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Моделирование распространения видов позволяет определить потенциальный ареал и выя-
вить ключевые факторы, определяющие пригодность территорий для обитания. В настоя-
щем исследовании с применением методов SDM (species distribution modelling) созданы про-
гнозы распространения европейского вида клаузилид Cochlodina laminata (Montagu, 1803) 
в восточной части ареала. Для создания моделей использованы различные алгоритмы, в том 
числе алгоритмы машинного обучения. В качестве предикторов выбраны климатические 
факторы и данные дистанционного зондирования Земли: расширенный вегетационный ин-
декс и тип земельных угодий. Ансамблевый прогноз на основе всех моделей показал, что 
ареал C. laminata имеет клиновидную форму и во многом совпадает со схемой, предложен-
ной ранее И.М. Лихаревым. Однако в восточной и юго-восточной части потенциальный 
ареал вида оказался шире. Установлены границы потенциального распространения 
C. laminata в зоне лесостепи и степи, а также в Причерноморье и на Кавказе. Использование 
данных дистанционного зондирования позволило более детально обозначить пригодные 
территории, что особенно важно в периферийных зонах ареала. Показано, что наиболее 
значимыми факторами в распределении вида на исследованной территории являются сред-
негодовая температура, сезонность температуры и осадки самого теплого квартала.
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Введение
Семейство Clausiliidae во многом является уни-

кальным среди наземных моллюсков ввиду своих 
экологических особенностей, большого видового 
разнообразия и широкого географического распро-
странения. Моллюски этого семейства преимуще-
ственно стенобионты, и среди всех представителей 
европейских клаузилид «наиболее эврибионтным» 
видом является Cochlodina laminata (Montagu, 1803). 
Моллюск населяет лесные биотопы и обитает 
в лесной подстилке, гниющей древесине, пнях. 
Именно этот вид можно назвать наиболее широко 
распространенным в сравнении с другими евро-
пейскими видами семейства, но в то же время оста-
ется неясным, насколько глубоко на восток Евро-
пы и, что особенно интересно, в зону лесостепи,  
он заходит. В своей монографии И.М. Лихарев 
(1962) [1] указывал, что ареалы моллюсков сем. 
Clausiliidae на Восточно-Европейской равнине 
имеют форму клиньев, в разной степени заходящих 
вглубь континента. За последние десятки лет нако-
пились сведения о распространении C. laminata за 

пределами тех границ ареала, которые указывал 
И.М. Лихарев. Однако, во-первых, эти сведения не 
обобщены, а во-вторых, безусловно, остаются «бе-
лые пятна», и границы распространения вида 
в восточной части его ареала, по сути, неизвестны. 
Так как C. laminata – один из немногих видов евро-
пейских клаузилид, который может населять зону 
лесостепи, мы поставили задачу создать модель 
распространения этого вида на территории Восточ-
ной Европы, включая восточные и юго-восточные 
границы ареала. Для решения таких задач в послед-
ние годы широко применяются методы SDM 
(species distribution modelling). Очевидными преи-
муществами этих методов являются возможность 
использовать разнообразные данные и предикто-
ры, которые отражают различные факторы среды 
обитания, а также применение разных алгоритмов 
для моделирования [2, 3]. 

Сферы применения SDM разнообразны [3]. 
Так, эти методы широко применяются с целью 
планирования природоохранных мероприя-
тий [4, 5]. Примером подобной работы является 
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выявление территорий для сохранения большого 
количество видов наземных моллюсков надсемей-
ства Orthalicoidea [6]. Другая область применения 
SDM – определение потенциально уязвимых для 
инвазий территорий [7, 8]. В этом направлении 
также есть примеры исследований, объектами ко-
торых являются наземные улитки и слизни [9–12].

В настоящем исследовании мы использовали 
SDM для моделирования потенциального распро-
странения C. laminata на интересующей нас терри-
тории.

