хенгла (EH), пройденных маршрутов
(tracks), расстояний до точек присутствия (dist), а также для максимальной энтропии (MaxEnt).
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Таблица 2. Показатели качества дискриминации лучших моделей пространственного распределения черники на
территории Центрально-Лесного заповедника и его охранной зоны по порогу, максимизирующему показатель
Kappa, для дизайнов GLM на основе подхода Энглера-Хенгла (EH), пройденных маршрутов (tracks) и расстоя-
ний до точек присутствия (dist)

Показатель качества Модель

Оценочный показатель EH tracks dist

Доля правильных предсказаний (Correct classification rate, CCR) 0.95 0.88 0.92

Отношение ошибочной классификации (Misclassification rate, MR) 0.05 0.12 0.08

Чувствительность (Sensitivity, SE) 0.7 0.7 0.67

Специфичность (Specificity, SP) 0.98 0.90 0.95

Отношение шансов (Odds ratio, OR) 114.90 20.34 34.14
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ли MaxEnt доля территории потенциального при-
сутствия черники оказалась больше всего и соста-
вила 31.69% (рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Большинство SDM предполагает, что вид, так
или иначе, обитает в пригодных местообитаниях
(где встречаются его точки присутствия) и не оби-
тает в непригодных местах (где встречаются его
точки отсутствия). Тем не менее, на практике та-
кие отношения между экологической нишей и
распределением вида не столь однозначны (Lobo
et al., 2010). Вид может отсутствовать в принципи-
ально пригодных условиях и, наоборот, присут-
ствовать в непригодных (Hirzel, Le Lay, 2008).

Ложная регистрация отсутствий вида (falls ab-
sences, FA) может быть вызвана разными причи-
нами. Хирзель и Ле Лэй определили среди них
следующие: географические барьеры или препят-
ствия, мешающие нормальному распределению
особей по потенциально пригодной территории;
локальное вымирание, вызванное изменениями
окружающей среды или стохастическими факто-
рами; малая площадь территории, неспособная
обеспечить жизнеспособную популяцию; альтер-
нативные местообитания, которые могут исполь-
зовать виды-генералисты, меняя их в течение од-
ного сезона; биотические взаимодействия (сук-

цессионные стадии, конкуренция, хищничество
и т.п.) (Hirzel, Le Lay, 2008). В случае животных их
присутствие в подходящем местообитании также
может быть не зарегистрировано из-за попытки
животного избежать наблюдателей, либо даже из-
за своеобразного поведения отдельных особей
(Mertzanis et al., 2008). Лобо с коллегами опреде-
ляли такие отсутствия как случайные (contingent
absences), т.е. вид отсутствует в потенциально
пригодных экологических и климатических усло-
виях в виду действия некоторых ограничивающих
сил (Lobo et al., 2010). Подобные просчеты неиз-
бежны и являются существенной проблемой
SDM-исследований (Le Maitre et al., 2008; Lobo
et al., 2010; Piédallu et al., 2017). Если такие ошибки
наиболее вероятно ожидаемы, то следует приме-
нять дизайн только с данными о присутствии ви-
да (Chefaoui, Lobo, 2008; Hirzel, Le Lay, 2008).

В отличие от ложных (случайных) отсутствий,
истинные отсутствия (true absences, TA) определя-
ются исключительно непригодными экологически-
ми или климатическими условиями для вида. Лобо
с соавторами называли их экологическими отсут-
ствиями (environmental absences; Lobo et al., 2010).
Даже в этом случае причины их возникновения
могут быть различны. Виды могут действительно
отсутствовать, потому что среда обитания не под-
ходит или потому, что они еще не колонизирова-
ли всю подходящую область или их отсутствие яв-

