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ЗАГАЛЬНА ХАРАКТЕРИСТИКА РОБОТИ

Актуальність теми. Глобальні кліматичні зміни та інтенсивне зростання
антропогенного навантаження є ключовими чинниками змін екосистем, що
призводять до втрат біорізноманіття (Bellard et al., 2012; Otto et al., 2014). Згідно з
останніми оцінками IPCC, підвищення глобальної температури на 1,4–5,8 °C до кінця
XXI століття вже перевищує допустимі межі, закладені в Паризькій кліматичній угоді
(Hallegatte et al., 2016; IPCC, 2021; WMO, 2025). Зазначена тенденція є підтвердженням
значної флуктуації кліматичних режимів, насамперед аномального потепління у
високих географічних широтах, інтенсифікації екстремальних явищ ‒ теплових хвиль,
злив, посух, підвищення рівня океану (WMO, 2025; IPCC, 2023). За численними
оцінками, тривале перевищення порогових значень глобального потепління може
призвести до суттєвих змін біосфери, зокрема до ризику шостого масового вимирання
(Button, Borzée, 2021; Cowie et al., 2022). Вразливість наземних і водних екосистем до
впливу кліматичних змін посилюється дією антропогенних чинників, поширенням
інвазійних видів, патогенів, локальних екологічних катастроф та збройних конфліктів,
що призводять до фрагментації та деградації середовища, зміни міграційних
маршрутів тварин та деструкції екологічних зв’язків (Bellard et al., 2012; Otto et al.,
2014; Bosch et al., 2018; Babik et al., 2024; Greening et al., 2025; Fenollosa et al., 2025).
Надзвичайно чутливими до синергетичного впливу цих факторів є амфібії та рептилії‒ таксони з високою часткою видів, що перебувають під загрозою (Stuart et al., 2004;
Pupins et al., 2021; Titel et al., 2023; Luedtke et al., 2023). Це визначає їхню роль як
біоіндикаторів у моніторингу стану довкілля (Shoemaker et al., 1992; Seimon et al.,
2007). Інвазійні види створюють певну небезпеку для популяцій аборигенних тварин,
що особливо небезпечно на тлі трансформації ландшафтів та змін клімату (Bellard et
al., 2016; Bacher et al., 2025). У глобальному масштабі це становить загрозу
біорізноманіттю та стабільності екосистем.

В сучасних умовах зростає потреба у застосуванні міждисциплінарного
інтегративного підходу для вивчення герпетофауни. Він створює підґрунтя для
кількісної оцінки впливу абіотичних (кліматичних, гідрологічних), біотичних (інвазії,
патогени) та антропогенних чинників на динаміку ареалів і структуру популяцій
(Титар, 2011). Ці дослідження є надзвичайно актуальними для України та країн Східної
Європи. В Україні досі бракує довгострокових систематичних даних щодо поширення
й чисельності фауністичних комплексів амфібій та рептилій, динаміки їхніх змін, які
є результатом впливу кліматичних та антропогенних чинників, збройних конфліктів
та деградації історично сформованих екосистем (Sillero et al., 2014). Окреслені
дослідження актуальні в контексті міжнародних екологічних зобов'язань України.
Вони виконані в руслі положень Конвенції про біологічне різноманіття (CBD),
Конвенції про міжнародну торгівлю видами дикої фауни і флори, що перебувають під
загрозою зникнення (CITES), Бернської конвенції (БК), директив Європейського
Союзу та вимог щодо створення та функціонування Смарагдової мережі (Emerald
Network, Natura 2000).

Зв’язок роботи з науковими планами, програмами, темами. Дисертаційну
роботу виконано в рамках планових тем Інституту зоології ім. І. І. Шмальгаузена НАН
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України за останні 10 років: «Вивчення сучасного стану видів окремих таксономічних
груп хребетних тварин у межах модельних територій природно-заповідного фонду
України та ділянок із високим антропогенним навантаженням з метою удосконалення
їх охорони та менеджменту» (№0117U004105, 2017-2019), «Вивчення сучасного стану
видів окремих таксономічних груп хребетних тварин у межах модельних територій
природно-заповідного фонду України та ділянок із високим антропогенним
навантаженням з метою удосконалення їх охорони та менеджменту. Другий етап»
(№0120U101270, 2020-2022), «Розробка наукових основ охорони й раціонального
використання ресурсів тваринного світу, проведення його моніторингу в умовах
впливу антропогенних факторів» (№0123U100126, 2023-2025).

За останні 10 років було реалізовано такі конкурсні теми НАН України:
«Біоіндикатори тваринного походження: перспективи застосування в програмах
прогнозування та упередження негативного впливу змін кліматичних умов на біотичні
системи України» (№0117U000064, 2016-2020), «Багатовимірне моделювання і
прогнозування стану та динаміки біотичних систем» (№0112U001137, 2021-2025).
Здійснено керівництво проєктом НДР Державного фонду фундаментальних
досліджень (ДФФД) ‒ «Тварини Червоної книги України в умовах кліматичних змін:
сучасний стан та прогноз у контексті розбудови національної природно-заповідної
мережі» (№76/86-2017, №76/15-2018 ДФФД, 2017-2018). Виконано студіювання тем
НАН України ІІ-10-20 «Удосконалення критеріїв та даних для оцінки стану популяцій
видів тварин, які охороняються Бернською конвенцією та директивами 2009/147 ЄС
та 92/43/ЄС» (№0120U002105), «Сучасні ризики деградації екосистем України на
прикладі модельних зооценозів: аналіз чинників під кутом зору біологічної безпеки».
Підтримано пріоритетні для держави наукові дослідження і науково-технічні
(експериментальні) розробки Відділення загальної біології НАН України (2022). Взято
участь в міжнародних проєктах – Emys-R (https://emysr.cnrs.fr, 2023-2025).

Мета і завдання дослідження. Встановити просторово-часові закономірності
змін біоти земноводних і плазунів України під впливом кліматичних змін та
антропогенного пресу на основі інтегративно-міждисциплінарного підходу з
використанням моделювання екологічної ніші та запропонувати практичні
рекомендації щодо їх збереження. Для досягнення мети були поставлені наступні
завдання:

1. побудувати моделі поширення окремих видів (SDM) земноводних і
плазунів та їх комплексів (ESDM, SSDM), використовуючи методи моделювання
екологічної ніші (ENM) за допомогою сучасних біоінформаційних інструментів на
основі оригінальних даних;

2. оцінити тенденції та встановити закономірності просторово-часової
динаміки хорологічних параметрів ключових видів, визначити фактори, що
спричиняють негативні зміни їх поширення та чисельності, реконструювати історичні
ареали тварин та спрогнозувати їх потенційні зміни в майбутньому;

3. виявити тенденції в поширенні чужорідних видів, а також оцінити їх вплив
на місцеву батрахо- та герпетофауну на прикладі модельних видів;

https://emysr.cnrs.fr
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4. охарактеризувати індикативні можливості показників стабільності
розвитку в популяціях рептилій та амфібій шляхом аналізу морфологічних аномалій і
фенодевіацій та встановити їх зв’язок із кліматичними й антропогенними чинниками;

5. спрогнозувати й з’ясувати ризики виникнення спалахів захворювань,
спричинених патогенами, з урахуванням стану популяцій і особливостей поширення
найбільш вразливих видів земноводних і плазунів;

6. розробити на основі комп’ютерних технологій пропозиції щодо створення
нових природоохоронних об’єктів і визначення ключових територій для збереження
вразливих видів амфібій та рептилій, а також обґрунтувати рекомендації з оптимізації
природоохоронної діяльності на регіональному рівні.

Об’єкт дослідження: земноводні та плазуни України.
Предмет досліджень: генезис фауни і охорона амфібій та рептилій, ГIС- моделi

на основі моделювання екологічної ніші (ENM), структура і динаміка ареалів, дія
екологічних чинників, біологічні інвазії, спалахи захворювань, популяційна
стабільність розвитку.

Методи дослідження. У роботі застосовано комплексний підхід у межах якого
використано різноманітні методи дослідження: фауністичні, моніторинг,
морфологічний аналіз, генетичне маркування, моделювання, біоінформаційний та
статистичний аналізи.

Наукова новизна одержаних результатів. Уперше на основі оригінальних
матеріалів тридцятирічних досліджень із використанням комплексного підходу,
сучасних цифрових методів і комп’ютерних технологій отримано такі результати:

1. запропоновано комплексний підхід до аналізу динаміки ареалів
земноводних і плазунів України, який охоплює не лише статичні проєкції окремих
видів чи їх комплексів, а й просторово-часову динаміку різних хорологічних
характеристик та підходів, що відображає інтегровану відповідь на кумулятивний
вплив кліматичних та антропогенних чинників;

2. здійснено моделювання просторово-часової динаміки ареалів
земноводних і плазунів України та побудовано моделі різного рівня (SDM, ESDM,
SSDM), із використанням варіацій просторових масштабів (від локальних модельних
територій до повного ареалу) і комплексу алгоритмів; виконано реконструкцію
історичних ареалів (від раннього голоцену) та отримано прогнози змін за різними
сценаріями від сучасного стану до майбутніх періодів (2030, 2050, 2070 і 2090 рр.), що
стало основою для оцінки їх динаміки та виявлення важливих територій для
збереження батрахо- та герпетофауни;

3. встановлено, що основною тенденцією змін ареалів земноводних і
плазунів на території України є їх зсув на північний схід, а лімітуючими екологічними
факторами, що впливають на формування сучасного та прогнозованого поширення
видів, є передусім кліматичні чинники (температура, вологість) та деградація оселищ,
фрагментація;

4. ідентифіковано території з високим ризиком для тварин, пов’язаним із
дією хвороботворних агентів, інвазивних видів тощо, а також визначено рефугіуми
потенційної стабільності популяцій і їх збереження в минулому ‒ регіони Примор’я та
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річкові долини, які можуть виступати ключовими територіями для збереження їхніх
популяцій у майбутньому;

5. вперше в Європі розроблено ключ для ідентифікації морфологічних
аномалій у земноводних; зафіксовано зростання їхньої частоти та варіабельності, а в
Україні спрогнозовано та підтверджено появу нового інфекційного захворювання,
спричиненого інвазійним патогеном Batrachochytrium dendrobatidis.

Практичне значення одержаних результатів. У методичному аспекті.
Розроблено та опубліковано методичні рекомендації з моніторингових досліджень,
ГІС-моделювання та збору матеріалів (монографія), запропоновано стандартизовані
підходи до біоіндикації (ключ до вивчення аномалій, стану популяцій амфібій тощо),
які впроваджено у національних та міжнародних дослідницьких програмах. В
інноваційному аспекті. Запатентовано права інтелектуальної власності на наукові
публікації (зокрема, щодо аналізу літніх заморів гідробіонтів у Канівському
водосховищі). Інноваційну складову розроблених моделей та результатів дослідження
впроваджено у наукову роботу Даугавпілського університету (Латвія). В експертно-
консультаційному аспекті. Надано експертні висновки, рекомендації та коментарі для
наукових звітів, робочих груп, наукових рад і міжнародних організацій; взято участь
в роботі міжнародних експертних груп та акредитаційних експертиз. У
природоохоронному аспекті. Результати досліджень, створені ГІС-моделі та прогнози
використано для підготовки науково обґрунтованих пропозицій щодо розвитку
природно-заповідного фонду (ПЗФ) України та Смарагдової мережі (2016 – додано
пропозиції щодо розширення мережі на засіданні Секретаріату Бернської конвенції та
запропоновано створення перспективних об’єктів); запропоновано 16 об’єктів та
оновлено фауністичні списки для окремих ПЗФ, підготовлено матеріали для
національних і регіональних охоронних програм, зокрема для Червоної книги України,
CITES, Бернської конвенції. На основі досліджень додано 2 нових види та змінено
статус 5 видів у Червоній книзі України, розроблено рекомендації для Міністерства
захисту довкілля тощо. Сформовано батрахо- та герпетологічну колекцію і
підтверджено міжнародну значущість результатів для охорони природи. Розроблено
програми у сфері герпетокультури як методу збереження та реінтродукції
земноводних в Україні. У освітньому аспекті. Результати досліджень було включено
до навчальних програм вищих навчальних закладів України, Латвії та Франції;
впроваджено в практичні заняття та навчально-польові практики зі студентами,
використано в акредитаційних освітніх програмах та заходах, спрямованих
підвищення фахових компетентностей та екологічної свідомості учасників освітнього
процесу. В аспекті міжнародної співпраці. Результати впроваджено в міжнародних
програмах та проєктах з охорони природи, зокрема «Програма Emys-R для
європейської ставкової черепахи (Emys orbicularis), …», «Природоорієнтоване
управління збереженням міських ВБУ Латвії–Литви в умовах змін клімату та людської
діяльності…» та розширення мережі Emerald Network; підготовлено звіти відповідно
до стандартів CBD, Бернської конвенції та CITES; надано результати для Європейській
комісії; зроблено експертні оцінки у межах робочих груп та міжнародних комісій.