Материалы и методы
Работа включала следующие этапы:
1. Сбор данных о находках вида, их обработка.
2. Создание точек псевдоотсутствия.
3. Отбор переменных – предикторов (факто-

ров среды).
4. Подбор математических алгоритмов моде-

лирования, создание и кросс-валидация моделей.
5. Создание ансамблевого прогноза на основе 

полученных моделей.
В качестве исходных данных о местонахожде-

нии C. laminata были использованы полевые сборы 
авторов (49 пунктов); литературные данные (96 пун-
ктов) [13–28]; данные репозитория GBIF (Global 
Biodiversity Information Facility, https://www.gbif.org) 
(4034 пункта) [29–37]; данные из коллекции лабо-
ратории малакологии Государственного природо-
ведческого музея НАН Украины (три пункта, www.
pip-mollusca.org), данные каталогов коллекций Зоо-
логического Института РАН и Зоологического му-
зея МГУ (117 и 25 пунктов соответственно). Заме-
тим, что GBIF включает в себя сведения из 
разнообразных источников. В том числе – данные 
из iNaturalist (https://www.inaturalist.org) – платфор-
мы для сбора данных не профессионалами, а добро-
вольцами. Мы критически относимся к исполь- 
зованию такого источника в исследованиях рас- 
пространения моллюсков, ввиду чего данные из 
iNaturalist были удалены из набора GBIF.

Так как невозможно избежать неравномерного 
распределения точек находок, было проведено про-
странственное разбавление с использованием паке-
та spThin в среде R [38]. Этот шаг подразумевает 
удаление некоторых точек из набора по принципу 
ближайшего соседа. В итоге получается набор то-
чек, расположенных друг от друга на расстоянии, 
равном или большем выбранного. Для данных 
GBIF расстояние прореживания было равно 20 км, 
для данных из остальных источников – 10 км. Вы-
бор расстояния прореживания обусловлен изна-
чальным пространственным распределением точек: 
такое расстояние позволило минимизировать эф-
фект смещения выборки, но в то же время не убрать 
излишнее количество точек находок. В итоге после 
процедуры прореживания в модель была включена 
131 точка из репозитория GBIF и 210 точек – из 
остальных, указанных выше, источников (рис. 1). 

Набор данных должен включать не только точ-
ки находок (точки присутствия), но и точки, в кото-
рых вид не обнаружен (точки отсутствия). Собрать 
такие данные напрямую крайне затруднительно, 
поэтому в качестве точек отсутствия по умолчанию 
были приняты так называемые точки псевдоотсут-
ствия. Они были сгенерированы случайным обра-
зом из фоновых точек исследуемой территории.

Регион исследования охватывал территории 
от 66° с.ш до 40° с.ш. и от 20° в.д. до 60° в.д., то 
есть Восточную Европу. 

В качестве предикторов для моделей были ис-
пользованы следующие факторы. Климатические 
переменные были взяты из базы данных 
WorldClim.org [39]. Первоначально было взято 
19 биоклиматических факторов. Все переменные 
были протестированы на мультиколлинеарность 
и на основе значения VIF (variance inflation factor, 
коэффициент инфляции дисперсии) из этого на-
бора были исключены коррелирующие перемен-
ные. Расчет VIF проводили с использованием па-
кета usdm [40] в среде R. В итоге в модель были 
включены восемь биоклиматических переменных 
со значением VIF от 1,48 до 5,47: ‘bio1’ (среднего-
довая температура), ‘bio2’ (среднесуточный диапа-
зон температур), ‘bio4’ (сезонность температуры), 
‘bio8’ (средняя температура самого влажного квар-
тала), ‘bio9’ (средняя температура самого засуш-
ливого квартала), ‘bio15’ (коэффициент вариации 
осадков), ‘bio18’ (осадки самого теплого кварта-
ла), ‘bio19’ (осадки самого холодного квартала).

Также в качестве предикторов использовались 
тип земельных угодий (landcover) и расширенный 
вегетационный индекс EVI (enhanced vegetation 
index), которые созданы на основе снимков спут-
никового сенсора MODIS (Moderate Resolution 
Imaging Spectroradiometer). Данные по этим пре-
дикторам взяты с платформы открытого доступа 
earthexplorer.usgs.gov. Эти предикторы были вы-
браны ввиду того, что они косвенно характеризу-
ют биотопы, пригодные для обитания C. laminata: 
тип земельных угодий несет информацию о разде-
лении территории на земли разного назначения, 
а вегетационный индекс характеризует биомассу 
растительности на той или иной территории по-
верхности суши. Как уже было сказано, C. laminata 
населяет лесные биотопы (landcover «поможет» 
моделям их выделить), а наиболее благоприятные 
для вида лесные биотопы предположительно мо-
гут отличаться по значениям EVI от остальных, 
что тоже внесет вклад в прогноз.

