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The genome size and genetic (allozymes, microsatellites, and mitochondrial DNA) 
variation was studied in fi ve families of anurans from the territory of Russia and 
some adjacent countries (6977 specimens of 32 species). Based on genome size, 
we found clear geographic groups in the majority of wide-ranging species of the 
genera Bombina, Pelobates, Bufo, Hyla, and Rana. As a rule, the existence of such 
groups was evidenced by other genetic markers as well. The differences in amount 
of nuclear DNA seem to correlate with the level of evolutionary divergence between 
samples under study expressed by taxonomic rank (from geographic population 
groups via subspecies, and congeneric species, to genera and families). We would 
like to emphasize the importance of such centers of amphibian speciation in western 
Palearctic, like the Pannonian, Talysh, and Cyprus, which were of less attention 
from amphibian researchers.

Изучению внутривидовой (географической) изменчивости и структу-
ры у широко ареальных видов амфибий уделялось мало внимания. Появле-
ние молекулярно-биохимических и цитогенетических методов позволило 
более пристально исследовать подобные виды. В ходе наших исследований 
было обнаружено, что в ряде случаев популяции одного и того же вида из 
различных частей ареала могут сильно отличаться друг от друга по разме-
ру генома. Возникает вопрос, как эти различия коррелируют с генетичес-
кой и морфологической изменчивостью.

Целью нашего исследования было: выявление внутривидовых гео-
графических группировок с помощью различных генетических маркеров 
и анализа изменчивости размера генома, изучение эволюционных связей 
между ними, а также их генетических взаимоотношений в зоне контакта 
ареалов, сопоставление результатов, полученных с помощью разных мето-
дов, и обнаружение общих закономерностей, определяющих микроэволю-
ционные процессы у амфибий, населяющих Россию и ряд сопредельных 
стран. Для решения этих задач был использован комплекс методов: проточ-



248 Вопросы герпетологии. 2008. Санкт-Петербург

ная ДНК-цитометрия, белковый электрофорез, секвенирование митохонд-
риальной ДНК и анализ сателлитной ДНК.

1. Чесночницы (род Pelobates)
Изменчивость размера генома была изучена нами у 728 особей P. fuscus 

(105 выборок) и 21 особи P. syriacus (5 выборок). Оба вида хорошо разли-
чаются по количеству ядерной ДНК (8.61—9.50 и 7.86—8.39 пг, соответс-
твенно). Средние различия между ними (RD) составляют 13.1%. У P. fuscus 
были выявлены две криптические формы, четко обособленные по размеру 
генома (RD = 5.5%). Одна из них (8.61—9.06 пг) распространена западнее 
линии, проходящей по Ивановской, Владимирской, Рязанской и Белго-
родской областям в России, а также по Харьковской области и Крыму на 
территории Украины. Другая форма (9.10—9.50 пг) обитает восточнее этой 
линии (Borkin et al., 2003).

Изучение 20 аллозимных локусов в 56 выборках P. fuscus (366 особей) 
и 4 выборках P. syriacus (16 особей) выявило значительные различия между 
этими видами (DNei’78 = 0.69). Различия между геномными формами P. fuscus 
оказались меньше (DNei = 0.36). Анализ зоны контакта показал, что генети-
ческий обмен между ними резко ограничен. Таким образом, эти крипти-
ческие формы могут рассматриваться как самостоятельные виды. Для вос-
точного вида P. vespertinus (Pallas, 1771) мы предлагаем русское название 
«чесночница Палласа». Недавно предложенное название P. borkini Zagoro-
dnyuk, 2003 следует считать nomen nudum.

Секвенирование митохондриального гена цитохрома b (702 нуклео-
тидные пары; Crottini et al., 2007) и аллозимный анализ показали, что за-
падный вид P. fuscus, в свою очередь состоит, как минимум, из двух ге-
нетических группировок, которые, однако, слабо отличаются по размеру 
генома (RD = 0.8%). Первая из них населяет западную и центральную Ев-
ропу, часть Прибалтики и Придунайские низменности, вторая — северную 
Италию и западную часть Восточно-Европейской равнины.