Особистий внесок здобувача. Дисертаційна робота є науковим дослідженням
здобувача та виконувалась автором понад 30 років (1996–2025 рр.). Дисертантом
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особисто було проведено польові дослідження (близько 4500 локалітетів), зібрано,
проаналізовано первинний матеріал, розроблено та створено БД (опубліковано у GBIF,
iNaturalist, тощо), розроблено та підібрано методи (комплексного підходу на основі
моніторингових досліджень, математичних та цифрових методів), розроблено робочі
гіпотези, проведено моделювання (самостійно створено моделі), аналіз та
конструювання ареалів. підготовлено У рамках міжнародного співробітництва
опубліковано низку робіт (Іспанія, Франція, Німеччина, Латвія, Чехія, Польща).
Наукові результати дослідження, отримані автором особисто. Автор є першим
співавтором у 6 статтях, віднесених до першого і другого квартилів (Q1 і Q2) та у 16
інших публікаціях.

Апробація результатів дослідження. Основні результати дисертації
представлені на 8 конференціях в Україні, Хорватії, Франції, Німеччині, Японії тощо.
Вони були представлені на V Міжнародній науково-практичній конференції
«Регіональні аспекти флористичних і фауністичних досліджень» (Чернівці, Україна,
19.04.2018), IV International Symposium on EuroAsian Biodiversity SEAB (Київ, Україна,
03–06.07.2018), 13th Croatian Biological Congress with International Participation (Пореч,
Хорватія, 19–23.09.2018), Х Міжнародній конференції Українського герпетологічного
товариства (Кам’янець-Подільський, Україна, 16–18.09.2019), XXІІ Міжнародній
науковій конференції студентів та молодих вчених «Шевченківська весна» (Київ,
Україна, 23–25.04.2025), Annual Meeting of Landscape Ecology REP25 (Страсбург,
Франція, 09–11.04.2025), 23rd European Congress of Herpetology SEH2025 (Бонн,
Німеччина, 08–12.09.2025), International Society for Ecological Modelling Global
Conference ISEM 2025 (Касіва-но-ха, м. Касіва, Японія, 19–23.10.2025).

Публікації. Основні результати дисертаційної роботи викладено у 34 наукових
працях, з них 11 наукових статей у провідних фахових виданнях (Q1 і Q2) згідно з
рейтингом SCImago Journal and Country Rank, 11 – у виданнях (Q3 і Q4), 2 – статті в
наукових виданнях, включених до Переліку наукових фахових видань України, 9
матеріалів і тез доповідей на 8 наукових конференціях, 3 розділи у 2 колективних
монографіях. Загальні наукометричні показники: у Scopus ‒ індекс Гірша 10 (312
цитати) і у Google Scholar ‒ 18 (1230 цитувань).

Структура та обсяг дисертації. Дисертація складається з таких розділів: перелік
умовних позначень, вступ, п'ять розділів, заключення, загальні висновки, додатки, що
містять перелік опублікованих робіт та результати апробацій. Загальний обсяг роботи
становить 384 сторінки, з яких 328 сторінок складає основний текст.

Подяки. Автор висловлює щиру подяк
у науковому консультанту С. В. Межжеріну за всебічну підтримку й цінні

поради. Також висловлюю щиру вдячність Ж.-І. Жоржу, М. Пупіншу, В. М. Титарю,
А. Скуте, А. Чейрансу, В. В. Куйбіді та О. Ю. Марущаку за допомогу, конструктивні
дискусії й обговорення методичних підходів у процесі досліджень.

ОСНОВНИЙ ЗМІСТ ДИСЕРТАЦІЇ

Дисертацією є сукупність наукових публікацій із наукової тематики, що
послідовно висвітлюють сучасний стан досліджуваної проблеми, матеріал та методи і
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результати досліджень та їх обговорення. Усі статті взаємопов’язані й утворюють
єдину систему наукових результатів від історичного аналізу до практичних заходів
охорони біорізноманіття.

Сучасний стан проблеми. Вивчення земноводних та плазунів в Україні має
тривалу історію, що бере початок із наукових робіт дослідників ХІХ – початку ХХ
століття. Амфібії та рептилії згадуються у фундаментальних працях К. Ф. Кесслера
(«Естественная история губерний Киевского учебного округа…», 1853; «Отчет о
путешествии по Днепру в 1844 г.», 1882), О. О. Браунера («Третье предварительное
сообщение о пресмыкающихся и земноводных губерний…», 1906), А. М.
Никольського («Животный мир Полесья», 1899), Е. В. Шарлеманя (1917, 1921), В. І.
Таращука («Земноводні та плазуни. Фауна України», 1959), М. М. Щербака
(«Земноводные и пресмыкающиеся Крыма», 1966; «Ящурки Палеарктики», 1974;
«Земноводные и пресмыкающиеся Украинских Карпат», 1980) та інших авторів.

Систематизації знань сприяло видання довідників та визначників: Ю.
Й. Пащенко «Визначник земноводних та плазунів УРСР» (1955); А. Г. Банников та
співавт. «Определитель земноводных и пресмыкающихся фауны СССР» (1977); О.
М. Цвелих «Школьный определитель позвоночных животных» (1983); Г.
Є. Гончаренко «Земноводні Побужжя» (2002), Є. М. Писанець «Земноводні України»
(2005), «Каталог колекцій Зоологічного музею ННПМ НАН України» (2003); Є.
Писанець, О. Кукушкін «Амфібії Криму» (2016) та ін. Окремі дослідження та
дисертації стосовно деяких територій Західної України, Полісся, Степу,
Причорномор’я, Західної Украйни та модельних видів побачили світ у публікаціях
(Котенко, 1983; Таращук, 1987, 2007; Писанець, 1995; Морозов-Леонов, 1997, 2014;
Гассо, 1998; Решетило, 2001; Янчуков, 2002; Барабаш, 2002; Кармишев, 2002; Рузіна,
2003; Шабанов, 2003, 2015; Куртяк, 2004; Сурядна, 2005; Зіненко, 2006; Жалай, 2007;
Федонюк, 2008; Марченковська, 2009; Соболенко, 2010; Коршунов, 2010; Кулько,
2010; Малюк, 2010; Яригін, 2010; Ремінний, 2010; Ростовська, 2011; Шевердюкова,
2012; Смирнов, 2015; Губанова, 2016; Струс, 2019; Ткаченко, 2019; Тупіков, 2020;
Марущак, 2023 та ін.). З часу видання довідників комплексні дослідження
земноводних та плазунів на території України не проводились. Наукові роботи
зазвичай обмежувалися окремими регіонами і переважно природно-заповідним
фондом. У зв’язку з вищезазначеним особливої актуальності набуває застосування
інтегрованого підходу, який поєднує аналіз таксономічного різноманіття з оцінкою
функціональної ролі видів у складі біоценозів. Теоретичною основою таких
досліджень є концепція екологічної ніші, яка вперше була запропонована
Дж. Ґріннеллом (Grinnell, 1914) і розвинена Дж. Гатчінсоном (Hutchinson, 1957). У її
основі ‒ математична оцінка та візуалізація екологічних вимог виду. У першому
варіанті вона була представлена у вигляді двовимірного «екологічного конверта»
(дуалізм Гатчінсона), а згодом ‒ багатовимірного простору екологічних змінних, які
визначають потенційне поширення виду. Теорія острівної біогеографії (MacArthur &
Wilson, 1967) доповнила цю концепцію. У ній пояснено закономірності формування
та збереження видового різноманіття в умовах фрагментації середовищ існування, що
є особливо важливим для антропогенно трансформованих територій. Ефект міських
теплових островів (Urban Heat Island, UHI) формує унікальний мікроклімат, змінюючи
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придатність середовища для існування видів (Phelan et al., 2015), тоді як крайовий
ефект (edge effect) посилює вплив зовнішніх факторів на периферійні ділянки ареалів,
підвищуючи вразливість маргінальних популяцій (Cocciardi & Ohmer, 2024).
Підвищену чутливість до таких змін демонструють види з вузьким діапазоном
екологічної толерантності. Згідно із законом толерантності В.Е. Шелфорда (1931),
ізольованість популяцій у межах фрагментованих оселищ (екологічних «островів»)
обмежує їхню здатність до адаптації та виживання в умовах змін середовища.
Встановлено, що вразливість видів прямо корелює з рівнем спеціалізації та здатністю
до адаптації в умовах трансформованих ландшафтів. Це стосується насамперед
батрахо- та герпетофауни, яка демонструє високу екологічну чутливість та
обмеженість у можливостях розселення. Новітні дослідження підтверджують, що
кліматичні зміни можуть викликати швидкі зміщення, розширення або скорочення
ареалів видів, насамперед для вразливих груп тварин з вузькими екологічними нішами
(Wiens, 2011; Soberón & Nakamura, 2009; Araújo et al., 2011; Thuiller et al., 2013).

Методи екологічного моделювання (ENM/SDM) у поєднанні з ГІС-
технологіями, математичними методами, використанням біокліматичних конвертів
(Carpenter et al., 1993; Titel et al., 2023; Титар, 2011), кліматичних сценаріїв та даних
дистанційного зондування створюють підґрунтя для високоточних прогнозів змін
ареалів, ідентифікації «гарячих точок» біорізноманіття чи «кліматичних рефугіумів»
(Refugia Theory), оцінки ризиків інвазій та розробки адаптивних стратегій збереження
тварин, як окремих видів, так і їх комплексів (Peterson, 2006; Wiens & Graham, 2005;
Bennett & Provan, 2008; Keppel et al., 2012; McLaughlin et al., 2025; Alves‐Ferreira et al.,
2025).

Матеріал та методи досліджень.Матеріалом для дослідження стали результати
власних багаторічних польових спостережень та моніторингу батрахо- та
герпетофауни у межах України й суміжних регіонів (1996–2025 рр., понад 4500
локалітетів), зібрані за стандартизованими біоіндикаційними програмами та
протоколами, а також колекційний матеріал (зразки для генетичних, паразитологічних,
гістологічних досліджень, фотоматеріали, матеріали для робочих колекцій Інституту
зоології ім. І.І. Шмальгаузена НАН України), доповнений даними із відкритих
міжнародних датасетів ‒ GBIF (https://www.gbif.org), iNaturalist
(https://www.inaturalist.org), а також із літературних джерел (Hijmans et al., 2005, 2012;
Щербак, Щербань, 1980 та ін.). Інформацію було зведено в базу даних (БД) (включно
з 15 оригінальними GBIF-датасетами, рис. 1), опрацьовану згідно зі стандартними
протоколами просторового очищення за допомогою пакетів thinning та ntbox у
середовищі R (Colwell & Rangel, 2009; Aiello-Lammens et al., 2015; R Core Team, 2023),
що зробило можливим усунення повторів та автокореляції. Усього було оброблено
більш ніж 50 тис. точок. Понад 25 тис. екземплярів земноводних та плазунів було
оброблено для морфо- та генетичних, експериментальних та інших досліджень. Для
підготовки даних до моделювання здійснено відбір та калібрування екологічних
предикторів: кліматичних (WorldClim v.2, CHELSA, CliMond, ENVIREM, PaleoClim;
Hijmans et al., 2005; Kriticos et al., 2012; Karger et al., 2017; Title & Bemmels, 2018),
топографічних (SRTM: висота над рівнем моря, експозиція та крутизна/нахил схилів;
Farr et al., 2007), ґрунтових (SoilGrids; Hengl et al., 2017), гідрологічних (набір

https://www.gbif.org
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прісноводних змінних EarthEnv Freshwater та показники водного балансу: AET ‒
фактична евапотранспірація, SWC ‒ вологість ґрунту, індекс аридності; Domisch et al.,
2015; Trabucco & Zomer, 2018), антропогенних (GAEZ і «людський слід» ‒ Human
Footprint (HF); IIASA/FAO, 2012; Venter et al., 2016; Fischer et al., 2021), біотичних
(співіснування видів), з просторовою роздільною здатністю від 30 секунд (~1 км²) до
10 хвилин (~340 км²). Відбір низькоскорельованих предикторів (r<0,7) здійснювався
за допомогою пакетів 'virtualspecies' та 'ntbox' у середовищі R (Zurell et al., 2020).