Для моделирования использовались следую-
щие алгоритмы: обобщенная аддитивная модель 
(generalized additive model, GAM), метод опорных 
векторов (support vector machine, SVM) и много-
слойный перцептрон (multilayer perceptron, MLP). 
Первый алгоритм относится к регрессионным, 
а остальные – к методам машинного обучения. 
При построении моделей была применена кросс-

https://www.gbif.org
https://www.inaturalist.org
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валидация (перекрестная проверка) выборки ме-
тодом пятикратной перегруппировки. Процедура 
кросс-валидации предполагает разделение исход-
ной выборки на обучающую и тестовую. В нашем 
случае 25% исходной выборки были включены 
в тестовую, а 75% – в обучающую выборку. То 
есть модель обучается на одной части данных, 
а результат моделирования проверяется на другой 
части данных. Такая операция проводится не-
сколько раз, при этом каждый раз обучающая 
и тестовая выборки формируются случайным об-
разом, за счет чего снижается эффект смещения 
выборки [41]. Основными показателями прогно-
стической способности модели является чувстви-
тельность и специфичность. Чувствительность ха-
рактеризует долю истинно положительных 
прогнозов, специфичность – долю ложноположи-
тельных прогнозов. На основе этих показателей 
для оценки качества прогноза была вычислена 
площадь под ROC-кривой (area-under-the-curve, 
AUC), скорректированное отношение шансов 
(COR, crude odds ratio), а также была рассчитана 
TSS-статистика (true skill statistic, известна также 
как критерий Пирса-Обухова) [42, 43]. Для усред-
нения результатов моделирования разных алго-
ритмов мы также построили ансамблевую модель 
по взвешенным результатам всех моделей.

Моделирование и основная часть подготови-
тельных работ с данными были проведены в среде 
R версии 4.1.2 [44] преимущественно с использо-
ванием пакета «sdm» [45]. Обработка растровых 
изображений с предикторами также осуществля-
лась в программе ArcGIS версии 10.7.

Результаты и их обсуждение
Прогноз распространения вида представлен 

в виде картосхем со шкалой пригодности терри-
тории для обитания вида от 0 до 1 (рис. 2). Ре-
зультаты моделирования несколько разнятся 
в зависимости от примененных алгоритмов. За-
метно, что прогноз на основе алгоритмов GAM 
и MLP дает, с одной стороны, более фрагменти-
рованную картину, но с другой стороны, пло-
щадь пригодной для обитания C. laminata терри-
тории в этих моделях больше, чем в SVM. 
Последний показывает более «заполненную» тер-
риторию, в том числе на тех участках, на которых 
не были отмечены точки встречаемости из-за де-
фицита данных. В частности, это касается терри-
тории Белоруссии. 

Во всех случаях заметен клин в восточном на-
правлении, который достигает Предуралья (во 
всех моделях), либо даже доходит до Урала (в мо-
делях GAM и MLP).

Рис. 1. Карта точек находок, использованных в моделировании.
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Рис. 2. Результат моделирования распространения Cochlodina laminata, полученный с помощью разных алгоритмов.
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Показатели площади под ROC-кривой, харак-
теризующие предсказательную способность моде-
лей, имеют сопоставимые и довольно высокие 
значения для разных моделей (таблица). Также 
у разных моделей после процедуры перегруппи-
ровки оказались сопоставимые статистические 
показатели.

Ансамблевый прогноз демонстрирует усред-
ненный результат по всем моделям (рис. 3). Здесь 
также виден клин, который в крайней восточной 
точке достигает Предуралья. В южной половине 
этого клина (то есть в лесостепной и отчасти 
в степной зоне) территории с высокой степенью 
пригодности для обитания вида расходятся в виде 
полос от юга Среднерусской возвышенности до 
юго-востока Донецкого кряжа. Отдельные крайне 
небольшие участки отмечены на территории юга 
Приднепровской возвышенности и Причерно-
морской низменности. Ожидаемо, основная часть 

степной зоны – территории Причерноморской 
низменности, Приазовской возвышенности, При-
кубанской низменности до Прикаспийской низ-
менности и юга Приволжской возвышенности – 
выходят за пределы ареала C. laminata.

В самой южной части ареала моллюска выде-
лены территории Причерноморья, а именно – 
горная часть Крымского полуострова, северо-вос-
точное Причерноморье, некоторая часть Кавказа, 
Понтийских гор и Балканы.