Изучение количества ядерной ДНК у P. syriacus выявило заметные 
различия между подвидами (RD = 3.2%). У номинативного подвида, P. syri-
acus syriacus (Дагестан и Азербайджан) мы обнаружили больший геном 
(8.02—8.39 пг), чем у балканского P. syriacus balcanicus из Сербии и Маке-
донии (7.86—7.95 пг; Borkin et al., 2005). Однако генетическая (аллозимы) 
дистанция между этими подвидами (DNei = 0.14) оказалась меньше, чем даже 
между группировками внутри западной P. fuscus (DNei = 0.23).

2. Жерлянки (род Bombina)
Изменчивость размера генома была изучена у трех видов рода Bombina 

(1093 особи, 126 выборок). У краснобрюхой жерлянки (B. bombina) нами 
выявлены две географические группировки популяций, имеющие различ-
ное количество ядерной ДНК (RD = 2.9%). Одна из них населяет восточ-
ную Европу (21.74—22.95 пг), другая — Придунайские и Приднестровскую 
низменности, а также западную Турцию (20.58—21.98 пг). Более сильные 
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различия по размеру генома (RD = 5.0%) были обнаружены между двумя 
подвидами желтобрюхой жерлянки (Borkin et al., 2005). Южный балканс-
кий подвид B. variegata scabra имел более крупный геном, чем северный 
номинативный B. variegata variegata (21.21—21.78 и 20.07—20.86 пг, соот-
ветственно).

Анализ аллозимной изменчивости по 17 локусам (61 выборка, 470 осо-
бей) показал нарастание генетической дистанции в зависимости от степени 
эволюционной дивергенции. Различия между двумя геномными формами 
B. bombina (DNei = 0.01) были значительно меньше, чем между подвидами 
B. variegata (DNei = 0.10), которые, в свою очередь, были меньше, чем между 
видами B. bombina и B. variegata (DNei = 0.22).

Размер генома у B. orientalis из Приморского края России (20.32—
20.86 пг) оказался очень близок к таковому у B. variegata variegata 
(RD = 0.7%). Однако по аллозимным данным этот вид сильно отличался 
как от желтобрюхой, так и от краснобрюхой жерлянок (DNei = 0.30 и 0.28, 
соответственно).

3. Серые жабы (группа Bufo bufo)
Количество ядерной ДНК (220 особей из 54 выборок) и аллозимная 

изменчивость (31 выборка, 100 особей) были оценены у трех видов серых 
жаб комплекса Bufo bufo. Выяснилось, что по размеру генома дальневосточ-
ная B. gargarizans наиболее удалена от серых жаб западной Палеарктики 
(11.17—12.15 и 12.92—14.12 пг, соответственно; RD = 16.3%). Такая же кар-
тина была отмечена и по аллозимам (27 локусов, DNei = 0.68).

Талышские популяции, обычно приписываемые к кавказской жабе 
B. verrucosissimus, хорошо отличались по размеру генома от других кав-
казских популяций этого вида (13.22—13.36 и 13.53—14.09 пг, соответс-
твенно; RD = 4.3%). Более того, анализ аллозимов показал, что талышские 
жабы являются самостоятельной ветвью, приблизительно в равной степени 
удаленной как от европейской B. bufo bufo (DNei = 0.32), так и от кавказс-
кой B. verrucosissimus (DNei = 0.37). Средние генетические различия между 
B. bufo bufo и B. verrucosissimus оказались несколько ниже (DNei = 0.22). Нам 
не удалось найти заметных различий ни по размеру генома, ни по аллози-
мам между кавказскими популяциями B. verrucosissimus, описанными как 
разные подвиды (Орлова, Туниев, 1989).

На основании морфологических данных (Baran, Atatür, 1998) популяции 
серых жаб из западной и южной Анатолии ранее были отнесены к B. bufo 
spinosus. По нашим данным, турецкие жабы (озеро Абант и город Аланья) 
оказались генетически значительно ближе к B. verrucosissimus Кавказа 
(DNei = 0.03), чем к B. bufo bufo (DNei = 0.21). По размеру генома турецкие по-
пуляции (13.39—13.78 пг) были достаточно близки как к B. verrucosissimus 
(RD = 2.5%), так и к B. b. bufo (RD = 2.3%).