Рис. 1. Співвідношення точок знахідок різних таксонів земноводних - a:
Salamandra salamandra – Sal, Lissotriton montandoni – LM, L. vulgaris – LV, Ichthyosaura
alpestris – Icha, Triturus cristatus – TC, T. dobrogicus – TD, T. karelinii – TK, Bombina
bombina – Bom, B. variegata – BomV, Pelobates fuscus – PF, P. vespertinus – PV, Bufo
bufo – Buf, Epidalea calamita – EC, Bufotes viridis – BV, Hyla arborea – HA, H. orientalis
– HO, Rana arvalis – RA, R. dalmatina – RD, R. temporaria – RT, P. lessonae – LL, P.
ridibundus – RR та Pelophylax esculentus – EE (гібрид між LL та RR); та плазунів - b:
Emys orbicularis – EO, Mediodactylus kotschyi – MK, Anguis colchicus – AF, Pseudopus
apodus – Oa,Darevskia lindholmi – DL, Eremias arguta – EA, Lacerta agilis – LA, L. viridis
– LV, Podarcis taurica – PT, Zootoca vivipara – ZV, Coronella austriaca – CA,Dolichophis
caspius – HC, Elaphe dione – ED, E. sauromates – ES, Zamenis longissimus – ZL, Z. situla
– ZS, Natrix natrix – NN, N. tessellata – NT, Vipera berus – VB (V. berus nikolskii – VN),
V. renardi – VR в Україні у відсотках.

Для аналізу та класифікації екологічних ніш застосовано кластеризацію
методом k-середніх (ntbox у середовищі R, Osorio‐Olvera et al., 2020), з візуалізацією
в багатовимірному екологічному та географічному просторах за принципом
подвійності Гатчінсона (Hutchinson’s Duality, Colwell & Rangel, 2009). Моделювання
розподілу видів (SDM) та їхніх комплексів (ESDM, SSDM) виконували у кількох
просторових масштабах – від локального (Україна, Східна Європа) до глобального
(весь ареал). Підхід включав реконструкцію історичних ареалів (від раннього
голоцену) та прогнозування змін від сучасного стану до різних часових зрізів 2030,
2050, 2070 і 2090 рр. Моделювання здійснювали із застосуванням R-пакетів SSDM

a b



9

(Schmitt et al., 2017), ntbox (Osorio-Olvera et al., 2020), ENMtools (Warren et al., 2010) та
embarcadero (Carlson, 2020). Для моделювання використовували алгоритми: Bioclim,
Domain, GLM (McCullagh & Nelder, 1989; Hijmans et al., 2005), RF (Breiman, 2001),
SVM (Vapnik, 1998), MaxEnt (Phillips et al., 2006) і BART (Chipman et al., 2010).
Обчислення проводили у середовищі R з використанням зазначених пакетів і
алгоритмів. Якість моделей перевіряли за метриками: ROC (receiver operating
characteristic – крива робочих характеристик), AUC (площа під ROC-кривою; AUC >
0,80), TSS (true skill statistic), Cohen’s kappa (коефіцієнт каппа Коена) (Allouche et al.,
2006). Оцінку важливості предикторів у поширенні тварин проводили за показниками:
частка внеску (percent contribution) та пермутаційна важливість (permutation
importance), із додатковою перевіркою методом «jackknife» в MaxEnt, і за іншими
алгоритмами в R (Phillips et al., 2006). Для порівняння моделей і результатів
моделювання застосовано кореляційний аналіз, множинну регресію, просторову
класифікацію та візуалізацію результатів у SAGA GIS (Legendre & Legendre, 2012).
Оброблення даних, просторовий аналіз, картографування та інтеграцію результатів
виконано у QGIS, SAGA GIS, DIVA-GIS, OziExplorer, MAPS.ME, MapInfo та Google
Earth, у R (R Core Team, 2022). Статистичний аналіз проведено – у Statistica v.9.1,
Past v.5.2.2 (Hammer et al., 2001) та у середовищі R (R Core Team, 2023), зокрема: аналіз
головних компонент (PCA), ієрархічна кластеризація (евклідова відстань; метод
Ворда), а також двобічна класифікація (two-way clustering) для одночасної
класифікації таксонів і часових періодів. Це дозволило виявити закономірності
динаміки ареалів та біорізноманіття за результатами SDM-моделювання.

РЕЗУЛЬТАТИ ДОСЛІДЖЕНЬ ТА ЇХ ОБГОВОРЕННЯ

У ході дослідження визначено основні просторово-часові тенденції змін ареалів
і чисельності земноводних та плазунів України під впливом кліматичних чинників і
зростаючого антропогенного тиску. Ключовими факторами, що формують видовий
склад батрахо- та герпетофауни, є абіотичні (клімат, ґрунт, рельєф), біотичні
(рослинність, кормова база, хижаки, інвазивні види), історичні (палеогеографічне
минуле) та антропогенні (урбанізація, фрагментація, людська активність тощо). Під
впливом зазначених факторів відбуваються зміни структури фауністичних комплексів:
одні види адаптуються або мігрують, інші – зникають (WLRs, Filgueiras et al., 2021).
Це супроводжується порушенням структури популяцій, виникненням морфо-
генетичних аберацій та появою хвороб і паразитів. Швидкість цих змін нерідко
перевищує адаптаційний потенціал окремих видів, що значно підвищує ризики їх
локального або повного вимирання. У цьому контексті ГІС-моделювання для
визначення територій, на яких окремі види тварин можуть опинитися під загрозою
зникнення, є важливим інструментом науково обґрунтованого формування
пріоритетів збереження біорізноманіття.

ВПЛИВ ЗМІН КЛІМАТУ ТА ВИРАЖЕНОГО АНТРОПОГЕННОГО
ПРЕСУ НА БІОТУ ЗЕМНОВОДНИХ ТА ПЛАЗУНІВ
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Кліматичні умови та антропогенний прес ‒ ключові детермінанти, що
визначають просторову структуру видів, їхню стабільність і здатність до адаптивної
реакції на зміни в екосистемах.

Історичні аспекти динаміки ареалів тварин. Історична динаміка ареалів
амфібій і рептилій Європи визначалася глобальними кліматичними циклами ‒
льодовиковими та міжльодовиковими епохами, що призводили до істотних змін у
просторовій структурі фауни. В епохи зледенінь більшість видів концентрувалися в
ізольованих кліматичних рефугіумах, розташованих переважно у прибережно-
океанічних та південно-західних регіонах. Періоди кліматичного потепління сприяли
повторній експансії амфібій і рептилій у Центральну та Північну Європу через
міграційні коридори, серед яких головну роль відігравали долини великих річок. За
результатами ГІС-моделювання із залученням палеокліматичних даних було
підтверджено, що рефугіуми більшості видів були динамічними у часі, а їхня
стабільність визначалась інтенсивністю кліматичних флуктуацій. Із точки зору
охорони природи особливу цінність мають саме кліматичні рефугіуми, які слугували
осередками збереження біорізноманіття під час криз і мають пріоритетне значення для
формування мережі природно-заповідних територій та прогнозування майбутніх змін
ареалів (Fordham et al., 2019). На прикладі B. variegata та реконструкції ареалу у
ранньому голоцені показано значення льодовикових рефугіумів у збереженні
генетичних ліній, а також важливість гідросистем, зокрема долини Дунаю. Ця
гідросистема виконувала функцію післяльодовикових екологічних коридорів у
формуванні динаміки ареалу (рис. 2).

Рис. 2 Поширення представників філогеографічних ліній Bombina v. variegata: 1
– Карпатська, 2 – Західноєвропейська: a – ранній голоцен (11,70–8,33 тис. р. т.), b –
пізній голоцен (4,2–0,3 тис. р. т.).

Для батрахо- та герпетофауни України надзвичайно важливими були приморські
території. Крим, пониззя Дунаю, Дністра, Дніпра і Південного Бугу забезпечували
виживання та генетичну різноманітність популяцій. Так, на прикладі європейської
болотної черепахи (E. orbicularis, Резолюція №6 Бернської конвенції (БК), рис. 3)
показано, що такі території сучасного півдня України, виконували роль ключових
історичних рефугіумів у ранньому голоцені. Розширення ареалу E. orbicularis
супроводжувалося формуванням численних міграційних коридорів, що сприяло появі
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кількох філогенетичних ліній і зростанню генетичного різноманіття на
постгляціальній стадії. Сучасні тенденції глобального потепління зумовлюють
повторне розширення ареалів низки видів батрахо- та герпетофауни, зокрема
E. orbicularis, у північно-східному напрямку. Це підтверджується як
археозоологічними матеріалами, так і сучасними спостереженнями та SDM-
моделюванням (AUC = 0,83).

Результати моделювання підтверджують гіпотезу про нестабільність
кліматичних рефугіумів у часі. Так звані «колиски біорізноманіття» формувалися
відповідно до впливу кліматичних флуктуацій, згідно з концепціями ORD-циклів і
циклів Міланковича (Dynesius & Jansson, 2000).

Отже, інтеграція палеонтологічних та сучасних кліматичних даних створює
підґрунтя для реконструювання складних процесів зміни ареалів земноводних і
плазунів, оцінювання вразливості різних таксонів до майбутніх кліматичних змін і
розробки науково обґрунтованої стратегії їхнього збереження. Виявлені історичні та
сучасні осередки рефугіумів мають розглядатися як пріоритетні для охоронних заходів
і моніторингу біорізноманіття.

Рис. 3 Карта знахідок (а) та ГІС-модель раннього голоценового розташування
льодовикових рефугіумів E. orbicularis (b): І-X – лінії mtDNA.

Просторово-часові закономірності зміни біоти земноводних та плазунів. У
результаті просторово-кадастрової оцінки встановлено, що максимальна кількість
видів амфібій спостерігається у західних областях України, переважно в Карпатському
регіоні, де переважають вологі лісові та гірські біотопи (Richness, DIVA-GIS, рис. 4).
Найбільше біорізноманіття рептилій характерне для південних і степових регіонів, які
вирізняються теплим і посушливим кліматом та відкритими територіями (рис. 4).
Отже, просторові закономірності видового багатства цих груп мають протилежний
характер: амфібії тяжіють до вологих оселищ, а плазуни ‒ до сухих, відкритих і добре
прогрітих екотонів, що можна пояснити особливостями їх біології. Результати
застосування методу кластеризації ніш (Niche Clustering) підтверджують різні
екологічні особливості цих тварин та свідчать про те, що умови існування для амфібій
та плазунів поділяються на декілька відмінних кластерів екологічних ніш. Це пояснює
просторову нерівномірність їхнього поширення на території України (рис. 4). Однак
у майбутньому можливі зміни просторової структури популяцій земноводних та
плазунів в умовах флуктуацій клімату та антропогенного впливу.

a b
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Встановлено, що сучасне поширення амфібій і рептилій на території України є
нерівномірним, що зумовлено відмінностями зоогеографічних умов та сукупною дією
термогідрологічних, ландшафтних і екологічних чинників. Водночас зменшення
мозаїчності природних ландшафтів і включення штучних елементів може спричиняти
не лише збіднення видового різноманіття земноводних і плазунів, а й їхню появу в
нетипових для них біотопах. На основі наших тридцятирічних польових досліджень
встановлено, що просторова структура популяцій всіх видів амфібій і рептилій
України останнім часом зазнає суттєвих змін. До найважливіших напрямів
природоохоронної діяльності належать виявлення зазначених змін, ключових
тенденцій і трансформацій сучасного періоду, їх прогнозування засобами ГІС-
моделювання, дослідження динаміки ареалів тварин та визначення пріоритетних
територій існування батрахо- та герпетофауни.

Рис. 4. Результати аналізу просторово-кадастрової оцінки: a, b ‒ розподіл
видового багатства земноводних (a) і плазунів (b) України (Richness, DIVA-GIS); c, d‒ кластеризація екологічних ніш земноводних (c) і плазунів (d) за кліматичними
предикторами WorldClim методом k-середніх (пакет R «ntbox»; Niche Clustering);
кластери з пріоритетними значеннями відмічено блакитним кольором.

Поширення земноводних. На основі ГІС-моделювання підтверджено, що
найсприятливіші оселища для існування амфібій знаходяться в Західній Україні,
зокрема у долинах великих річок Дунай, Дністер, Південний Буг, Дніпро, Сула, Псел,
у Центральному Придніпров’ї, Придунав’ї та Херсонських плавнях, де в майбутньому
збережуться перспективи їх існування (рис. 5). Найвищі показники ендемізму
характерні для Карпатського регіону та південної частини Одеської й Херсонської
обл. та Криму, зокрема для представників ряду Caudata.

