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Способность определить пространственное распределение редких видов имеет решающее значение для 
понимания факторов окружающей среды, влияющих на них. Моделирование пространственного распре-
деления методом максимальной энтропии (MaxEnt) решает эту проблему, позволяя сделать выводы о рас-
пределении видов при изменении окружающей среды на основе данных о встречаемости. С помощью 
этого метода мы построили карту современного и потенциального географического распространения двух 
редких видов аридных миксомицетов – Didymium mexicanum и Didymium nullifilum. Были созданы модели 
потенциального распространения видов в мировом масштабе с использованием биоклиматических дан-
ных и программного обеспечения MaxEnt для моделирования пригодности местообитаний видов в теку-
щих условиях (~1950–2000 гг.) и при прогнозируемых изменениях будущего климата (2100 г. н.э.) на ос-
нове 18 точек пространственного распространения D. mexicanum и 4 точек для D. nullifilum. Для видов дано 
подробное морфологическое описание. Вид D. mexicanum выявлен нами впервые в Азии.
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Распространение растений, грибов, простейших 
и видов других организмов претерпевает быстрые 
изменения в связи с модификацией среды обитания 
и изменением климата. Это вызывает озабочен-
ность по поводу сохранения редких и исчезающих 
видов и поднимает экологические вопросы о про-
цессах, которые управляют ареалами и нишами. 
Модели потенциального распределения, которые 
сопоставляют данные о видах с абиотическими 
переменными окружающей среды, стали обще-
признанным инструментом в экологии и охране 
природы (Segurado, Araújo, 2004; Guisan, Thuiller 
2005; Chapman, Purse, 2011).

Модели распространения видов (SDM) состав-
ляют наиболее распространенный класс моделей 
в экологии и сохранении биоразнообразия. Новые 
пакеты программного обеспечения и растущая до-
ступность цифровых ГИС значительно облегчили 
использование SDM (Zurell et al., 2020). SDM пред-
ставляют собой эмпирические модели, связывающие 
полевые наблюдения с переменными-предикторами 
окружающей среды на  основе статистически или 
теоретически полученных поверхностей отклика 
(Guisan, Zimmermann, 2000).

MaxEnt – один из наиболее часто используе-
мых методов для определения распределения ви-
дов и экологических допусков на основе данных 
о  встречаемости (Phillips, Dudík, 2008). MaxEnt 
использует принцип максимальной энтропии, ос-
нованный на данных только о присутствии, для 
оценки набора функций, которые связывают пере-
менные окружающей среды и пригодность среды 
обитания для аппроксимации видовой ниши и по-
тенциального географического распространения 
(Phillips et al., 2006). Моделирование MaxEnt в по-
следнее время стало активно использоваться для 
грибов. Например, он используется для определения 
пространственного распределения экономически 
значимых видов грибов, чтобы понять факторы 
окружающей среды, которые на них влияют, а так-
же в случае редких видов для понимания процессов 
управления, необходимых для их сохранения (Yuan 
et al., 2015; Guo et al., 2017; Pietras et al., 2018).

Моделирование географического распростране-
ния миксомицетов проведено с помощью MaxEnt 
и Wordclim для темноспорового нивального вида 
Physarum albescens и светлоспоровых миксомице-
тов Arcyria cinerea, Perichaena depressa, Hemitrichia 
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serpula на Филиппинском архипелаге, а также для 
космополитных видов Diderma hemisphaericum и не-
которых других миксомицетов (Aguilar, Lado, 2012; 
Almadrones-Reyes, Dagamac, 2018; Limbo-Dizon 
et al., 2022).

Большинство находок Didymium mexicanum 
происходит из Северной Америки (Мексика, США), 
известны также находки из Южной Америки (Ар-
гентина). В Евразии вид встречается в засушливых 
районах, прилегающих к Каспийскому морю (Рос-
сия, Казахстан). В целом, в мировом масштабе из-
вестно около 100 находок вида, но если исключить 
повторы, то вид обнаружен только в 18 локалите-
тах. В 2020 г. D. mexicanum был идентифицирован 
нами в степной зоне Алтайского края, Россия. Это 
первая находка вида в Азии.

Для вида Didymium nullifilum ранее было известно 
пять находок из типового местонахождения в Йел-
лоустонском национальном парке, штат Вайоминг, 
Северная Америка. Всего в мире известно восемь 
находок из четырех местонахождений, в том числе 
три наши находки из трех местонахождений в Си-
бири (Vlasenko et al., 2017; Czernyadjeva et al., 2019).