Значительные различия по размеру генома были обнаружены нами 
между B. bufo bufo и B. bufo spinosus из Туниса (14.06—14.11 пг; RD = 6.1%). 
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По аллозимным данным последние оказались ветвью, сильно удаленной 
как от B. bufo bufo, так и от B. verrucosissimus (DNei = 0.28 и DNei = 0.29, со-
ответственно). Судя по этой дистанции, уровень генетических различий 
между B. bufo spinosus из Туниса и номинативным подвидом вполне соот-
ветствует межвидовому. Тем не менее, вопрос о таксономическом положе-
нии жаб из Туниса может быть решен лишь после выяснения статуса B. bufo 
spinosus из южной Европы (Франция), откуда эта форма была описана.

4. Зеленые жабы (группа Bufo viridis)
Изменчивость размера генома изучена у 816 диплоидных и 308 поли-

плоидных особей (242 выборок) зеленых жаб комплекса Bufo viridis. Как 
правило, все диплоидные популяции зеленых жаб объединяются в один 
политипический вид B. viridis, внутривидовая систематика которого до 
сих пор остается недостаточно разработанной. Недавно на основании дан-
ных, полученных при анализе двух участков митохондриального гено-
ма, было выдвинуто предположение (Stöck et al., 2006), что все подвиды 
B. viridis, на самом деле, являются самостоятельными видами. Это — ев-
ропейская B. v. viridis, южно-иранская B. v. kermanensis, среднеазиатская 
B. v. turanensis, апеннинско-балеарская B. viridis balearicus, североаф-
риканская B. viridis boulengeri и переднеазиатский подвид, для которого 
было предложено название «B. viridis variabilis» (= B. viridis sitibundus или 
B. viridis «arabicus»). Кроме того, еще одна неописанная форма была недав-
но найдена в южной части острова Сицилия (Stöck et al., 2006).

Нами было изучено количество ядерной ДНК у представителей пяти 
подвидов (кроме B. viridis balearicus и сицилийской формы). В отличие от 
номинативного, южно-иранского и североафриканского подвидов, два дру-
гих подвида оказались географически неоднородными. По размеру генома 
в пределах B. viridis variabilis можно выделить две, а у B. viridis turanensis 
даже три географические группировки.

Если анализировать распределение количества ядерной ДНК у 
B. viridis в целом, то могут быть выделены четыре ярко выраженных пика. 
Первый пик с наибольшим геномом сформировали B. viridis variabilis с ос-
трова Кипр (10.40—10.68 пг). Второй — B. v. turanensis из бассейна реки 
Амударья (9.98—10.21 пг). Третий пик со средними значениями образовали 
B. v. viridis (9.67—9.99 пг) и B. v. turanensis из бассейнов рек Сырдарья, Чу и 
Или (9.71—10.09 пг). В четвертый пик с наименьшим геномом попали осо-
би B. viridis variabilis из Передней Азии, Кавказа и западного Казахстана 
(9.28—9.65 пг), B. v. turanensis из Копетдага (9.49—9.66 пг), B. v. kermanen-
sis (9.38—9.41 пг) и B. v. boulengeri (9.54—9.78 пг). Максимальные различия 
нами были обнаружены между B. viridis variabilis с Кипра и B. v. kermanen-
sis (11.4%).

Аллозимная изменчивость (23 локуса, 59 выборок, 227 особей) была 
изучена у B. v. viridis, B. v. boulengeri, обеих геномных группировок B. viridis 
variabilis, а также у B. v. turanensis из бассейна реки Сырдарья. Наимень-
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шие генетические различия были найдены нами между B. v. turanensis и 
континентальными популяциями B. viridis variabilis (DNei = 0.11). Чуть даль-
ше от обеих этих форм отстояла восточно-европейская B. v. viridis (DNei = 
0.13). Наиболее сильно от этих трех форм отличались кипрская B. viridis 
variabilis (DNei = 0.21) и тунисская B. v. boulengeri (DNei = 0.23).