Поширення амфібій значною мірою детермінується температурними
градієнтами та особливостями гідрологічного режиму водних і прибережних
екосистем. Критичними екологічними факторами для амфібій є максимальна

a b

c d



13

температура теплого періоду та найвологішого кварталу, сезонність опадів, що
лімітують поширення видів у посушливих біотопах. З позицій принципу лімітуючих
факторів, саме зазначені термо- та гідрологічні параметри виступають детермінантами
для більшості видів амфібій, визначають їхню приуроченість до оптимальних умов та
зони фізіологічного стресу у маргінальних біотопах. Відхилення одного чи кількох
факторів (температури чи вологості) від оптимуму призводить до зниження
чисельності популяцій, скорочення ареалів та втрати репродуктивного потенціалу, що
підтверджує дію закону мінімуму Лібіха та закону толерантності Шелфорда для
батрахо- та герпетофауни України. З урахуванням концепції багатовимірної
екологічної ніші Дж. Гатчінсона (Hutchinson, 1957), сукупність критичних
кліматичних та гідрологічних параметрів формує межі існування та екологічні ніші
амфібій, визначаючи реальний та потенційний ареал кожного виду в просторі й часі,
залежно від багатьох взаємодіючих факторів середовища.

Рис. 5 Карта придатності місцеперебування (HS) для земноводних України (від
високої (червоний) до низької (темно-синій)): a – сучасне поширення; b – майбутнє
поширення до 2090 р. (SSDM, WorldClim).

За результатами кластерного аналізу, на основі ареалогічних даних було
виділено два основних кластери: широкоареальні (з ареалами понад 40% площі країни)
та вузькоареальні (з ареалами менше 13%, найбільш вразливі) відносно динаміки
ареалу в майбутньому.

На прикладі червоночеревої кумки (B. bombina, Резолюція №6 БК) встановлено,
що визначальними чинниками для її поширення є мінімальна температура
найхолоднішого тижня, середня температура найхолоднішого кварталу та рівень
радіації у найвологіший період. За результатами ГІС-моделювання (MaxEnt, AUC =
0,86), підвищення зимових температур потенційно сприятиме виживанню виду, однак
наявні загрози скорочення й фрагментації оселищ, впливу антропогенних факторів,
змін фенології розмноження й поширення хвороб зберігаються.

На основі отриманого прогнозу зроблено припущення, що до кінця століття
площа потенційно придатних оселищ для існування всіх вузькоареальних вразливих
видів земноводних скоротиться приблизно вдвічі, а на півдні країни ці види можуть
майже повністю зникнути. Надзвичайно вразливими вважаємо маргінальні види:

a b
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ропуха очеретяна (E. calamita), тритони та кумки. За 20 років чисельність ропухи
очеретяної скоротилася у десятки разів. На основі сучасних і прогнозованих
кліматичних параметрів у місцях знахідок E. calamita в Україні до 2050 року
передбачено підвищення середньорічної температури на 1,77 °C і скорочення опадів
на 14,6 мм. Ці зміни досить негативно вплинуть на популяції у біотопах з піщаними
ґрунтами через прискорення аридизації. За моделями, площа територій із ймовірністю
перебування E. calamita скоротиться на понад 35% до 2030 р., а за песимістичними
сценаріями у майбутньому цей вид може зникнути з території України. Найбільшу
вагу серед біокліматичних чинників мають річний температурний діапазон (17,4%) та
температурна сезонність (12,1%), що вказує на провідну роль екстремальних
температурних коливань у життєздатності виду. Прогнозується істотне скорочення
ареалів вразливих видів тварин і підвищення ризику локального зникнення вже у
найближчі десятиліття.

Показовим прикладом мікроеволюційних процесів в умовах кліматичних змін і
антропогенного тиску є динаміка складу гібридогенних популяцій фонових видів
земноводних, зокрема комплексу Pelophylax esculentus. Гібридизація між озерною
жабою (P. ridibundus) та ставковою жабою (P. lessonae) призводить до формування
змішаних популяцій (REL-, RE-, LE-типів, рис. 6).

L4%
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Рис. 6 Частота зустрічальності різних типів популяцій жаб представників
гібридогенного комплексу Pelophylax esculentus в Україні: R – озерні жаби (P.
ridibundus), E – гібриди (P. esculentus), L – ставкові (P. lessonae) у різних річкових
басейнах України: I. Вісли, II. Дунаю, III. Дністра, IV. Південного Бугу, V. Дніпра, VI.
Річок Причорномор’я, VII. С. Донця, VIII. Річок Приазов’я, IX. Річок Криму.

З’ясовано, що більшість таких популяцій є нестабільними. У різних регіонах
гібриди при розмноженні виключають геном одного з батьківських видів. Водночас
наші дослідження показали, що внаслідок гібридизації з’являються особини з
інтрогресією – озерні та ставкові жаби, які мають домішки генів іншого виду. Так, у
зонах з найінтенсивнішим антропогенним впливом частка озерних жаб з інтрогресіями
може сягати до 20-45% (м. Київ). На основі кластерного аналізу складу типів

a b
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популяцій жаб у різних річкових басейнах виявлено подібність між популяціями
басейнів Дніпра та Дунаю. Водночас окрему кластерну гілку формують популяції з
басейнів Дністра, прибережних регіонів Чорного й Азовського морів, а також Криму
(рис. 6, 7). З ареалогічної, екологічної, генетичної та морфологічної точок зору гібриди
займають проміжне положення і частіше співіснують із одним із батьківських видів,
що підтримує динамічну рівновагу його поширення в окремих регіонах.
Найвразливішими є «чисті» популяції жаб P. lessonae, які лише нещодавно стали
рідкісними в Україні і становлять до 4 % від загальної чисельності інших
представників та типів популяцій (рис. 6). Тенденція скорочення ареалу цього виду
особливо помітна в лісостепу, де інтенсивна гібридизація поєднується з деградацією
водних екосистем під впливом кліматичних змін та антропогенного тиску.

Натомість P. ridibundus, як екологічно пластичний вид (рис. 7), здатен
утворювати стабільні популяції навіть у трансформованих і несприятливих умовах (до
65% «чистих» популяцій в Україні). Цей вид активно поширюється на північ Європи.
Проте останніми роками спостерігається 2–3 разове зменшення чисельності жаб у
деяких регіонах України внаслідок руйнації й забруднення гідросистем. Зазначена
тенденція супроводжується змінами у просторовій, генетичній і морфологічній
структурі представників гібридного комплексу та збільшенням частоти особин з
морфологічними аномаліями.

Рис. 7 Поширення представників гібридогенного комплексу зелених жаб
Pelophylax esculentus в Україні: a – результати кластерного аналізу ‒ співвідношення
різних типів популяцій жаб у річкових басейнах України; b ‒ результати факторного
аналізу за ареалогічними показниками: EE ‒ гібриди; LL ‒ P. lessonae; R ‒ P.
ridibundus.

Отже, гібридизація в поєднанні з антропогенними та кліматичними змінами
середовища є важливим каталізатором мікроеволюційних трансформацій, що сприяє
формуванню адаптивних преференцій серед земноводних завдяки їхньому високому
еволюційному потенціалу (рис. 7). Така пластичність гібридних комплексів забезпечує
їм здатність до виживання в нових екологічних умовах, проте водночас загрожує
зникненням рідкісних батьківських форм, що потребує посиленої уваги до збереження
їхніх природних популяцій.
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Поширення плазунів. За результатами ансамблевого моделювання (ESDM,
SSDM), найвища придатність середовищ для плазунів за сучасних умов зосереджена
на півдні України (степ і лісостеп Причорномор’я, Приазов’я, Таврія, долини Дніпра,
Дністра, Сіверського Дінця), що визначає максимальне видове багатство в цих
регіонах.

Поширення рептилій, лімітується мінімальною температурою найхолоднішого
періоду (зимівля, інкубація, північна межа), середньою температурою найсухішого
кварталу (термостійкість, водний баланс), сезонністю опадів (успішність інкубації) та
рівнями сонячної радіації в серпні й лютому (зимівля, весняна активність,
терморегуляція). Виявлена тенденція загалом відповідає принципу лімітуючих
факторів і концепції багатовимірної екологічної ніші Гатчінсона (рис. 8). За
результатами кластерного аналізу та діаграми подібності хорологічних показників
плазунів України у сучасних і прогнозованих умовах виявлено два основних кластери:
перший ‒ види з площею ареалу понад 20%, другий ‒ види з ареалами менше 17%.

Рис. 8 Модель потенційного поширення плазунів України: a – сучасне
поширення; b – майбутнє поширення до 2090 р. (SSDM, WorldClim).

У термофільних понтосередземноморських видів спостерігається та
прогнозується тимчасове розширення ареалів до 2030 року, що відповідає
спостереженням останніх десятиліть. Зокрема, водяний вуж (N. tessellata) просунувся
на північ по Дніпру за 20 років на 250 км. Темпи експансії зросли з 10 до 15 км на рік
за останню декаду. Така швидкість може бути пов’язана з появою нових кормових
ресурсів – чужорідних видів риб (Lepomis gibbosus, Neogobius melanostomus і ін.).
Згідно з результатами моделювання, площа ареалу цього виду змій може збільшитись
до 2030 року ще на 3% в Україні та на 17% у Київській області, що підтверджено
сучасними знахідками на півночі Києва. Аналогічна динаміка характерна для L. viridis
та D caspius. Припускаємо, що до кінця сторіччя (до 2090 р.) ареал цих видів також
зазнає скорочення до 30–40% у результаті вразливості південних маргінальних
популяцій та їх фрагментації. Прогнози, отримані за результатами моделювання,
підтверджено даними спостережень щодо поширення змій і зеленої ящірки.

Результати ГІС-моделювання заклали основу для твердження щодо перспектив
поширення європейської болотяної черепахи (E. orbicularis) у Східній Європі.

a b
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Основним лімітуючим фактором для цього виду плазунів залишається температурний
режим. Однак здатність виду до використання антропогенних водойм і його
адаптаційні можливості до помірного людського впливу забезпечує додаткові
можливості для виживання в південних регіонах, де переважає посуха. Водночас
активне проникнення інвазивних видів (зокрема Trachemys scripta) створює нові
виклики для збереження аборигенних популяцій.

Необхідно зазначити, що серед батрахо- та герпетокомплексів понтостепової
зони найуразливішими є псамофільноаренні види північно-східної України. За
результатами багаторічних спостережень, впродовж останнього десятиліття окремі
популяції E. arguta зникли у північній частині ареалу, а їх чисельність у ряді
локалітетів зменшилася втричі. У зв’язку з цим було ініційовано пропозицію щодо
включення цього виду до Додатку IV Бернської конвенції. Подібна негативна динаміка
спостерігається і для V. renardi (Червона книга України) в долинах Дніпра, Трубіжу,
Сули, Ворскли, Псла та інших річок. Під загрозою перебувають не лише ці види, а й
оселища, в межах яких тривають бойові дії.

Найбільших втрат зазнають вузько ареальні, ендемічні та бореально-
континентальні види лісових оселищ («лісові»). Унаслідок скорочення площі до 60-
90%, V. berus може зникнути взагалі (рис. 9).

Рис. 9 Карта потенційного поширення бореально-континентальних «лісових»
видів (IV): в сучасних умовах (а) та до 2050 (b), а також широкоареальних видів (V):
в сучасних умовах (c) та до 2050 (d) на основі результатів множинного регресійного
аналізу.
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У результаті проведеного ГІС-моделювання встановлено, що північні межі
ареалу більшості аборигенних видів зміщуються у північні райони чи/та в зони
більших висот. Натомість південні популяції виявляються найвразливішими внаслідок
деградації середовища існування. Ареали більшості вузькоареальних та бореально-
континентальних видів амфібій та рептилій скорочуються. У майбутньому вони
можуть зникнути з території України. Для цих видів межа їх ареалу знаходиться на
території України, а маргінальні популяції дуже вразливі.

Отже, нами виявлено «кліматичні ядра» (climate change refugia), які можуть стати
ключовими зонами для збереження земноводних та плазунів у майбутньому. Ці ядра
зосереджені переважно в Західній та Північній Україні та вздовж долин великих річок.
Для рептилій характерний ширший спектр цих зон, включно з регіонами Північної
України, Причорномор’я та Кримського півострова, що свідчить про більшу
екологічну пластичність цієї групи.