Первоначально считалось, что D. mexicanum 
и  D.  nullifilum являются эндемиками районов, 
из которых они были описаны как новые для науки. 
Новые находки видов из Евразии изменили отноше-
ние к видам как к эндемикам. Остается открытым 
вопрос, всегда ли эти виды обитали в Евразии, или 
они расширили свою нишу и освоили новые места 
обитания в Евразии из-за изменения климата и гло-
бального потепления. Не исключено, что D. mexica-
num и D. nullifilum из-за малого размера спорофоров 
и особенностей субстратной специализации могут 
остаться незамеченными при культивировании 
во влажных камерах. Скорее всего, эти виды не огра-
ничены в распространении типовыми местонахожде-
ниями. Но тем не менее в связи с изменением кли-
мата и глобальным потеплением границы их ареалов 
могут подвергаться локальным изменениям.

Для решения этих вопросов и установления гео-
графических закономерностей распространения 
изучаемых видов в  Евразии на  основе объектив-
ных данных было проведено моделирование их по-
тенциального распространения с использованием 
биоклиматических данных (Bioclim) и программы 
MaxEnt для моделирования пригодности среды 
обитания видов в условиях современного климата 
(~1950 г. –2000 г. н.э.) и в условиях климата буду-
щего (2100 г. н.э.). Для видов также дано подробное 
морфологическое описание.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объекты исследования – два редких вида мик-
сомицетов D. mexicanum (рис. 1, 2 а, б) и D. nullifilum 
(рис. 2 в–д).

В данное исследование включены образцы 
D. mexicanum, собранные в ходе наших экспеди-
ций в Алтайский край в 2020 г. Местонахождения 
D. nullifilum получены из наших предыдущих ста-
тей (Vlasenko et al., 2017; Czernyadjeva et al., 2019). 
Ваучерные экземпляры изученных видов хранятся 
в Гербарии им. М.Г. Попова (НСК), Новосибирск, 
Россия.

Для морфологического анализа использова-
ли стереомикроскоп Carl Zeiss Stemi DV4 и све-
товой микроскоп Carl Zeiss Axiolab. Микроско-
пическое исследование на  свежих препаратах 
проведено в поливиниллактофеноле. Детальное 
изучение морфологических особенностей прово-
дили на сканирующем электронном микроскопе 
Carl Zeiss EVO MA 10. Для этого образцы сушили 
на воздухе, фиксировали на алюминиевых столи-
ках двусторонней липкой пленкой и проводили 
напыление золотом.

Были использованы записи, поддерживае-
мые только конкретными географическими ко-
ординатами. Всего мы  включили 18 местона-
хождений D.  mexicanum (18.3019° N, –97.2155° 
E; 23.3591°  N, –65.345° E; 25.62° N, –102.88° E; 
25.72° N, –103.64° E; 25.89° N, –103.65° E; 26.2° 
N, –103.1°  E; 26.56° N, –103.96° E; 26.81° N, 
–103.24° E; 29.5413° N, –104.7143° E; 35.886° N, 
–112.1166° E; 36.4576° N, –105.635° E; 46.386° N, 
47.116° E; 46.4754° N, 49.2351° E; 47.5681° N, 
47.1629° E; 48.1381° N, 46.832° E; 49.1558° N, 
46.5555° E; 49.3885° N, 46.789° E; 53.2628° N, 
80.6799° E) и 4 местонахождения D. nullifilum 
(44.7667° N, –110.2333° E; 50.5033° N, 115.1497° E; 
50.9708° N, 106.3761° E; 56.6541° N, 124.755° E).