Предположение о том, что все подвиды B. viridis следует считать са-
мостоятельными видами (Stöck et al., 2006), не подтверждается нашими 
данными. Мы полагаем, что географические системы диплоидных популя-
ций B. viridis, в том числе обычно относимые к разным подвидам, на самом 
деле находятся на разных уровнях эволюционной дивергенции. Например, 
изучение изменчивости размера генома, а также распределения одного са-
теллитного и двух аллозимных локусов в популяциях, находящихся в зо-
нах контакта ареалов B. v. viridis и B. viridis variabilis (Среднее и Нижнее 
Поволжье, восточное Предкавказье и западная Анатолия), показало, что 
ширина зоны интерградации может достигать нескольких сотен километ-
ров (Литвинчук и др., 2006). Такая ситуация характерна скорее для подви-
дов, чем для видов, которые имеют узкие гибридные зоны. Исходя из этого, 
мы предлагаем рассматривать, по крайней мере, эти две формы в качестве 
подвидов, а не самостоятельных видов. С другой стороны, генетические 
дистанции между некоторыми формами (кипрская B. viridis variabilis и 
B. viridis boulengeri) превышают наименьший уровень межвидовых разли-
чий, отмеченный у амфибий (Халтурин и др., 2003; Боркин, Литвинчук, 
2007), что может говорить в пользу их видового, а не подвидового статуса.

5. Квакши (род Hyla)
Количество ядерной ДНК (251 особь, 54 выборок) и аллозимная из-

менчивость (153 особи, 36 выборок) были проанализированы нами у трех 
видов квакш рода Hyla. Дальневосточная H. japonica генетически (23 ал-
лозимных локуса) оказалась наиболее удаленной (DNei = 0.57) от H. arborea 
и H. savignyi из западной Палеарктики. Однако значения размера генома у 
H. japonica и двух других видов перекрываются (9.91—10.22 и 9.98—12.10 
пг, соответственно).

По аллозимным данным у H. japonica могут быть выделены три гео-
графические группы, одна из которых населяет остров Хоккайдо (Япония), 
другая — юг острова Сахалин, и третья — континентальный Дальний 
Восток России (Хабаровский и Приморский края). Генетические различия 
между второй и третьей группами оказались чуть меньше (DNei = 0.08), чем 
между ними и японской выборкой (DNei = 0.10). По размеру генома все эти 
три группы практически не отличались друг от друга (RD = 0—0.5%). Ис-
ходя из этого, мы можем с высокой долей уверенности утверждать, что все 
они принадлежат к одному и тому же виду, а не к двум разным (H. japonica 
и H. ussuriensis), как это было предложено ранее (Fei, 1999). Более того, не-
давно эти якобы разные виды были отнесены даже к разным группам видов 
(Faivovich et al., 2005).
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Нами впервые была выявлена значительная внутривидовая гене-
тическая структуризация у обыкновенной (H. arborea) и малоазиатской 
(H. savignyi) квакш. Среди европейских популяций H. a. arborea мы обна-
ружили две географические группировки, различающиеся по количеству 
ядерной ДНК (RD = 4.1%). Одна из них населяет западную Европу (Фран-
ция) и Паннонскую низменность (10.26—10.51 пг), другая — восточную 
Европу и Турцию (10.60—11.00 пг). Кавказские выборки, относимые к под-
виду H. arborea schelkownikowi, оказались и по размеру генома, и по аллози-
мам очень близки к восточной группе номинативного подвида (10.75—11.12 
пг; RD = 1.7%; DNei = 0.07). Этот факт в комплексе с отсутствием морфоло-
гических различий позволил нам свести H. a. schelkownikowi в синонимы 
H. arborea arborea (Litvinchuk et al., 2006).

Талышские популяции квакш, ранее относившиеся к H. savignyi, ока-
зались генетически более близки к H. arborea (DNei = 0.12), чем к H. savignyi 
(DNei = 0.31). Кроме того, талышские квакши хорошо отличались от обоих 
этих видов по размеру генома (11.76—12.17 и 9.98—11.12 пг, соответствен-
но; RD = 13.1%). Недавно мы описали их в качестве нового самостоятель-
ного подвида — квакши Гумилевского, H. arborea gumilevski (Litvinchuk et 
al., 2006).