Кліматичні та антропогенні фактори проявляють диференційований вплив на
видовий спектр плазунів. Для амфібій позитивними факторами є висока вологість та
доступність водних ресурсів, натомість висока температура та інтенсивне
випаровування мають негативний ефект. Для рептилій, навпаки, висока температура
підвищує їх функційну активність (метаболізм, успішність процесу розмноження
інтенсивність інкубації яєць, визначення статі потомства тощо) і виступає як
позитивний фактор. Рептилії чутливі до сонячної радіації та температурних ритмів. Їх
активність і поширення представляють біологічну відповідь на теплову динаміку
клімату, включно з сезонними і багаторічними змінами (сонячні цикли, радіація,
інсоляція). Однак високо амплітудні температурні коливання та сезонність можуть
негативно впливати на зимівлю рептилій.

Завдяки моделюванню було виявлено динаміку ареалів для трьох груп тварин
(вузькоареальних, середньоареальних та широкоареальних видів) та різні тенденції їх
змін у майбутньому залежно від кліматичних флуктуацій (рис. 10 a, b). Так, за нашими
прогнозами очікується істотне скорочення ареалів для більшості вузькоареальних
видів амфібій і рептилій у період 2050–2090 рр. (рис. 10 a, b). Очікуємо найкритичнішу
перспективу для тварин в південних регіонах, де підвищення температури та зниження
вологості (рис. 10 c) критично посилюють ризик фрагментації та локального
зникнення популяцій. Водночас для термофільних видів спостерігається тенденція до
розширення ареалу, особливо вздовж річкових екокоридорів (рис. 10 d). Однак, вже у
другій половині XXI століття навіть ці види зазнають значних втрат у південних
частинах ареалу, що призведе до скорочення чисельності та зниження стійкості
популяцій (рис. 10, до 2050).

Отже, екологічні коридори вздовж великих річок (Дунай, Дністер, Південний
Буг, Дніпро, Сіверський Донець) відіграють особливу роль у збереженні амфібій та
рептилій. Ці території мають оптимальні мікрокліматичні характеристики, високу
вологість та різноманітність перехідних екотонів, забезпечуючи мозаїчний розподіл
екологічних ніш для розмноження та зимівлі. Окрім того, вони сприяють збереженню
генетичного різноманіття і просторової зв’язаності метапопуляцій.

Кліматичні зміни здійснюють диференційований вплив на динаміку ареалів
різних таксонів. Отримані дані свідчать про значну варіабельність адаптивних реакцій
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навіть серед вузькоареальних таксонів. Зазначені вище відмінності у реакціях на вплив
екологічних чинників формують різні адаптивні стратегії в амфібій та рептилій.

Рис. 10 Різні типи динаміки ареалу земноводних та плазунів України: a, b ‒
вузькоареальні; c, d – види з середнім ареалом; е – широкоареальні види.

Адаптивний потенціал організмів залежить від спеціалізації та взаємодії
регіональних кліматичних умов і топографічних особливостей. Розглянуті чинники
необхідно враховувати при розробці природоохоронних стратегій, спрямованих на
довгострокове збереження біорізноманіття. Формування фауністичних комплексів є
результатом складної взаємодії природно-кліматичних процесів і антропогенного
впливу. Їх структура варіює залежно від географічного розташування, типу екосистем
і ступеня трансформації місць існування. Усвідомлення цих взаємозв'язків є ключовим
елементом для ефективного збереження біологічного різноманіття та стійкого
функціонування екосистем.

Вплив антропогенних факторів на біоту земноводних та плазунів. Істотний
вплив на поширення земноводних і плазунів мають антропогенні та біотичні фактори,
зокрема деградація водно-болотних угідь, зміни мікроклімату, зниження рівня
ґрунтових вод, поширення інвазивних видів і хвороб та катастрофічні військові дії,
руйнування й фрагментація середовищ існування, забруднення навколишнього
середовища та безпосереднє знищення тварин. Земноводні і плазуни досить чутливі
до таких змін і швидко реагують на негативний вплив. На різних етапах розвитку ці
впливи можуть викликати аномальні процеси ‒ від порушень морфогенезу до
фізіологічних змін та патологій, що значно ускладнює збереження популяцій і процеси
їх адаптації до змінених умов середовища.

Водночас антропогенна трансформація ландшафтів може мати й парадоксально
позитивні наслідки. Наприклад, у деяких регіонах створення штучних водойм
частково компенсує втрату природних місць розмноження для еврибіонтних видів.
Вперше було доведено, що індекси «придатності середовища перебування» (HS) для
видів B. bombina, L. vulgaris, B. viridis, E. orbicularis демонструють позитивну
кореляцію з індексом антропогенного пресу ‒ «людський слід» насамперед в

a c e

b d
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південних регіонах України з характерною посухою і численними штучними
водоймами.

Отже, при реінтродукції тварин штучні водойми можуть слугувати місцем
збереження батрахо- та герпетофауни. Так, результати дослідження показали
позитивну кореляцію між придатністю середовища та рівнем антропогенного впливу
на півдні, де є штучні водойми. Зокрема, для E. orbicularis встановлено високу
кореляцію (r = 0.6) між моделлю поширення та індексом «людського сліду». За
нашими спостереженнями інколи технічні зони також можуть бути важливими для
збереження тварин в умовах де природа залишається у мало трансформованому
вигляді, а територія охороняється.

Результати наших досліджень склали основу для твердження, що антропогенний
чинник спричинив погіршення якості води у Канівському водосховищі та масову
загибель гідробіонтів через її евтрофікацію, яка була викликана забрудненням
біогенними елементами. Такі явища останнім часом спостерігаються майже в усіх
регіонах України.

Однак всі вищезазначені зміни та порушення можна контролювати, крім
катастрофічних змін в навколишньому середовищі спричинених війною. Поряд зі
створенням нових можливостей для життя воєнні дії та антропогенний вплив в цілому
несуть серйозні загрози, які потребують подальшого вивчення та вжиття заходів щодо
їх мінімізації.

Так, руйнування Каховської ГЕС спричинило знищення місць існування та
розмноження земноводних і плазунів, що призвело до масової загибелі тварин,
забруднення середовища та поширення інвазивних видів, паразитів та хвороб. ГІС-
моделювання з використанням індексу придатності середовищ існування (HS) дало
змогу виявити критичні втрати придатних оселищ у видів, занесених до Червоної
книги України. Зокрема, для рідкісного виду T. dobrogicus у зоні затоплення
встановлено втрату 73% сприятливих оселищ. Значна деградація оселищ встановлена
для E. sauromates (69% HS) та E. dione (95% HS). Найбільших втрат зазнали
природоохоронні території Півдня України, зокрема Нижнє Подніпров’я, Кінбурнська
коса та прибережні ділянки Чорного й Азовського морів. Ще одним наслідком
руйнування ГЕС стало поширення нових паразитарних інфекцій серед представників
гібридогенного комплексу зелених жаб, зокрема гельмінтів, які були виявлені у
врятованих особин після катастрофи. Зафіксовано появу локально нових гібридних
форм (P. lessonae, P. esculentus), що вказує на зміну структури популяцій і можливу
адаптацію до нових умов Одещини. Таким чином, війна призводить не лише до втрат
оселищ, а й до прихованих екологічних ризиків, зокрема поширення інвазивних видів,
паразитів та нових патогенних агентів.

У результаті досліджень за даними дистанційного зондування Землі у 2015 році
виявлено значну кількість пожеж, що призвели до пошкодження природних і
сільськогосподарських територій. На прикладі двох червонокнижних видів плазунів
D. caspius та E. dione було встановлено, що більша частина місць їх мешкання в
Луганській і Донецькій областях України зазнали негативних змін. У 2014‒2015 рр.
понад 50% придатних оселищ існування для цих змій були розташовувані в зоні АТО
або поблизу лінії бойових дій. Повномасштабне вторгнення Росії в Україну
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спричинило істотну деградацію лісових екосистем і водно-болотних комплексів, що
особливо позначилося на батрахо- та герпетофауні. Триваючі бойові дії призводять до
руйнування оселищ та локального зникнення популяцій рідкісних видів. Найбільше
постраждали гадюки звичайна та степова, мідянка, полози. Частина ареалів цих
плазунів повністю знищена через пожежі, вибухи та пряме знищення. Близько 15-39%
зареєстрованих лісових оселищ рептилій і земноводних опинились в зоні бойових дій.

ВПЛИВ ЗМІН КЛІМАТУ ТА АНТРОПОГЕННОГО ПРЕСУ НА ПОЯВУ
ТА ПОШИРЕННЯ ЧУЖОРІДНИХ ВИДІВ

Чужорідні види потрапляють в екосистеми через прямі та непрямі шляхи та
механізми. Усі вони пов’язані з людською діяльністю чи зміною клімату. Прямі шляхи
включають цілеспрямований випуск тварин у природу після їх утримання в неволі.
Непрямі охоплюють випадкові втечі з колекцій, магазинів або розплідників,
транспортування з вантажами, баластними водами, обладнанням та використання
«антропогенних коридорів» для переміщення між регіонами ( Hulme et al., 2008).
Деякі чужорідні види останніми роками розширюють свій ареал завдяки глобальному
потеплінню. Зміна клімату сприяє міграції тварин в нові регіони, де кліматичні умови
стають сприятливішими для їхнього виживання і розмноження та відсутності інших
перешкод.

У XXI столітті зростає роль антропогенно-катастрофічних факторів. Зокрема,
чужорідні види дедалі частіше поширюються внаслідок неконтрольованих бойових
дій та руйнування інфраструктури, що підтверджується сучасними дослідженнями.
Руйнування зоопарків, приватних вольєрів, тераріумів та акваріумів, а також стихійне
переселення населення разом з тваринами сприяють появі чужорідних таксонів у
природному середовищі без будь-якого екологічного контролю. Такі дії можуть
призвести до поширення різних чужорідних видів, хвороботворних агентів та
загрожувати порушенню балансу в кліматично змінених екологічних системах. На
сьогодні в Україні зареєстровано 4 чужорідні види рептилій. Унаслідок
транскордонних міграцій, неконтрольованих ввезень і воєнних дій незабаром можуть
з’явитися ще 9 видів. Усі ці види можна об’єднати у три групи за ступенем інтродукції,
натуралізації та поширення:

1. Види, що натуралізувалися до війни і вже успішно розмножуються:
Darevskia dahli (ящірка Даля) та D. armeniaca (ящірка вірменська), інтродуковані у
1960-х рр. в каньйоні Дениші на Житомирщині; Podarcis muralis (ящірка стінна),
випадково завезена у район м. Рені на Одещині з території Румунії; Tenuidactylus
bogdanovi (гекон Богданова), інтродукований у м. Одеса.

2. Види, що вже створюють загрозу для місцевих екосистем (переважно
водні черепахи): Trachemys scripta (виявлено всі 3 підвиди) ‒ найбільш поширена
інвазивна черепаха, зареєстрована в багатьох регіонах України; Mauremys rivulata
зафіксована в озері парку м. Одеса поруч із T. scripta; M. caspica ‒ у Криму. (рис. 11).

3. Види, поява яких очікується найближчими десятиріччями (потенційно
чужорідні види): Xenopus laevis, Lithobates catesbeianus, Pelobates syriacus, Pelodytes
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caucasicus, Ablepharus kitaibelii, Hemidactylus turcicus, Testudo graeca, T. hermanni,
Graptemys pseudogeographica.

Окрему категорію реєстрацій складають поодинокі випадки знахідок екзотичних
рептилій, що навмисно чи випадково потрапляють в дику природу, проте вони не
виживають в навколишніх кліматичних умовах. Такі випадки поодинокі чи не носять
масового характеру проте їх можна розглядати, як імовірний шлях інтродукції та
розширення списку видів на території України за сприятливих умов у майбутньому.

Рис. 11 Карта потенційного поширення: a ‒ 7 чужорідних видів черепах з
E. orbicularis; b ‒ E. orbicularis без 7 видів чужорідних водних черепах; c ‒ 7
чужорідних видів черепах з E. orbicularis у майбутньому (до 2050 року); d ‒ E.
orbicularis без 7 видів чужорідних водних черепах у майбутньому (до 2050 року) на
основі результатів множинного регресійного аналізу.