Для картографирования и  анализа геогра-
фических данных (https://www.diva-gis.org/) ис-
пользовали компьютерную программу DIVA-
GIS (Hijmans et al., 2012). Для получения данных 
о рельефе и высотах изучаемых мест, а также гло-
бальных данных о текущем (~1950–2000 лет) и бу-
дущем (климатические условия 2xCO2, модель 
CCM3, 2100 г. н.э.) климате (https://www.diva-gis.
org/Data и  https://www.diva-gis.org/climate) ис-
пользовали Worldclim, версия 1.3. Были исполь-
зованы данные для визуализации о  глобальных 
границах стран WGS 84 (https://hub.arcgis.com/
datasets/a21fdb46d23e4ef896f31475217cbb08_1/da-
ta?geometry=-99.844%2C-89.998%2C99.844%2C- 
79.394). Все 19 экологических слоев Bioclim 
(BIO1-BIO19) созданы с использованием DIVA-
GIS с разрешением 2.5 минуты, в мировом мас-
штабе (Hijmans et al., 2005). Данные о наземных 
экорегионах мира (Olson et  al., 2001) получены 
из интернет-источников (https://www.worldwildlife.
org/publications/terrestrial-ecoregions-of-the-world 
и https://www.arcgis.com/apps/View/index.html?ap-
pid=d60ec415febb4874ac5e0960a6a2e448). Границы 
биомов уточнены с  использованием интернет- 
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источника https://www.arcgis.com/apps/View/in-
dex.html?appid=d60ec415febb4874ac5e0960a6a2e448.

Для моделирования пригодности местообита-
ний видов использовали программу MaxEnt (Phillips, 
Dudík, 2008). Модель пространственного распреде-
ления Didymium mexicanum и D. nullifilum с исполь-
зованием метода максимальной энтропии (MaxEnt) 

на основе набора данных из 22 записей о встреча-
емости. Мы  использовали программы DIVA-GIS 
и MaxEnt в соответствии с рекомендациями из руко-
водства по пространственному анализу разнообразия 
и распространения растений (Scheldeman, Zonneveld, 
2010). Методика работы наиболее полно описана 
в нашей недавней публикации (Vlasenko et al., 2021).

Рис. 1. Didymium mexicanum (NSK 1016359): а, б – споры; в, г – поверхность спор; д – орнамент внутренней стороны 
перидия; е – кристаллы извести на поверхности перидия. Масштаб: а, б – 2 мкм, в–д –1 мкм, е – 4 мкм.
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Модель MaxEnt для текущего и будущего клима-
та для двух модельных видов имеет высокий уровень 
статистической достоверности, о чем свидетельству-
ет показатель AUC (Area Under Receiver Operating 
Characteristic Curve). Для оценки модели исполь-
зовалась тестовая выборка, включающая 25% всех 
записей о  распространении. Значение AUC для 
тестовых данных также было высоким. Все значе-
ния AUC попадают в диапазон 0.8–0.9 и 0.9–1, что 
соответствует хорошей и  отличной дискримина-
ции соответственно (Scheldeman, Zonneveld, 2010). 
При анализе использовали 10-процентный обучаю-
щий порог присутствия, найденный в таблице по-
рогов, сгенерированных MaxEnt. AUC, и порого-
вые значения для видов показаны в табл. 1.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Морфологическое описание и моделирование 
распространения Didymium mexicanum

Плазмодиокарпы D. mexicanum (рис. 1, 2 а, б) 
извилистые, удлиненные, дисковидные с неболь-
шой вдавленностью по центру, реже – сидячие 
спорангии или спорангии на  приподнятом ос-
новании, ножка отсутствует, разбросанные или 
собранные в  небольшие группы без налегания 
друг на  друга. Удлиненные плазмодиокарпы – 
до  20  мм в  длину, дисковидные – 0.2–1.5  мм  в 
диаметре. Гипоталлус необызвествленный, 
светло-коричневый, коричнево-фиолетовый, 

Рис. 2. Didymium mexicanum (NSK 1016359): а – нити капиллиция, прикрепляющиеся к перидию; б – нити капил-
лиция. Didymium nullifilum (NSK 1016358): в – спорокарп; г – спора; д – поверхность споры. Масштаб: а – 10 мкм, 
б, в – 2 мкм, г – 50 мкм, д – 1 мкм.



ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 6 2024

800	 ВЛАСЕНКО, ВЛАСЕНКО

прозрачный, тонкий, почти незаметный, часто 
общий для соседних спорангиев или плазмодио-
карпов. Перидий тонкий, одинарный, когда без 
извести – радужный, с зеленовато-коричневым 
оттенком, покрыт звездчатыми кристаллами из-
вести, меньшего размера, чем споры. Расхождение 
нерегулярное. Колумелла отсутствует. Капиллиций 
обильный, нити тонкие и свободные, шириной до 
1 мкм, волнистые, разветвленные, коричневые, 
светло-коричневые, концы нитей светлые, на ни-
тях капиллиция коричневые шаровидные вздутия 
диаметром до 3 мкм. Споры в массе коричневые, 
в  проходящем свете коричневые, шаровидные, 
свободные 12–15 мкм в диаметре, плотно орна-
ментированы бородавками. Споры в СЭМ выгля-
дят как многоугольные за счет выраженных линий 
растрескивания на оболочке споры. При изучении 
в СЭМ поверхность споры покрыта бородавочками, 
соединенными в линии и незавершенную сетку. 
Плазмодий неизвестен.