Рис. 4. Вариация значений Kappa и TSS в зависимости от пороговых значений для моделей пространственного рас-
пределения черники на территории Центрально-Лесного заповедника и его охранной зоны для дизайнов GLM на ос-
нове подхода Энглера-Хенгла (EH), пройденных маршрутов (tracks), расстояний до точек присутствия (dist).
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Рис. 5. Карты пространственного распределения черники на территории Центрально-Лесного заповедника и его
охранной зоны для дизайнов GLM на основе подхода Энглера-Хенгла (EH), пройденных маршрутов (tracks), рассто-
яний до точек присутствия (dist), а также для максимальной энтропии (MaxEnt). Слева карты непрерывных вероятно-
стей присутствия, справа – классифицированные по выбранному порогу.
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ляется временным (Martin et al., 2005). По всем
этим причинам отсутствие наблюдения в данном
месте не может быть надежно интерпретировано
как истинное отсутствие, поэтому в большинстве
случаев можно полагаться только на данные о
присутствии. Недостаток надежных данных об
отсутствии является одной из основных проблем,
которые должны решить экологи, занимающиеся
построением SDM (Hirzel et al., 2002; Soberόn, Pe-
terson, 2005). В большей степени это касается жи-
вотных (особенно мобильных), а не растений.

Существует еще и третий тип отсутствий, в кото-
рый объединены все ошибки при сборе простран-
ственных данных, связанные с его неполнотой и
предвзятостью. Они называются методологически-
ми отсутствиями (methodological absences). Этот
тип отсутствий может представлять собой наибо-
лее важный источник неопределенности для изу-
чения закономерностей и процессов, лежащих в
основе географического распределения видов
(Lobo et al., 2010). Таким образом, в соответствии
с концепцией ниш, предложенной Собероном и
Накамурой (Soberόn, 2007; Soberόn, Nakamura,
2009), случайные отсутствия будут за пределами
реализованной, но внутри фундаментальной ни-
ши, экологические отсутствия будут за пределами
как реализованной, так и фундаментальной ни-
ши, а методологические отсутствия будут как в
реализованной, так и в фундаментальной нише.

Вероятность возникновения каждого типа от-
сутствий на территории варьирует в зависимости
от пространственной и экологической удаленно-
сти местоположения от условий, преобладающих
в известных точках присутствия. Из этого следу-
ет, что экологические отсутствия будут более ве-
роятны в тех местах, где экологические условия
находятся далеко от комплекса условий, в кото-
рых был обнаружен вид. И наоборот, случайные
отсутствия будут более вероятными в территори-
ально удаленных местах с благоприятными усло-
виями окружающей среды, тогда как вероятность
обнаружения методологических отсутствий будет
выше в экологически благоприятных местах, рас-
положенных ближе всего к известным точкам
присутствия (Lobo et al., 2010).

Подход создания псевдоотсутствий Энглера-
Хенгла позволяет максимально сократить вероят-
ность возникновения случайных и методологиче-
ских (т.е. ложных) отсутствий, повышая при этом
вероятность возникновения экологических (т.е.
истинных) отсутствий. При смещении отноше-
ния отсутствий от ложных к истинным, повыша-
ются оценки качества моделей, рассчитанные на
основе матрицы сопряженности (Guisan et al., 2017).
Этим же занижается вероятность возникновения
присутствий в малопригодных местах (т.е. ложных
присутствий; false presences, FP) и повышается ве-
роятность возникновения присутствий в высоко-

пригодных местах (т.е. истинных присутствий; true
presence, TP).

Существуют разные способы создания точек
псевдоотсутствия. Самый распространенный из
них – это случайная выборка из большого набора
ячеек (сайтов) всей исследуемой области (Stock-
well, Peters, 1999; Kobler, Adamic, 2000; Franklin,
2009). Такой метод рандомизации является наи-
более простым и не требует особых допущений
(Keating, Cherry, 2004). Кроме того, этот метод
подходит для обычных видов, признаки присут-
ствия которых легко идентифицировать. По сути,
в таком виде данный отбор ничем не отличается
от подхода “presence/background”. При этом в не-
которых случаях ячейки, соответствующие при-
сутствиям, могут быть удалены из случайного на-
бора фона, или может быть исправлена некоторая
систематическая ошибка выборки путем создания
корректирующей области выбора (Phillips et al.,
2009; Barbet-Massin et al., 2012). Известно, что гео-
графическая или экологическая область, в которой
производится выборка этих псевдоотсутствий, су-
щественно влияет на производительность модели
(Zaniewski et al., 2002; VanderWal et al., 2009; Barbet-
Massin et al., 2012).