Перспективи поширення чужорідних видів. Найпоказовішими в контексті
поширення чужорідних видів вважаємо дані щодо поширення екзотичних черепах, які
найчастіше зустрічаються в домашніх та приватних колекціях. Так, нами встановлено
понад 150 підтверджених локалітетів T. scripta на території України включно з
фактами успішної зимівлі станом на 2021 р. та виявлено прояви шлюбної поведінки і
кладки яєць у природних умовах (Одеса, Київ, Маріуполь). Сукупність цих даних
свідчить про тенденцію до натуралізації виду.
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За результатами ГІС-моделювання ареалів (SDM), проведеного із
використанням кліматичних факторів (CliMond) та гідрологічних показників
(EarthEnv NGEI), найвищий інвазивний потенціал серед екзотичних черепах у Європі
виявлено у T. scripta (34,3% території), Graptemys pseudogeographica (24,1%),
M caspica (8,9%) та M. rivulata (4,3%) (рис. 11).

Сприятливі умови для проживання цих видів виявлено у південних регіонах
України ‒ Одеській, Херсонській, Запорізькій областях та Автономній Республіці
Крим. Найвищий рівень просторового перекриття потенційно придатних оселищ (HS
SDM) виявлено між T. scripta та аборигенною E. orbicularis, що підтверджується
високим рівнем кореляції моделей SDM, що свідчить про вже наявну і потенційно
зростаючу конкуренцію між цими видами, особливо в урбанізованих системах водойм,
де T. scripta вже домінує (наприклад, до 94% реєстрацій у міських парках Одеси).

Прогнозуємо збільшення площі перекриття найпридатніших оселищ
E orbicularis з інтродукованими видами черепах в 1,2 рази до 2050 року. Це значно
підвищує ризик витіснення аборигенних популяцій. Водночас ареал E. orbicularis,
який охоплює понад 70% території Східної Європи, за прогнозами поступово
зсуватиметься у північно-східному напрямку, тоді як на півдні очікується його
часткове звуження внаслідок зменшення кількості придатних для мешкання водойм,
тиску з боку інвазивних видів, насамперед T. scripta. Зазначена проблема загострена
у Криму, де необхідно розробити цільові заходи із менеджменту та збереження
природних популяцій болотної черепахи. Результати множинного регресійного
аналізу середніх значень HS SDM свідчать, що Україна залишається відносно вільною
від чужорідних видів черепах у північно-східній частині. Її необхідно розглядати як
ключову територію для довгострокової охорони E. orbicularis у Європі (рис. 11) і
враховувати в процесі впровадження національних та регіональних
природоохоронних стратегій довгострокового моніторингу, регуляторного контролю
та підвищення обізнаності щодо ризиків біоінвазій.

Аналогічні процеси спостерігаються серед чужорідних видів ящірок: Darevskia
(Saxicola) активно поширюється у Житомирській області, а Podarcis muralis і
Tenuidactylus bogdanovi ‒ в Одеській області.

Отже, інтродуковані види черепах і ящірок демонструють високий інвазійний
потенціал та здатність до натуралізації в умовах України, насамперед в південних
регіонах із м’яким кліматом і штучними водоймами. У результаті ГІС-моделювання
було виявлено, що чужорідні види можуть становити високу екологічну небезпеку для
місцевої фауни через конкуренцію з аборигенними видами за ресурси та середовище
існування. До того ж можуть виникати порушення стабільності структури та
функціональної рівноваги природних екосистем у цілому.

Вплив інвазивних видів на місцеву батрахо- та герпетофауну. У результаті
багаторічних моніторингових досліджень та просторового моделювання було
встановлено, що поширення інвазивних хижих видів риб і ссавців становить серйозну
загрозу для збереження аборигенної батрахо- та герпетофауни України. Зокрема,
Perccottus glenii та Lepomis gibbosus активно колонізують стоячі або слабопроточні
водойми. Їх екологічні параметри відповідають репродуктивним оселищам рідкісних
видів амфібій, зокрема B. bombina, T. cristatus та L. vulgaris (рис. 12). Встановлено, що
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P. glenii здатний поїдати не лише ікру й личинок, а й травмувати дорослих тритонів,
що посилює прямий трофічний тиск на аборигенні популяції. Зокрема P. glenii активно
полює на личинок, ікру та молодь T. cristatus і L. vulgaris, спричиняючи смертність
понад 90% особин упродовж 48 годин на ранніх стадіях розвитку.

ГІС-моделювання із залученням кліматичних предикторів та множинного
регресійного аналізу уможливило підтвердження високого ступеня екологічної
схожості між потенційно придатними оселищами P. glenii і місцями розмноження
зазначених видів амфібій. Це створює передумови для зростання частоти хижацьких
взаємовідносин. Трофічна взаємодія небезпечна на ранніх стадіях розвитку амфібій
(ікринка, личинка), що в умовах змін клімату і скорочення придатних місць існування
може спричиняти винищення локальних популяцій.

Рис. 12 Результати аналізу SDM-моделей B. bombina та P. glenii: a – карта
потенційно придатних оселищ HS SDM для B. bombina (позначено помаранчевим
фоном) та P. glenii (зеленими лініями позначено межі ділянок HS SDM); b – кореляція
між SDM обох видів: B. bombina та P. glenii (r = 0,6) (множинний регресійний аналіз).

Крім риб, значний негативний вплив справляють і наземні хижі інвазивні ссавці.
Результати SDM-моделей, побудованих у MaxEnt із використанням кліматичних
даних (CliMond), свідчать про перекриття потенційно придатних оселищ E. orbicularis
і Nyctereutes procyonoides (рис. 13) у північній частині Східної Європи (r = 0.5), що
підтверджує схожість найбільш придатних оселищ із зонами підвищеного ризику
хижацтва.

Отже, інвазивні тварини посилюють комплексний негативний вплив на вразливі
популяції амфібій і рептилій в умовах кліматичних змін та інтенсивної антропогенної
діяльності через трофічну депресію, витіснення з оселищ і конкуренцію за ресурси.
Урахування цих загроз є критично важливим для розробки адаптивних стратегій
збереження батрахо- та герпетофауни в умовах кліматичних змін та антропогенних
трансформацій ландшафтів та зростаючого інвазійного тиску.

Перспективи появи чужорідних видів. Під впливом кліматичних змін,
зростаючого антропогенного тиску та інтенсивної трансграничної мобільності,
територія України залишається потенційно вразливою до появи нових видів тварин.
Незважаючи на відсутність наразі задокументованих стабільних популяцій інвазивних

a b
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видів земноводних в Україні, європейський досвід свідчить про високі інвазійні
потенціали таких таксонів, як Xenopus laevis (Південна Африка) та Lithobates
catesbeianus (Північна Америка), які вже натуралізувались у Франції, Бельгії та Італії
(рис. 14). За рахунок розширення торгівлі, транспортування лабораторних тварин і
адаптації вони можуть з’явитися і в Україні. Крім того, у майбутньому за рахунок
міграцій з Румунії, Болгарії, Польщі та Кавказу не виключаємо спонтанної появи
теплолюбних видів, зокрема Pelobates syriacus, Pelodytes caucasicus, Hemidactylus
turcicus та Ablepharus kitaibelii.

Рис. 13 Модель потенційного поширення чужорідних видів: a – T. scripta; b –
N. procyonoides. Ділянки з найвищою придатністю середовища існування (HS SDM >
0,5) позначені червоним кольором, а з найнижчою (<0,1) – синім. Червоною лінією
показано межі поширення E. orbicularis (за Somers, 2011).

Рис. 14 Модель потенційного поширення тварин в сучасних умовах (SDM): a –
L. catesbeianus; b – T. graeca.

Серед рептилій найвищий потенціал інвазії мають водні черепахи, які ще не
натуралізувалися. Зокрема очікується розширення меж мешкання T. scripta та

a b

a b
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Graptemys pseudogeographica, які вже трапляються в Україні завдяки популярності в
торгівлі та високій пластичності до умов середовища. Значну загрозу становить
можливе проникнення інших екзотичних видів, зокрема M. caspica і M. rivulata, які
поширені в басейні Чорного моря. На основі комплексного аналізу біокліматичних
порогів для 7 екзотичних видів водних черепах, що вже зафіксовані в Східній Європі,
встановлено високу ймовірність їх інвазії до України в найближчі десятиріччя.
Основними факторами ризику є підвищення середньорічних температур, м’які зими,
доступність оселищ для розмноження та відсутність природних ворогів.

За допомогою ГІС-моделювання (MaxEnt) на основі кліматичних даних CliMond
нами виявлено потенційно придатні оселища для ряду термофільних сухопутних
черепах T. graeca і T. hermanni у південних регіонах України, зокрема в Одеській,
Херсонській, Запорізькій областях та Кримському півострові. Ці результати свідчать
про високу ймовірність їх майбутнього натуралізаційного потенціалу за умов
потепління клімату та сприятливих мікрокліматичних умов.

Таким чином, кліматичні тренди й людська соціоекономічна активність створюють
реальні передумови для появи нових видів амфібій та плазунів на території України.
Це зумовлює необхідність розробки системи превентивного моніторингу і раннього
виявлення інвазійних таксонів із залученням сучасних інструментів ГІС-аналізу та
біокліматичного прогнозування.

ГОМЕОСТАЗ РОЗВИТКУ, ФЕНОДЕВІАЦІЇ ТА МОРФОЛОГІЧНІ
АНОМАЛІЇ У ТВАРИН В УМОВАХ ЗМІН СЕРЕДОВИЩА

Зміни навколишнього середовища, які викликані антропогенним впливом та
кліматичними коливаннями, можуть призводити до змін меж поширення видів, стану
популяцій та мікроеволюційних процесів, які проявляються на морфо- та генетичному
рівні. Морфологічні зміни найпритаманніші амфібіям та рептиліям з високою
чутливістю до змін середовища. У межах екологічної ніші частина вцілілих особин
демонструє морфологічні відхилення, які в окремих випадках можуть мати
адаптивний характер. Серед них аномалії забарвлення, структури кінцівок, тіла або
внутрішніх органів.

Згідно з даними багаторічних досліджень серед виявлених аномалій в амфібій
найпоширенішими виявилися: ектродактилія, полімелія, олігодактилія, брахідактилія
та інші морфологічні зміни. Зустрічаються пігментні порушення забарвлення тварин,
а саме: аксантизм, лейцизм, флавізм і меланізм. Прояви абнормального забарвлення
відображають внутрішньоклітинні порушення в роботі ксантофорів, іридофорів та
меланофорів. Зокрема, блакитний колір виникає через дефіцит жовтого пігменту в
ксантофорах при збереженій активності іридофорів, які відбивають синє світло. Але
найбільшу кількість аномалій зафіксовано на урбанізованих територіях Києва у
представників комплексу зелених жаб. До 2002 р. на території столиці було
зареєстровано близько 2,5% жаб з аномаліями (n = 1302 екз.). Виявлено, що у
популяціях жаб басейну Дніпра блакитний колір траплявся понад 81% усіх випадків
морфологічних аномалій. Таким чином на основі результатів довготривалих польових
досліджень, проведених у Києві та інших регіонах України, було виявлено зростання
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кількості зовнішніх морфологічних аномалій серед представників комплексу зелених
жаб Pelophylax. Значну кількість випадків зафіксовано в районах де традиційно
використовуються сільськогосподарські отрутохімікати (Полтавська, Київська та
Херсонська області). Також зареєстровані рідкісні варіанти, як-от лейцизм у B.
variegata або меланізм у B. bufo, а також вперше описаний мармуровий варіант темного
черевця у T. dobrogicus з Херсонської області. До 2018 року середнє значення аномалій
по всьому місту збільшилася до 20% в середньому (n = 449 екз.).

Виявлено статистично вищі значення індексу антропогенного впливу
(«людський слід» ‒ HF, рис. 15) у локалітетах, де реєстрували суцільне блакитне
аномальне забарвлення у жаб комплексу P. esculentus, порівняно з точками без таких
аномалій (39.1 проти 35.7; P < 0.05; перестановочний тест у ГІС-підході).

Унаслідок змін клімату збільшилась кількість аномалій та проявів рідкісних
морфологічних морф у плазунів. Так, у 70‒80 роках минулого сторіччя аномалії
фолідозу голови у L. viridis на території Середнього Дніпра не фіксувались взагалі (n
= 50), такі відхилення були відсутні. Натомість у 2012–2017 рр. під час польових
досліджень у цьому ж регіоні було зафіксовано вже 21,1% особин з подібними
аномаліями (n = 97), що достовірно свідчить про зростання їх частоти в сучасних
популяціях.