Большинство находок D. mexicanum в Северной 
Америке сделано в среднегорьях на высоте 800–
2000 м над уровнем моря (рис. 3). Вид здесь тяго-
теет к пустынным районам, прилегающим к гор-
ным хребтам Кордильер – пустыне Чиуауа, а также 
к пустынным районам Гранд-Каньона и к райо-
нам к югу от Скалистых гор. Остальные 2 наход-
ки, а также одна из Южной Америки, были сде-
ланы в высокогорьях на высоте 2000–3000 м н.у.м. 
Большая часть находок в Евразии, в Прикаспии, 
сделана на  высотах до 0 м н.у.м. Наши наход-
ки вида из Алтайского края также были сделаны 
в низменности на высотах 0–200 м н.у.м. Наход-
ки D. nullifilum в Северной Америки были сделаны 
в высокогорьях на высоте 2000–3000 м н.у.м. Все 

находки в Евразии – в Сибири, сделаны в низко-
горьях на высотах 500–800 м н.у.м.

Большинство участков суши не подходят для 
D. mexicanum. Они находятся как за границей поро-
га возможного присутствия вида в 10%, так и за по-
рогом с  вероятностью присутствия вида  в  50%. 
Благоприятные климатические зоны вытянуты 
в широтном направлении и расположены как в се-
верном, так и в южном полушариях. В Северной 
Америке точки присутствия вида на северной гра-
нице ареала расположены в США, в пустынных 
районах гор Колорадо, южнее Тисаяна (Tysayan), 
а также в пустынной межгорной котловине южнее 
Скалистых гор, в район Таос (Taos).

Вероятность присутствия вида в этих районах 
составляет более 50% и  достигает 90% в  районе 
Гранд-Каньона в штатах Аризона и Юта. Потен-
циальный ареал с 90–100% вероятностью присут-
ствия вида находится в пустыне Чиуауа в США, 
в штате Нью-Мексико. Большинство выявленных 
точек присутствия вида в Мексике расположены 
южнее и  восточнее гор Колорадо в  среднегор-
ных районах в пустыне Чиуауа. Вероятность при-
сутствия вида здесь составляет от 70% до 100%. 
Одна точка обнаружена также в межгорной кот-
ловине в районе Сан-Себастьян Зинакатепек (San 
Sebastian Zinacatepec). В Южной Америке извест-
на одна точка в Боливии, в межгорной котловине 
в районе Сукре (Sucre). Таким образом, пустыня 
Чиуауа является зоной наиболее благоприятного 
климата для вида.

Благоприятные климатические зоны с 50–90% 
вероятностью присутствия вида отмечены на юге 
Африки в  Намибии, Ботсване и  в ЮАР в  пу-
стынях Карру и  Калахари, в  то время как весь 

Таблица 1. Пороговые значения, AUC и вклад биоклиматических переменных Bioclim (в %, вклад более 10%) 
для Didymium mexicanum и Didymium nullifilum

Вид Текущий климат Будущий климат

Didymium 
mexicanum

AUC AUC (25%) 10-процентильный 
порог обучения AUC AUC (25%) 10-процентильный 

порог обучения
0.989 0.979 0.046 0.991 0.975 0.026
Непосредственная 

оценка вклада При перестановке Непосредственная оценка 
вклада При перестановке

BIO2 (22.5), BIO 12 
(19.7), BIO 1 (19.1),  

BIO 18 (11.6)

BIO 12 (62.6),  
BIO 8 (12.2),  
BIO 18 (10.3)

BIO6 (39.9), BIO 2 (21.3),  
BIO 7 (13.4), BIO 11 (13)

BIO 6 (70.3),  
BIO 2 (28)

Didymium 
nullifilum

AUC AUC (25%) 10- процентильный 
порог обучения AUC AUC (25%) 10- процентильный 

порог обучения
0.924 0.887 0.118 0.915 0.880 0.119
Непосредственная 

оценка вклада При перестановке Непосредственная оценка 
вклада При перестановке

BIO2 (32.3),  
BIO 16 (19.9), BIO 17 
(10.4), BIO 18 (10.1)

BIO 16 (48.2),  
BIO 18 (15.1),  
BIO 12 (12.5)

BIO7 (57.3), BIO 6 (15.2),  
BIO 2 (12.9)

BIO 6 (43.6),  
BIO 2 (40.5),  
BIO 7 (15.9)
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африканский континент, включая пустыни Намиб 
и Сахара, является территорией, где этот вид по-
тенциально встречаться не может.