Среди предикторов, оказавших наибольшее 
влияние на прогноз, выделяется среднегодовая 
температура. Это можно видеть как по усреднен-
ным значениям для всех моделей, так и для каж-
дого алгоритма по отдельности (рис. 4). Наиболее 
равномерно распределены вклады предикторов 
в моделях MLP, наименее равномерно – в регрес-
сионных моделях. Тем не менее, если судить по 
усредненным значениям, то, за исключением 
среднегодовой температуры, вклад предикторов 
можно считать более-менее равнозначным. Поми-
мо среднегодовой температуры, можно выделить 
сезонность температуры («bio4») и осадки самого 
теплого квартала («bio18»). Наименее значимой 
оказалась переменная «bio9» – средняя температу-
ра самого засушливого квартала. Примечательно, 
что тип земельных угодий и вегетационный ин-
декс внесли заметный вклад в прогноз наряду 
с климатическими предикторами.

Рис. 3. Результат ансамблевого моделирования распространения Cochlodina laminata.

Таблица
Статистические показатели моделей

Алгоритмы AUC COR TSS
GAM 0,82 0,55 0,50
MLP 0,83 0,54 0,56
SVM 0,83 0,59 0,58

Примечание: AUC (area-under-the-curve) – площадь под 
ROC-кривой, COR (crude odds ratio) – отношение шансов, 
TSS (true skill statistic) – TSS-статистика
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Необходимо заметить, что результат SDM 
представляет собой потенциальный ареал вида 
и показывает территорию, пригодную для его оби-
тания [3]. Иными словами, прогноз на основе SDM 
нельзя воспринимать как однозначный ответ на во-
прос о границах реального распространения вида. 
Тем не менее, результат SDM позволяет увидеть, на 
каких территориях наиболее оптимальные условия 
для обитания вида и где наиболее вероятно прохо-
дят границы пригодной для обитания территории.

Так как ансамблевый прогноз позволяет ус-
реднить результаты моделирования для итогового 
предсказания [46], мы будем преимущественно 
ориентироваться на его результаты.

При сопоставлении нашего прогноза со схе- 
мой распространения C. laminata, предложенной 
И.М. Лихаревым (рис. 3) ясно видно, что большей 
частью они совпадают. А именно, точно совпадает 
центральная часть клинального ареала, ограниче-
ние которой Лихарев обуславливал сочетанием 
температуры и влажности. Однако, согласно на-
шим прогнозам, ареал C. laminata оказывается 
шире в юго-восточном направлении и отдельно 
в Причерноморье и на Кавказе. В северо-восточ-
ной части ареала также есть некоторые отличия: 
небольшая область (39° в.д., 62° с.ш.) в прогнозе от-
мечена как пригодная для обитания вида, что выхо-
дит за границы, очерченные Лихаревым. При этом 
есть и области, которые, напротив, на схеме 
И.М. Лихарева обозначены как часть ареала, а в ан-
самблевом прогнозе обозначены как малопригод-

ные для обитания вида. Основной причиной такого 
расхождения вероятнее всего является недостаточ-
ная представленность данных. Это касается части 
Марийской низменности и севера Приволжской 
возвышенности (впадение р. Суры в Волгу).

Если сфокусироваться на юго-восточной ча-
сти ареала C. laminata, которая наиболее интересо-
вала нас, то можно выделить территории лесосте-
пи и горных экосистем, которые входят 
в потенциальный ареал вида. В зоне лесостепи мо-
дели выделили лесные массивы, что отчетливо 
видно на картосхемах прогноза. Это обусловлено 
вкладом в модели EVI и типа земельных угодий. 
Известно, что использование предикторов разных 
типов, и в частности, данных дистанционного 
зондирования Земли, существенно улучшает каче-
ство моделей [47]. В нашем случае это позволяет 
обозначить пригодные для обитания территории 
на периферии ареала более точно.