Серед кольорових аберацій рептилій найчастіше зустрічаються меланістичні
морфи. Зокрема, у Z. vivipara та N. natrix вони переважно відмічаються в заплавних
лісах і на екотонах півночі України. Ці особливості забарвлення можуть бути
зумовлені порушеннями пігментації і мати термоадаптивний характер. Завдяки
моделюванню визначено ключові предиктори поширення меланістичної морфи Z.
vivipara: сонячна радіація вологого кварталу (34,2% внеску), опади найсухішого тижня
(18,1%), мінімальна тижнева сонячна радіація (15,7%) та середній добовий
температурний діапазон (12,8%). Отримані результати узгоджуються з гіпотезою
теплового меланізму.

Рис. 15 Прояви морфологічних аномалій у амфібій України: a ‒ хронологія зростання
частоти проявів аномалій серед амфібій за роками; b ‒ карта абнормального
забарвлення амфібій України.

a b
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У подібних умовах у лісових оселищах зустрічається рідкісна морфа прудкої
ящірки (L. agilis var. erythro-(viridi-)nota) з коричнево-червоним забарвленням спини.
Зафіксовано зростання кількості інших рідкісних кольорових морф, таких як L. agilis
var. erythro-(viridi-)nota (червоне-зелене забарвлення спини), та надзвичайно рідкісна
форма var. con-(bi-)color, яка була виявлена лише у 1,4% особин Київської області.
Кількість цих варіантів забарвлення значно зросла у L. agilis chersonensis var. erythro-
(viridi-)nota; L. viridis var. meridionalis; L.v. var. melanistic and L.v. var. maculata
(Одеська, Черкаська, Миколаївська обл.).

Ще у 2012 р. виявлено нові форми вужа звичайного і лише останнім часом
кількість та варіабельність особин збільшилася на півдні України. Нами було виявлено
нові морфи вужів N. natrix var. melanistic, N.n. var. picturata, N.n. var. persa, N.n. var.
melanistic persa, N.n. var. schweizeri на території України (Jablonski et al., 2024).
Представники яскравої морфи N.n. var. persa в майбутньому (до 2050 року) будуть
просуватися на північ вздовж Дніпра. У більшості популяцій термофільних плазунів
на півночі ареалу частіше спостерігаються випадки меланізму та темні морфи. Так, у
60% особин N. tessellata на Трахтемирівському півострові було зафіксовано повний
або частковий меланізм. Більше половини досліджених особин болотної черепахи (E.
orbicularis) у Поліссі також мали темнозабарвлений карапакс, що свідчить про
поширеність цієї ознаки у відповідних популяціях. У північній Європі, зокрема в
Латвії, трапляються повністю чорні особини E. orbicularis. Отже, меланістичні форми
серед рептилій можуть мати екологічне адаптивне значення, а їхній просторовий
розподіл узгоджується з класичними біогеографічними закономірностями (гіпотеза
Теплового меланізму).

На основі отриманих результатів можна зробити висновок, що частота
морфологічних аномалій і фенодевіацій у популяціях амфібій і рептилій є чутливим
індикатором гомеостазу розвитку та відображає інтенсивність впливу кліматичних і
антропогенних чинників. Відтак абнормальні морфологічні прояви у амфібій і
рептилій можуть слугувати важливими біоіндикаторами стресових і несприятливих
екологічних умов, а їх вивчення дає змогу об’єктивно оцінювати рівень
антропогенного навантаження на природні популяції та ступінь порушення гомеостазу
розвитку.

СТАН ПОПУЛЯЦІЙ ТВАРИН, ПОЯВА ГЕЛЬМІНТІВ ТА ХВОРОБ В
УМОВАХ ЗМІН КЛІМАТУ ТА АНТРОПОГЕННОГО ПРЕСУ

Поява хвороб, паразитів та гельмінтів у тварин відображає стан популяції та
корелює зі станом навколишнього середовища, тому є важливим індикатором стану
популяцій та довкілля. Зокрема, грибкове захворювання хітридіомікозу
(Batrachochytrium dendrobatidis ‒ Bd) виявляється все частіше на території Східної
Європи, включно з Україною (рис. 16). За допомогою ГІС-моделювання ми
спрогнозували наявність хітридіомікозу у західній та північній частині України, а
згодом емпірично це підтвердили ‒ знахідка вперше зафіксована для України (2024).

На основі аналізу різноманітних факторів навколишнього середовища, який
включає дані про клімат, ґрунт і антропогенний вплив зроблено узагальнення, що
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«континентальність» і «антропогенно змінена рослинність» стали визначальними
чинниками поширення патогена в популяціях земноводних Західної Європи (алгоритм
BART). Таким чином прогнозовані моделі поширення Bd також були підтверджені
реальними знахідками. Хітридіомікоз виявлено на території Карпатського регіону та
Полісся, що узгоджується з попередніми прогнозами щодо «гарячих точок» цього
захворювання в Україні. Нами було виявлено рефугіуми, де можлива охорона тварин
від хвороб («холодних точок»).

Рис. 16 Поширення Batrachochytrium dendrobatidis: a – візуалізована модель
придатності оселищ (червоним кольором позначено ‒ HS Bd) і точки знахідок
хітридіомікозу: кругові діаграми з червоним (позитивні проби); b ‒ важливі фактори
впливу ‒ «континентальність» і «антропогенно змінена рослинність».

Важливо, що наші моделі визначили Східну Європу (включно з центральною та
східною Україною, Білоруссю і Латвією) як потенційні екологічні рефугіуми для
збереження амфібій. Для ящірок L. viridis у 2016‒2018 р. вперше в Україні було
знайдено вірусні папіломи (Reoviridae) у південних популяціях ящірок України.
Близько 15% ящірок мали візуальні ознаки цих вірусних папілом (2016‒2020, п. Сухий
Лиман, Одеська область).

Дослідження паразитів є важливим інструментом біоіндикації, оскільки вони
відображають зміни екологічних умов середовища, трофічні зв’язки та специфіку
біотопу. За нашими даними, структура угруповань гельмінтів у земноводних
уможливлює реконструкцію історії поширення господарів у регіонах та виявлення
нових інвазивних видів. У результаті першого сучасного комплексного дослідження
гельмінтофауни амфібій півночі України виявлено 27 видів гельмінтів у P. ridibundus
та P. esculentus, із яких 17 – спільні для обох господарів. Надалі нами виявлено понад
25 видів гельмінтів у популяціях озерної жаби, що свідчить про високу чутливість
паразитофауни до екологічних факторів.

Дослідження паразитофауни та її моніторинг не лише поглиблюють розуміння
біоценотичних зв’язків, а й надають нову інформацію щодо процесів які відбуваються
в навколишньому середовищі, спричинених природними та антропогенними
чинниками. Яскравим прикладом таких змін стала екологічна катастрофа зумовлена
підривом Каховської ГЕС у червні 2023 року. Вона спричинила різке надходження

a b
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великої кількості прісної води разом із тваринами та цілими островами до морського
середовища та значну трансформацію ландшафтів півдня України. Унаслідок цього
більшість особин жаб представників гібридогенного комплексу Pelophylax esculentus
загинули, а ті, що вижили разом із гельмінтами сформували нові угруповання у
прилеглих водоймах. Це становить значні ризики для місцевої фауни, трофічних
зв’язків і стабільності екосистем.

Виявлено значні відмінності у видовому та кількісному складі гельмінтофауни
між господарями: у P. ridibundus зафіксовано 20 видів (776 екз.), у P. esculentus ‒ 14
видів (217 екз.). У гібридів визначено високу гетерогенність інфраугруповань
гельмінтів, що може свідчити про різне походження особин і множинні шляхи їх
міграції. Основними домінантами стали метацеркарії трематод Codonocephalus urniger
і Tylodelphys excavata (понад 70% усіх знахідок), що свідчить про екологічний
дисбаланс і можливу небезпеку масових інвазій для птахів у регіоні.

За результатами досліджень системи «господар–гельмінти» в межах концепцій
top-down (зв’язок паразитарного навантаження з чисельністю та популяційною
структурою господаря) та bottom-up (зв’язок чисельності й популяційної структури
господаря з параметрами паразитофауни) встановлено, що top-down ефекти — тобто
зв’язок паразитів із чисельністю та популяційною структурою популяцій жаб — у
більшості випадків є слабшими, ніж вплив абіотичних і біотичних чинників
середовища.

Важливою біоіндикаційною ознакою, що віддзеркалює складну структуру
екосистеми, масштаби переносу паразитів під час екстремальних катастрофічних
подій є фіксація високої різноманітності гельмінтів навіть у невеликій вибірці.
Зазначені дані уможливлюють оцінку поточного стану популяцій і прогноз
потенційних ризиків для біорізноманіття внаслідок техногенних та воєнних катастроф.
Використання GIS-моделювання, польові дослідження та аналізи на хвороби й
паразити слугують оптимальним способом ефективної оцінки загрози для популяцій
амфібій та розробки заходів для їх збереження в умовах змін клімату та
антропогенного пресу.

ЗАХОДИ ОХОРОНИ ТА РЕКОМЕНДАЦІЇ

За результатами просторового моделювання на прикладі модельних територій
визначено ключові ділянки з високим природоохоронним пріоритетом для збереження
батрахо- та герпетофауни України. Уперше застосовано комплекс цифрових методів,
зокрема моделювання екологічних ніш (ENM) з використанням алгоритмів машинного
навчання та геоінформаційних систем. Ретельні експериментальні дослідження
зазначеними методами забезпечили високу точність виявлення оселищ вразливих та
рідкісних видів амфібій і рептилій для ділянок, що досліджувались, зокрема басейни
річок Прип’ять, Тетерів, Десна, Дністер тощо. Проведено ранжування територій за
природоохоронним пріоритетом для окремих видів ЧКУ (D. caspius, C. austriaca) і для
комплексів видів (Z. longissimus, C. austriaca, L. viridis та ін.). Показано, що
просторовий розподіл більшості видів, включених до Резолюції № 6 (T. cristatus, B.
bombina, E. orbicularis), значною мірою визначається кліматичними чинниками
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(сезонність, температурний діапазон) та гідрологічними параметрами. Встановлено,
що підвищення середньорічної температури на 1°C зумовлює просторове зміщення та
перерозподіл зон придатних оселищ, що визначає необхідність адаптивного підходу
до проєктування та оптимізації мережі ПЗФ. Доведено, що під час формування
об’єктів заповідного фонду та розбудови екомережі необхідно надавати пріоритет
екотонним оселищам і річковим коридорам як ключовим осередкам збереження
високого ландшафтного та видового біорізноманіття. У результаті наукового
обґрунтування та публічного представлення результатів досліджень на засіданні
Бернського комітету (2016) в Україні ініційовано створення 63 нових об’єктів
Смарагдової мережі, 2018–2021 (Залучення громадськості та науковців до
проєктування мережі Емеральд…, 2017, 2019; Території, що пропонуються до
включення у мережу Емеральд…, 2020; ОВД проєктів на територіях мережі
Емеральд..., 2021 і ін.). Розроблено практичні рекомендації щодо вдосконалення
природоохоронної мережі через впровадження інтелектуальних стратегій управління
на основі методів цифрової екології. Запропоновано авторський алгоритм
ідентифікації пріоритетних територій, який інтегрує ГІС-моделювання та
біоіндикаційні дані для комплексної оцінки стану середовищ існування, популяційних
параметрів, ризиків інвазій та паразитарного навантаження.

У рамках дослідження апробовано й упроваджено методику лабораторного
утримання та розведення вразливих та рідкісних видів (ЧКУ – S. salamandra, E.
calamita, B. variegata, Резолюція №6 – E. orbicularis), що дає змогу використовувати
штучне розведення та підтримання батрахо- та герпетокультури в програмах
реінтродукції й відновлення популяцій.

Створені та опубліковані GBIF-датасети, сформовано нові списки видів для
модельних територій ПЗФ. Було розроблено моделі для земноводних, плазунів та
інвазивних видів. Уперше для України обґрунтовано доцільність використання
інтегрованих цифрових методів SDM, ESDM, SSDM моделювання та цифрової
екології для розроблення інтелектуальних стратегій збереження біорізноманіття.
Запропонований у роботі підхід уможливив реалістичний прогноз майбутніх змін
ареалів, своєчасну ідентифікацію найцінніших територій, забезпечення об’єктивної
пріоритезації заходів із охорони батрахо- та герпетофауни та формулювання
рекомендацій для інтеграції результатів у державну політику та міжнародні програми
моніторингу.