Зоны с  относительно благоприятным клима-
том для вида с  вероятностью присутствия 50–
80% встречаются в пустынях Южной Австралии. 
Но, как и в Африке, здесь вид не был выявлен.

В Евразии благоприятная для вида климатиче-
ская зона с 50–90% вероятностью присутствия вида 
расположена в  пустынных районах Каспийско-
го моря. Здесь выявлено большинство точек при-
сутствия вида. Небольшой участок с вероятностью 
присутствия вида в 50–80% расположен в районе 
Черного моря. Но большая часть территории с ве-
роятностью присутствия вида в 50–80% простира-
ется от Каспийского моря на восток, вдоль границы 
России и Казахстана, по полупустынным и степным 
районам. Самая крайняя, восточная точка, выяв-
ленная нами в степях Алтайского края, находится 
в зоне с вероятностью присутствия вида менее 50%.

На рис. 4, 5 представлена карта потенциального 
распространения D. mexicanum, вероятность при-
сутствия показана цветом.

К 2100 г. ареал благоприятного климата вида су-
щественно не изменится и его ареал не уменьшит-
ся, за исключением сокращения площади от поро-
га возможного присутствия вида в 10% до границы 
с вероятностью присутствия в 50%. В некоторых 
пустынных районах США вероятность присутствия 
вида, наоборот, возрастет до 60–70%. Наиболее 
благоприятные местообитания сохранятся, как 
и прежде, в пустыне Чиуауа в Северной Америке. 
Район пустыни Сонора станет более благоприятным 

для вида, и вероятность его присутствия там уве-
личится до 90–100%. В Южной Америке появится 
достаточно большая зона благоприятного климата 
с вероятностью присутствия вида до 90–100% в Бо-
ливии, к  северо-западу от  озера Поопо (Poopo), 
а также в Чили, в районе природного парка Лью-
льяйяко (Llullaillaco).

На юге Африки вероятность присутствия вида 
также увеличится, достигая в некоторых районах 
90–100%. В Австралии районы благоприятного кли-
мата для вида будут уменьшаться, и даже в южных 
районах вероятность присутствия вида не превы-
сит 60%, в некоторых точках – 70%.

В Евразии область благоприятного климата для 
вида будет сокращаться на западе, и будет сосредо-
точена вокруг Каспийского моря. Зона к востоку 
от Каспия, в полупустынях и степях Казахстана, 
также будет благоприятной для вида, вероятность 
его присутствия здесь в 70–80% не  увеличится, 
но расширится площадь самой зоны.

Самая крайняя, восточная точка, выявленная 
нами в степях Алтайского края, будет располагать-
ся в зоне с вероятностью присутствия вида ниже 
порогового значения присутствия.

Анализ распространения D. mexicanum в Рос-
сии, в  границах наземных экорегионов (рис. 6), 
показывает, что в районе Каспийского моря вид 
ассоциирован с  экорегионом Понтийская степь 
с вероятностью присутствия здесь в 50–90%, Ка-
захская степь (части биома Умеренные луга, са-
ванны и кустарники) с вероятностью присутствия 
вида 50–60% и Прикаспийская низменная пустыня 
(часть биома Пустыни и ксерические кустарники) 

Рис. 3. Местонахождения Didymium mexicanum (синие точки) и Didymium nullifilum (красные точки) в мировом мас-
штабе. Цвета соответствуют высоте над уровнем моря. В легенде показана шкала высот от минимальной до мак-
симальной в метрах над уровнем моря. Градация высот: 0–200 м – низменности, 200–500 м – возвышенности, 
500–800 м – низкогорья, 800–2000 м – среднегорья, более 2000 м – высокогорья.
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с вероятностью присутствия вида в 50–90%. Место
нахождение в  казахской степи выявлено нами 
впервые. Местонахождение D. mexicanum в казах-
ской степи Алтайского края расположено на гра-
нице с казахской лесостепью в зоне с вероятностью 
присутствия вида менее 50 %.