Есть множество других способов создания
псевдоотсутствий, например, за пределами опреде-
ленного буфера вокруг присутствий (Hirzel et al.,
2001; VanderWal et al., 2009; Ghoddousi, 2010) или
по определенной маске (Elith et al., 2010), с помо-
щью “point-process” моделей (Renner et al., 2015),
отбором на основе пороговых значений наиболее
значимых предикторов (Le Maitre et al., 2008) и
другие (Zaniewski et al., 2002; Engler et al., 2004;
Chefaoui, Lobo, 2008; Phillips et al., 2009; Barbet-
Massin et al., 2012). Многие из этих способов, в
частности случайный выбор точек по территории
исследования, были подвергнуты обоснованной
критике (Lobo et al., 2010).

Согласно полученным результатам модель с
псевдоотсутствиями, построенными на основе
подхода Энглера-Хенгла, оказалась значительно
лучше других моделей, в том числе и MaxEnt. При
этом эта модель была без учета расстояний до то-
чек присутствия. Для нее наблюдались макси-
мальные значения оценочных показателей, в том
числе и отношения шансов (OR). Отношение
шансов показывает отношение произведений
всех истинных предсказаний (TP ⋅ TA) к произве-
дению всех ложных (FP ⋅ FA). Чем оно больше,
тем в модели в целом больше истинных (т.е. пра-
вильных) предсказаний. Дизайны на основе тре-
ков и расстояний оказались значительно хуже.
Наиболее реалистичные карты получились также
для модели на основе подхода Энглера-Хенгла.

Как правило, оценки качества моделей Max-
Ent превосходят таковые GLM (например, Guisan
et al., 2007; Nath et al., 2019). При этом известно,
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что значения AUC для моделей MaxEnt обычно
завышены относительно таковых для GLM (Gui-
san et al., 2007), поэтому сравнивать эти две техни-
ки моделирования только по показателю AUC не
совсем корректно. В то же время, если для по-
строения GLM используются реальные отсут-
ствия, то качество таких моделей превосходит
MaxEnt (Duque-Lazo et al., 2016). В нашем случае,
используя сгенерированные псевдоотсутствия по
методу Энглера-Хенгла, удалось построить GLM,
которая значительно превосходила MaxEnt не
только по значению AUC, но и по TSS.

Построенные карты пространственного рас-
пределения черники наглядно демонстрируют,
что способ построения GLM на основе подхода
Энглера-Хенгла существенно сужает область по-
тенциального присутствия вида. Модель MaxEnt,
наоборот, предсказывает наибольшую область
пространственного распределения черники, во-
влекая не только ее типичные местообитания, но
и много смежных биотопов, где присутствие чер-
ники маловероятно. Итоговая площадь террито-
рии, потенциально пригодной для кустарничка,
оказалась втрое большей, чем по оценкам GLM.
Таким образом, MaxEnt строит менее определен-
ные и более “размытые” карты, завышая общие
вероятности относительного присутствия. Это
может вызывать сложности для выделения обла-
стей потенциального присутствия достаточно
стенотопных или редких видов. Подобное пове-
дение модели вполне логично и предсказуемо,
ведь значения экогеографических переменных в
точках присутствия соотносятся с таковыми в
случайно выбранных точках фона, а не в точках
отсутствия. В конечном итоге это приводит к
сильной переоценке реальной области распро-
странения вида. В GLM, напротив, значения пе-
ременных окружающей среды в точках присут-
ствия противопоставляются таким значениям в
максимально удаленных в экологическом про-
странстве точках.