В южной части потенциального ареала – на 
Кавказе, Понтийских горах и в горном Крыму вы-
делены территории, соответствующие определен-
ным значениям EVI. Как в Крыму, так и на Кавка-
зе видовое разнообразие клаузилид довольно 
высокое, включая эндемичные виды [1, 48–50]. 
Для Крыма довольно хорошо известны экологиче-
ские особенности разных видов клаузилид, их эко-
логическое разделение по локальным местообита-
ниям [51–54]. О распространении C. laminata 
в горном Крыму известно достаточно давно. Со-
гласно И.И. Пузанову (1925) [55] вид населяет всю 

Рис. 4. Вклад предикторов в модели: А – усредненные значения для всех моделей; Б – значения для GAM; В – значения для 
MLP; Г – значения для SVM.
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зону буковых лесов, а по данным А.А. Байдашни-
кова (1990) [51] известно, что в Крыму распростра-
нение C. laminata ограничено лесами северных 
склонов. О распространении C. laminata на Кавка-
зе и Понтийских горах сведений практически нет, 
за исключением данных по Северному Кавказу, 
которые мы использовали в наборе исходных дан-
ных. Несмотря на наличие пригодных для обита-
ния территорий, в этом регионе распространению 
вида препятствовали географические барьеры. Та-
ким образом, обозначенные территории в этом ре-
гионе попадают в потенциальный ареал ввиду оп-
тимального сочетания условий среды, но 
расселения вида здесь, очевидно, не произошло.

По зоне лесостепи и степи проходит южная 
часть восточного клина ареала C. laminata. Терри-
тория потенциального ареала, которая проходит 
южнее границы И.М. Лихарева, относится к бас-
сейну Дона и от Среднерусской возвышенности 
продолжается на Приволжскую возвышенность, 
немного не доходя до Общего Сырта. Если же 
взять во внимание не только ансамблевый про-
гноз, но и модели MLP и GAM, то клин проходит 
еще восточнее – фактически, до Урала.

Обращает на себя внимание неравномерность 
распределения пригодных для обитания вида тер-
риторий, что связано с неоднородностью рельефа 
и растительных сообществ, которые модель «рас-
познала» по значениям EVI. Известно, что распро-
странение C. laminata на Среднерусской возвышен-
ности в основном приурочено к байрачным 
и плакорным дубравам, что описано в работе 
В.А. Николаева для основной части этой террито-
рии (1973) [56], а также описано для национального 
парка «Двуречанский» [57]. Помимо дубрав, 
C. laminata встречается в пойменных лесах, что от-

мечено и на территории Донецкого кряжа [58]. На 
Приволжской возвышенности вид встречается 
в дубравах, смешанных лесах, осинниках и остепе-
ненных лесах [16, 19, 20, 22]. К сожалению, пока 
нет описаний находок C. laminata в самой восточ-
ной части потенциального ареала. Но, согласно на-
шим моделям, такими потенциально пригодными 
для обитания вида территориями являются участки 
Бугульминско-Белебеевской возвышенности.

Заключение
Таким образом, потенциальный ареал наибо-

лее широко распространенного в Европе вида сем. 
Clausiliidae C. laminata доходит до Предуралья. 
В юго-восточной части он охватывает Балканы, 
горный Крым, потенциально пригодные террито-
рии Кавказа, а также часть Понтийских гор. Фак-
тически, вся зона лесостепи и некоторые участки 
в степной зоне в восточной части ареала C. laminata 
пригодны для обитания вида. Среди используемых 
нами предикторов наибольший вклад в прогноз 
внесли фактор среднегодовой температуры, сезон-
ность температуры и осадки самого теплого кварта-
ла. Остальные факторы оказали примерно равное 
влияние на модели. 
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Modeling the spatial distribution of the European land snail  
Cochlodina laminata (Gastropoda, Pulmonata, Clausiliidae)  
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Species distribution modeling (SDM) allows to define the potential range and identify key 
factors that determine the habitat suitable areas. In this study, we made forecasts for the 
distribution of the European clausilid Cochlodina laminata (Montagu, 1803) in the eastern part 
of the range using SDM methods. Various algorithms are used to create models, including 
machine learning algorithms. We selected climatic factors and Earth remote sensing (ERS) data 
as predictors (extended vegetation index and land use). An ensemble forecast based on all 
models showed that the range of C. laminata is a wedge-shaped and largely coincides with the 
scheme proposed earlier by I.M. Likharev. However, in the eastern and southeastern parts the 
potential range turned out to be wider. The boundaries of the C. laminata potential distribution 
have been established in the forest-steppe and steppe zones, as well as in the Black Sea region 
and the Caucasus. The use of remote sensing data made it possible to identify suitable territories 
in more detail, which is especially important in the peripheral zones of the range. It is shown that 
the most significant factors in the distribution of the species in the studied area are the average 
annual temperature, temperature seasonality and precipitation of the warmest quarter.

Keywords: ecological modeling, SDM, clausilids, regression models, machine learning, Eastern 
Europe
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