До 2100 года площадь благоприятного для вида 
климата в Прикаспийском регионе будет умень-
шаться, но восточнее Каспия, в районах казахской 

степи и казахских полупустынь, вероятность присут-
ствия вида возрастет; а в местах за границей порога 
возможного присутствия вида в 10% приблизится 
к 50%, а в некоторых областях достигнет 50–80%.

На востоке зона за границей порога возможного 
присутствия вида в 10% сместится к югу и полно-
стью охватит зону казахской лесостепи.

Самая крайняя, восточная точка, выявленная 
нами в степях Алтайского края, будет располагаться 

Рис. 4. Потенциальное географическое распространение Didymium mexicanum в условиях современного климата 
(~1950–2000 лет) в глобальном масштабе. Результаты MaxEnt представлены в логистическом формате (значения 
в легенде от 0 до 1). 1 – наблюдаемые точки присутствия.

Рис. 5. Потенциальное географическое распространение Didymium mexicanum в условиях будущего климата (~1950–
2000 лет) в глобальном масштабе. Результаты MaxEnt представлены в логистическом формате (значения в легенде 
от 0 до 1). 1 – наблюдаемые точки присутствия.
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Рис. 6. Потенциальное географическое распространение Didymium mexicanum в границах наземных экорегионов 
в пределах ареала вида в Азии в условиях современного и будущего климата: а – современный климат; б – будущий 
климат. Красные квадраты – наблюдаемые точки присутствия. Обозначения экорегионов: CLD – Прикаспийская 
низменная пустыня; KSD – Казахская полупустыня; CAND – северная пустыня Центральной Азии; CASD – юж-
ная пустыня Центральной Азии (части биома Пустыни и ксерические кустарники); EEFS – Восточноевропейская 
лесостепь; CMF – смешанные леса Кавказа; SMF – Сарматские смешанные леса; WSHF – Гемибореальные леса 
Западной Сибири (части биома Широколиственные и смешанные леса умеренного пояса); PS – Понтийская степь; 
KS – Казахская степь; KFS – Казахская лесостепь; Казахское нагорье (части биома Умеренные луга, саванны и ку-
старники); SRT – Скандинавская и Русская тайга; UMF – Уральские горные леса и тундра; WST – Западно-Сибир-
ская тайга (части биома Бореальные леса/Тайга). Вероятность присутствия вида в условиях текущего и будущего 
климата указана аналогично рис. 4 и 5. Черная линия – границы экорегионов. Белая линия – границы стран.
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в зоне с вероятностью присутствия вида ниже гра-
ницы порога возможного присутствия вида в 10%. 
При этом южнее границы Алтайского края появится 
ареал в районе Казахских полупустынь и Средне-
азиатских северных пустынь в районе оз. Балхаш 
с вероятностью присутствия вида 50–80%.

Морфологическое описание и  моделирование 
распространения Didymium nullifilum

Спорангии D. nullifilum (рис. 2 в–д) рассеян-
ные, сидячие, расположенные на  широком или 
суженном основании, полусферические, реже 
слегка удлиненные, 0.1–0.3 мм в диаметре. Гипо-
таллус незаметный. Перидий очень тонкий, про-
зрачный, покрыт плотно спрессованными и очень 
мелкими чешуйками извести, чаще белого или 
светло-серого цвета, иногда светло-бежевыми, 
округлыми, угловатыми до 15 мкм в  диаметре. 
Колонка отсутствует. Капиллиций отсутствует. 
Споры в массе темно-коричневые, в проходящем 
свете фиолетово-коричневые, свободные, шаро-
видные, 8–10 мкм в диаметре. В проходящем све-
те споры выглядят неравномерно окрашенными, 
одна из сторон более светлая, орнаментированы 
колючкоподобными бородавками. При изучении 
в  СЭМ поверхность споры покрыта бородавоч-
ками, имеющими широкое основание и острую 
вершину. Фанероплазмодий бесцветный. Вид хо-
рошо культивируется в  лабораторных условиях 
на различных питательных средах. В 2014–2025 гг. 
нами были проведены опыты по культивированию 
D. nullifilum методом «spore-to-spore» на голодном 
агаре, а также на агаре с добавлением различных 

экстрактов древесных растений. Культивирование 
данного вида на вышеуказанных средах в лабора-
тории косвенно доказывает, что вид не является 
облигатным копробионтом.