Выбор числа точек псевдоотсутствия также яв-
ляется дискуссионным вопросом. Как отмечают
Манли с соавторами очень важно минимизиро-
вать ошибки выборки, отбирая данные таким об-
разом, чтобы они были полностью репрезента-
тивными для исследуемой области (Manly et al.,
2002). Это означает, что достаточно большое ко-
личество точек выбирается случайным образом
из ландшафта, чтобы контрастировать с точками
присутствия. МакДональд предлагает использовать
на несколько порядков больше псевдоотсутствий,
чем присутствий при применении экспоненциаль-
ной модели (McDonald, 2003). Барбет-Массин с
коллегами установили, что для GLM и GAM наи-
лучшие результаты предсказаний достигаются
при использовании большого количества
псевдоотсутствий (например, 10000) с одинако-
выми весами присутствия и отсутствия (Barbet-

Massin et al., 2012). Это согласуется с выводами от-
носительно числа точек в MaxEnt (Phillips, Dudík,
2008). Шефауи и Лобо также советуют брать боль-
шое число точек псевдоотсутствий, но предосте-
регают от экстремальных значений (Chefaoui, Lo-
bo, 2008). В этом случае оптимальным считается
число псевдоотсутствий в 10 раз большее, чем число
точек присутствий (Chefaoui, Lobo, 2008; Jiménez-
Valverde et al., 2008). Влияние числа псевдоотсут-
ствий на качество моделей на основе подхода Эн-
глера-Хенгла является актуальной проблемати-
кой для следующих исследований.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Гизан с коллегами подчеркивали два ключевых

правила для уменьшения последующих проблем со
статистическим методом, который использует точ-
ки присутствия в сочетании с точками псевдоот-
сутствий (Guisan et al., 2017). Во-первых, важно
ограничить область исследования реалистичной
областью. Было показано, что использование
большого, но нереалистичного размера для вы-
борки псевдоотсутствий отрицательно влияет на
модель и ее прогнозы (VanderWal et al., 2009; Elith
et al., 2010). Во-вторых, случайная выборка
псевдоотсутствий – это стратегия с наименьши-
ми предположениями, и ее следует использовать
по умолчанию, если нет веских аргументов в
пользу другого, более специфичного подхода
(Barbet-Massin et al., 2012). Использованный под-
ход Энглера-Хенгла с весами MaxEnt позволяет
учесть оба этих правила. Область отбора точек
псевдоотсутствий имеет четкие экологические
ограничения, а стратифицированный дизайн со-
здания точек позволяет выявлять наиболее реа-
листичные места потенциального отсутствия ви-
да. На основе такого подхода удается строить мо-
дели очень хорошего качества согласно
независимым оценкам, которые превосходят та-
ковые на основе только лишь MaxEnt. В то же
время использование параметра расстояния в
условиях мозаичного ландшафта весьма спорно и
требует дополнительных проверок.
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Absence of the “Absences”: the Engler-Hengl Approach 
in Species Distribution Modelling

S. S. Ogurtsov1, 2, #

1Central Forest State Nature Biosphere Reserve, Zapovednyi, 32, Nelidovo District, Tver Region, 172521 Russia
2Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Leninsky prospect, 33, Moscow, 119071 Russia
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The possibilities of creating artificial absence points (pseudo-absences) to build species distribution models
are considered. An approach proposed by Robin Engler and adapted by Tomislav Hengl is described, which
takes into account habitat suitability indices and distances to presence points to create pseudo-absences. Us-
ing the example of bilberries (Vaccinium myrtillus) in the Central Forest Nature Reserve and its buffer zone,
generalized linear models based on the Engler-Hengl design, traveled tracks and distances to presence points
are compared, as well as a model built using the maximum entropy method. The results obtained indicate the
superiority of the model based on the Engler-Hengl approach both in terms of quality assessments and in
terms of the realism of the constructed spatial distribution maps.

Keywords: habitat suitability, spatial distribution, species distribution model, pseudo-absences, GLM, MaxEnt
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