Ключові аспекти розроблених інтелектуальних стратегій:
● прогнозування впливу кліматичних змін і антропогенного пресу на ареали

та популяції тварин;
● використання просторового моделювання для ідентифікації та

ранжування й моніторингу ключових оселищ вразливих видів;
● обґрунтування створення та оптимізації об’єктів природоохоронної

мережі й іншихПЗФ на національному та локальному рівнях на базі цифрової екології;
● практичні рекомендації щодо реінтродукції, лабораторного розведення,

контролю інвазивних видів та біобезпеки на основі прогнозів.
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Комплексна реалізація запропонованих заходів та рекомендацій суттєво
підвищує ефективність охорони батрахо- та герпетофауни України в умовах
глобальних змін навколишнього середовища.

ВИСНОВКИ
1. Встановлено, що сучасні просторові градієнти різноманіття земноводних і

плазунів та вектори їх поширення на території України сформувалися внаслідок
кліматичних флуктуацій в різні історичні періоди. Передусім це чергування
льодовикових і міжльодовикових стадій, які зумовили збереження видів у південних
кліматичних рефугіумах (Причорномор’я, Крим, пониззя Дунаю, Дністра та Дніпра)
та їх подальше поширення вздовж річкових коридорів.

2. Просторовий розподіл фауни зумовлений різними нішевими преференціями
таксонів: земноводні тяжіють до вологих регіонів півночі та заходу, тоді як плазуни –
до степів та узбережжя півдня. Через значно ширшу екологічну пластичність площа
придатних оселищ для плазунів є в 1,3 рази більшою, а за прогнозами на майбутнє ‒
у 4 рази більшою, ніж для земноводних.

3. За результатами ГІС-моделювання встановлено, що в умовах змін клімату
ареали більшості видів зміщуються на північ, при цьому для вузькоареальних видів і
значної частини амфібій прогнозується різке скорочення або повна втрата придатних
оселищ в межах України, що відносить їх до категорії таксонів із найвищим ризиком
регіонального зникнення.

4. Річкові долини виступають ключовими міграційними екокоридорами, які
поєднують історичні кліматичні рефугіуми, підтримують просторову мозаїчність
придатних оселищ і сприяють поширенню видів. На їх прикладі показано, що Natrix
tessellata за останні 20 років просунувся близько 250 км у північному напрямку,
причому швидкість цього зсуву зросла орієнтовно у 1,5 рази впродовж останнього
десятиріччя.

5. Синергія кліматичних змін (потепління, посухи) та посилення
антропогенного тиску (забруднення, трансформація біотопів), екологічні катастрофи
та наслідки війни призводять до втрати до 65–95 % придатних оселищ окремих
червонокнижних видів в Україні (зокрема для представників Caudata, Colubridae) та
сприяють поширенню чужорідних видів і появі нових інвазій та паразитарних
комплексів.

6. Поширення чужорідних видів тварин в Україні становить суттєву загрозу для
аборигенної фауни, зокрема для амфібій, і характеризується тенденцією до
подальшого розширення ареалу. Наразі в Україні зареєстровано чотири види рептилій,
що вже натуралізувалися: Darevskia dahli, D. armeniaca, Podarcis muralis та
Tenuidactylus bogdanovi. У найближчі десятиліття також імовірна поява ще дев’яти
потенційно чужорідних видів.

7. Упродовж останніх десятиліть зафіксовано зростання частоти морфологічних
аномалій і фенодевіацій у популяціях амфібій та рептилій, що свідчить про зниження
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стабільності розвитку й погіршення стану популяцій в умовах кліматичних змін та
посиленого антропогенного тиску.

8. Спрогнозовано та підтверджено наявність збудників інфекційних хвороб
(зокрема Batrachochytrium dendrobatidis) і тенденцію до посилення паразитарних
інвазій, що на тлі деградації та фрагментації оселищ виступає додатковим чинником
негативного впливу на популяції амфібій і рептилій.

9. За останні 30–40 років чисельність багатьох видів земноводних і плазунів
України демонструє стійку тенденцію до зниження; особливо це стосується хвостатих
амфібій (зокрема тритонів Lissotriton vulgaris та Triturus cristatus) й окремих видів
рептилій, які мешкають в лісових оселищах, площа ареалів та чисельність яких
скорочуються в ряді регіонів, що узгоджується із загальносвітовими оцінками.

10. Встановлено можливість ефективного застосування SDM/ESDM/SSDM-
моделей для формування інтелектуальних природоохоронних стратегій збереження
окремих видів земноводних і плазунів та їхніх комплексів в умовах кліматичних
викликів та антропогенних змін. На цій основі ідентифіковано 63 пріоритетні території
(переважно рефугіуми приморських і річкових зон) та обґрунтовано доцільність
використання методів батрахо- та герпетокультури для збереження найуразливіших
видів ex situ та їх подальшої реінтродукції.
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АНОТАЦІЯ
Некрасова О. Д. Динаміка ареалів та чисельності земноводних та плазунів

України за умов кліматичних змін та вираженого антропогенного впливу –
Сукупність наукових статей. ‒ Дисертація на здобуття наукового ступеня доктора
біологічних наук за спеціальністю 03.00.08 ‒ зоологія. ‒ Інститут зоології ім.
І.І. Шмальгаузена НАН України. ‒ Київ, 2026.

Дисертацію присвячено комплексному дослідженню просторово-часової
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динаміки ареалів та чисельності земноводних і плазунів України під впливом
кліматичних змін та зростаючого антропогенного навантаження. Застосовуючи
інтегративний міждисциплінарний підхід, що поєднує багаторічні польові
спостереження з передовими комп'ютерними технологіями, зокрема сучасними
методами моделювання екологічної ніші (ENM) та інструментами цифрової екології,
було виявлено ключові закономірності змін біоти земноводних та плазунів. У роботі
побудовано просторові моделі поширення окремих видів (SDM) так і моделі батрахо-
та герпетокомплексів (ESDM, SSDM). Це уможливило детальне дослідження
історичних та сучасних тенденцій поширення та чисельності земноводних і плазунів,
провести реконструкцію ареалів тварин у періоди голоцену, ідентифікувати
кліматичні рефугіуми та визначити ключові чинники динаміки ареалів у різних
кліматичних умовах. Виявлено тенденції та закономірності динаміки хорологічних
параметрів ключових видів та прогнозування майбутніх змін. Особливу увагу
приділено аналізу впливу абіотичних, біотичних, історичних та антропогенних
факторів, окремим проблемам глобального потепління, деградації оселищ, урбанізації,
трансформації водно-болотних екосистем та наслідкам воєнних дій на структуру і
стабільність популяцій земноводних та плазунів модельних видів. Уперше для фауни
України комплексно показано, що кліматичні зміни диференційовано впливають на
поширення амфібій і рептилій у зв’язку з їхніми хорологічними особливостями та
екологічною спеціалізацією. Для амфібій визначальними є вологість і доступність
води, а для рептилій ‒ температура, яка регулює активність, швидкість інкубації яєць
і формування статі. Виявлено, що сезонна і річна мінливість клімату, сонячна радіація,
температурні ритми й інсоляція обумовлюють відмінності адаптаційних стратегій
досліджуваних груп. У дисертації детально проаналізовано тенденцію появи морф та
аномалій у холоднокровних тварин, їх зв’язок із різними природними та
антропогенними факторами, створено ключ для визначення зовнішніх морфологічних
аномалій у амфібій. Проведено оцінку еволюційного значення стабільності розвитку
в популяціях амфібій і рептилій на основі аналізу гомеостазу розвитку за
морфологічними аномаліями, появоюфенодевіацій та визначено зв’язок цих відхилень
із кліматичними й антропогенними чинниками. У результаті ГІС-моделювання
просторового ризику поширення збудника хітридіомікозу (Batrachochytrium) вперше
підтверджено його наявність на території північно-західної України, що цілком
співпадає з нашими прогностичними моделями. Досліджено поширення захворювань
і паразитів у популяціях земноводних, що уможливило виявлення результатів впливу
антропогенних факторів на формування та динаміку гельмінтофауни, прогноз та
оцінку ризиків спалахів захворювань та поширення паразитів серед амфібій і рептилій
під впливом комплексних екологічних чинників. На основі результатів моделювання
визначено ключові території з високим природоохоронним пріоритетом для
збереження батрахо- та герпетофауни, розроблено науково обґрунтовані рекомендації
щодо охорони вразливих видів, моніторингу стану популяцій та впровадження
сучасних інтелектуальних стратегій збереження. Доведено визначальну роль річкових
долин як екокоридорів, що підтримують просторову зв’язаність і цілісність популяцій
у постгляціальний період голоцену в сучасних умовах та за прогностичними
сценаріями майбутніх змін. Отримані результати мають важливе теоретичне і
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практичне значення для збереження біорізноманіття, ідентифікації кліматичних
рефугіумів та впровадження сучасних смартстратегій для охорони батрахо- та
герпетофауни України.

Ключові слова: земноводні, плазуни, динаміка ареалів, зміни клімату,
антропогенний вплив, ГІС-моделювання, фенодевіація, розумна охорона
біорізноманіття.

ABSTRACT
Nekrasova O. D. Dynamics of ranges and abundance of amphibians and reptiles

in Ukraine under conditions of climate change and pronounced anthropogenic impact.‒ Collection of research papers. ‒ Thesis submitted for the degree of Doctor of Biological
Sciences in Zoology (03.00.08). ‒ Schmalhausen Institute of Zoology, National Academy of
Sciences of Ukraine. ‒ Kyiv, 2026.

The dissertation is devoted to a comprehensive study of the spatiotemporal dynamics
of the ranges and population sizes of amphibians and reptiles in Ukraine under the influence
of climate change and increasing anthropogenic pressure. Using an integrative,
interdisciplinary approach that combines many years of field observations with advanced
computational techniques ‒ specifically, modern ecological niche modelling (ENM) methods
and tools of digital ecology ‒ key regularities in changes in amphibian and reptile biota were
identified. Species distribution models (SDMs) were developed for individual species, as
well as models of batrachian and herpetofaunal complexes (ESDM, SSDM). This made it
possible to examine in detail historical and contemporary trends in distributions and
abundance, to reconstruct species ranges during the Holocene, to identify climatic refugia,
and to determine the key drivers of range dynamics under different climatic conditions. In
addition, trends and patterns in the dynamics of chorological parameters of focal species were
established, and future changes were forecast.

Special attention was paid to the analysis of abiotic, biotic, historical, and
anthropogenic factors, as well as to specific issues ‒ global warming, habitat degradation,
urbanization, transformation of wetland ecosystems, and the consequences of military actions‒ for the structure and stability of populations of model amphibian and reptile species. For
the first time for the fauna of Ukraine, it is shown comprehensively that climate change
affects the distributions of amphibians and reptiles differently due to their chorological
characteristics and ecological specialization: for amphibians, moisture and water availability
are decisive, whereas for reptiles, temperature is primary, regulating activity, egg incubation
rate, and sex determination. It was revealed that seasonal and interannual climatic variability,
solar radiation, thermal regimes, and insolation underlie differences in the adaptive strategies
of these groups.

The dissertation provides a detailed analysis of the occurrence of morphological
morphs and anomalies in animals, their associations with diverse natural and anthropogenic
factors, and includes a diagnostic key for identifying anomalies in amphibians. The
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evolutionary significance of developmental stability in amphibian and reptile populations
was assessed based on analyses of developmental homeostasis through morphological
anomalies and the occurrence of phenodeviations, and the relationships of these deviations
with climatic and anthropogenic drivers were determined. As a result of GIS-based modelling
of the spatial risk of spread of the chytridiomycosis pathogen (Batrachochytrium), its
presence was confirmed for the first time in northwestern Ukraine, fully consistent with our
predictive models. The distribution of diseases and parasites in amphibian populations was
investigated, which made it possible to identify and trace the effects of anthropogenic factors
on the formation and dynamics of helminth faunas, as well as to forecast and assess the risks
of disease outbreaks and parasite spread among amphibians and reptiles under complex
ecological drivers.

Based on the modelling results, key areas with high conservation priority for the
protection of batrachian and herpetofaunal diversity were identified, and scientifically
grounded recommendations were developed for the conservation of vulnerable species, for
population monitoring, and for the implementation of modern intelligent conservation
strategies. The decisive role of river valleys as ecological corridors in maintaining the spatial
integrity of populations in the postglacial past, the present, and the future was demonstrated.
The findings have important theoretical and practical significance for biodiversity
conservation, for the identification of climatic refugia, and for the implementation of modern
smart strategies to protect the batrachian and herpetofaunal diversity of Ukraine.

Keywords: amphibians, reptiles, range dynamics, climate change, anthropogenic
impact, GIS modelling, phenodeviation, intelligent biodiversity conservation.