На рис. 7, 8 представлена карта потенциального 
распространения D. nullifilum, вероятность присут-
ствия показана цветом.

Большинство территорий, как и для предыду-
щего вида, не пригодны для D. nullifilum, они нахо-
дятся за границей порога присутствия вида в 50%. 
Зоны благоприятного климата расположены ло-
кально, но более благоприятные районы находятся 
в северном полушарии.

В Северной Америке вид был обнаружен только 
в одном типовом местонахождении в США, в Йелло-
устонском национальном парке. В целом, террито-
рия Северной Америки неблагоприятна для вида. 
Зоны с вероятностью присутствия 50–80% разбро-
саны по территории США и Канады, в основном 
они связаны с таежной зоной, как на равнинах, так 
и в горных системах, где вероятность присутствия 
вида максимальна.

В Южной Америке вид не выявлен, но в некото-
рых горных районах Анд вероятность присутствия 
вида достигает 50–80%. Вид не был выявлен в Аф-
рике и Австралии. Большинство территорий этих 
континентов находится в зоне неблагоприятного 
для вида климата.

В Евразии благоприятная для вида климатиче-
ская зона с вероятностью присутствия вида 50–90% 
расположена в Восточной Сибири. Здесь выявлены 
все точки присутствия вида в Евразии. Небольшой 
ареал с 50–80% вероятностью присутствия вида 
расположен на Тибетском нагорье.

Рис. 7. Потенциальное географическое распространение Didymium nullifilum в условиях современного климата 
(~1950–2000 лет) в глобальном масштабе. Результаты MaxEnt представлены в логистическом формате (значения 
в легенде от 0 до 1). 1 – наблюдаемые точки присутствия.
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До 2100 г. область благоприятного для вида 
климата существенно не изменится и его ареал 
не уменьшится, за исключением сокращения пло-
щади от границы порога возможного присутствия 
вида в 10%. В  южном полушарии вероятность 
присутствия вида снизится, большая часть суши 
здесь окажется за пределами границы порога воз-
можного присутствия вида в 10%. В  Северной 
Америке зоны наиболее благоприятного климата 
также сохранятся в системах горных хребтов, по-
тенциальный ареал будет уменьшаться на востоке, 
на равнинах, и, наоборот, расширяться на западе.

В Евразии область благоприятного для вида 
климата будет сокращаться на юге, область наи-
более благоприятного климата сохранится и рас-
ширится в  Восточной Сибири. Неблагоприят-
ным для вида станет район Тибетского нагорья, 
в его северных и центральных районах останутся 
площади с вероятностью присутствия в 50–70%. 
В Восточной Сибири южная граница потенциаль-
ного ареала сдвинется на север, а северная грани-
ца еще больше расширится.

Анализ распространения D. nullifilum в России, 
в границах наземных экорегионов Евразии (рис. 9), 
показывает связь с Селенгинско-Орхонской лесо-
степью (в Бурятии) с вероятностью присутствия 
вида в 50–60 %, Даурской лесостепью (в Забайка-
лье) с вероятностью присутствия вида в 70–80%. 
Самая восточная точка находится в пределах Вос-
точно-Сибирской тайги (в Якутии) с вероятностью 
присутствия вида 60–70%. Все точки в Евразии для 
вида выявлены нами впервые. Точка D. nullifilum 
в Восточносибирской тайге расположена на гра-
нице с Забайкальской лысой тундрой.

До 2100 г. площадь благоприятного для вида 
климата существенно не  изменится. В  Бурятии 
произойдут локальные трансграничные изменения 
территорий с потенциальной вероятностью присут-
ствия в 50–70%. В Селенгинско-Орхонской лесо-
степи сократится зона с 60–70% вероятностью при-
сутствия вида. В Забайкалье зона с 60–70% вероят-
ностью присутствия вида сдвинется на север, что 
сделает Даурскую лесостепь более благоприятной 
для вида. В Восточно-Сибирской тайге значительно 
расширится зона с вероятностью присутствия вида 
от 60–70 до 70–80%.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Оптимальные климатические условия для 
D. mexicanum в Евразии представлены в местообита-
ниях Причерноморской степи и Пустыни Каспий-
ской низменности. Крайняя точка на  восточной 
границе ареала вида выявлена нами в  Казахской 
степи на территории Алтайского края. Вид впервые 
был выявлен нами в Евразии. На настоящий момент 
для него известно три местонахождения.

Оптимальные климатические условия для 
D. nullifilum в Евразии представлены в местообита-
ниях Селенгинско-Орхонской лесостепи в Буря-
тии и в Даурской лесостепи в Забайкалье. Крайняя 
восточная точка находится в пределах Восточно-
Сибирской тайги в Якутии.

Построенные модели потенциального геогра-
фического распространения для изученных видов 
позволяют сделать вывод о том, что D. mexicanum 
является типичным аридным видом, характерным 

Рис. 8. Потенциальное географическое распространение Didymium nullifilum в условиях будущего климата (~1950–
2000 years) в глобальном масштабе. Результаты MaxEnt представлены в логистическом формате (значения в легенде 
от 0 до 1). 1 – наблюдаемые точки присутствия.
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для пустынного биома. Но вид требователен к ус-
ловиям местообитаний и  способен развиваться 
лишь в районах с определенными биоклиматичес
кими характеристиками. В  Северной и  Южной 

Америке вид тяготеет к пустынным районам, при-
мыкающим к горным хребтам Кордильер. Опти-
мальные для вида биоклиматические условия 
имеются в пустыне Чиуауа, а также в пустынных 

Рис. 9. Потенциальное географическое распространение Didymium nullifilum в границах наземных экорегионов 
в пределах ареала вида в Азии в условиях современного и будущего климата: а – современный климат; б – буду-
щий климат. Красные квадраты – наблюдаемые точки присутствия. Обозначения экорегионов: SOFS – Селен-
гинско-Орхонская лесостепь; DFS – Даурская лесостепь (части биома Умеренные луга, саванны и кустарники); 
TBCF – Забайкальские хвойные леса; EST – Восточно-Сибирская тайга (части биома Бореальные леса/Тайга); 
TBBMT – Забайкальская лысая тундра (часть биома Тундра). Вероятность присутствия вида в условиях текущего 
и будущего климата указана аналогично рис. 7 и 8. Черная линия – границы экорегионов.
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районах Гранд Каньона и к югу от Скалистых гор. 
Все находки здесь сделаны в среднегорьях, на вы-
соте 800–2000 м н.у.м., либо в  высокогорьях, 
на высоте 2000–3000 м н.у.м. В Евразии, напро-
тив, вид встречается на равнине – в Прикаспий-
ской низменности на высотах до 0 м н.у.м., с не-
которыми точками вплоть до 200 м н.у.м. Наша 
находка вида из Алтайского края также сделана 
в низменности на высотах 0–200 м н.у.м.

Другой вид, D. nullifilum, отмечен лишь в Се-
верном полушарии, в  своем распространении 
тяготеет к  высокогорьям в  Северной Америке 
и к низкогорьям в Евразии. Его, в отличие от пре-
дыдущего вида, нельзя считать пустынным. Но он 
определенно тяготеет к горным аридным место
обитаниям. Вид требователен к условиям место-
обитаний и  способен развиваться лишь в  райо-
нах с определенными биоклиматическими харак-
теристиками, которые в  Евразии представлены 
в некоторых районах Восточной Сибири. Благо-
приятными для вида являются местообитания, 
подверженные процессам аридизации в  резуль-
тате антропогенной деятельности, подверженные 
перевыпасу.
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Habitat Suitability and Areal Dynamics of Rare Desert Species of Myxomycetes  
of the Genus Didymium Under Global Climate Change in Asia
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Central Siberian Botanical Garden SB RAS, st. Zolotodolinskaya, 101, Novosibirsk, 630090 Russia
#E-mail: vlasenkomyces@mail.ru; anastasiamix81@mail.ru

The ability to  determine the spatial distribution of  rare species is  critical to  understanding the 
environmental factors that influence them. Maximum entropy (MaxEnt) modeling of spatial distributions 
addresses this problem by allowing inferences about species distributions under environmental change 
from occurrence data. Using this method, we mapped the current and potential geographic distribution 
of two rare species of desert myxomycetes, Didymium mexicanum and Didymium nullifilum. Models 
of potential global species distributions were created using bioclimatic data and MaxEnt software 
to model species habitat suitability under current conditions (~1950–2000) and under projected changes 
in future climate (2100 AD) based on 18 spatial distribution points for D. mexicanum and 4 points for 
D. nullifilum. A detailed morphological description is given for the species. We identified the species 
D. mexicanum for the first time in Asia.

Keywords: species distribution modeling, rare species, Didymium mexicanum, Didymium nullifilum
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