По аллозимным данным H. a. arborea и H. savignyi хорошо различа-
лись друг от друга (DNei = 0.24), тогда как значения размера генома у них 
сильно перекрывались (10.00—11.05 и 9.98—10.72 пг, соответственно; RD = 
4.4%). Среди популяций H. savignyi нами были изучены три географичес-
кие группы. Одна из них населяет Кипр, другая южную Турцию, третья 
Закавказье. Генетические различия между первыми двумя группами ока-
зались незначительными (DNei = 0). Подобная закономерность отмечена и 
по размеру генома (RD = 1.3%). Географически наиболее удаленные закав-
казские выборки (запад Азербайджана) оказались и генетически наиболее 
обособленными (DNei = 0.09; RD = 5.2%).

6. Зеленые лягушки (подрод Pelophylax)
Количество ядерной ДНК (3074 особей из 566 выборок) было проана-

лизировано у девяти видов зеленых лягушек. Наименьший геном был най-
ден у дальневосточной R. nigromaculata (11.84—11.97 пг). Средние значения 
имели североафриканская R. saharica (12.92—13.28 пг), а также европейс-
кие R. lessonae (13.62—14.30 пг) и R. shqiperica (14.21—14.49 пг). Наиболь-
шие геномы характерны для западно-палеарктических лягушек R. epeiroti-
ca (15.20—15.24 пг), R. cretensis (16.21—16.28 пг), R. bedriagae (15.84—16.48 
пг) и R. ridibunda (15.51—16.70 пг). Диплоидные особи съедобной лягуш-
ки R. esculenta (клональный вид, возникший за счет гибридизации между 
R. lessonae и R. ridibunda) имели промежуточные между родительскими 
видами значения размера генома (14.77—15.21 пг). В среднем течении реки 
Северский Донец (Харьковская, Донецкая, Луганская области Украины и 
Ростовская область России) нами впервые был обнаружен новый центр мас-
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совой полиплоидии (триплоиды и тетраплоиды) у R. esculenta (Borkin et al., 
2004, 2006).

У озерной лягушки R. ridibunda по размеру генома могут быть выде-
лены две географические группировки (RD = 2.5%). Выборки с большим 
количеством ядерной ДНК (16.22—16.70 пг) отмечены в восточном Закав-
казье, горном Дагестане, юго-восточном Казахстане и Кыргызстане. Мень-
шими значениями размера генома (15.51—16.35 пг) обладали лягушки из 
Балкан, Турции, Молдавии, западной и северной Украины, Белоруссии, 
Прибалтики, европейской части России западнее Среднего и Нижнего По-
волжья. Выборки из южных областей Украины (включая Крым), западного 
Кавказа, Среднего и Нижнего Поволжья и бассейна реки Урал имели про-
межуточные значения.

Аллозимная изменчивость изучена у семи видов зеленых лягушек (23 
локуса, 22 выборки, 74 особи). Четыре вида (R. nigromaculata R. saharica, 
R. lessonae и R. shqiperica) оказалась генетически сильно удаленными друг 
от друга (DNei = 0.41—0.80). Среди остальных четырех видов островные 
формы (R. bedriagae с Кипра и R. cretensis с Крита) хорошо отличались как 
друг от друга, так и от континентальных популяций R. bedriagae (Кили-
кия и Антиохия в Турции) и R. ridibunda из восточной Европы и Кавказа 
(DNei = 0.11—0.29). Генетические различия между последними двумя фор-
мами оказались наиболее слабыми (DNei = 0.07), что ставит вопрос о ста-
тусе R. bedriagae, как вида, выделенного только на основе биоакустики. 
Бóльшая часть популяций озерных лягушек из западной и южной Турции, 
ранее относившихся по брачным крикам и морфологическим признакам к 
R. bedriagae (Sinsch, Schneider, 1999), оказалась генетически более близка к 
R. ridibunda (DNei = 0.03), чем к R. bedriagae (DNei = 0.05), что хорошо согласу-
ется и с данными по митохондриальной ДНК (Plötner, Ohst, 2001).

7. Бурые лягушки (группа Rana temporaria)
Изменчивость размера генома была изучена нами у девяти видов бу-

рых лягушек (135 выборок, 466 особей). По размеру генома их можно раз-
бить на три группировки. В первую, наиболее многочисленную группу 
попали виды с наименьшим размером генома. Это — центральноазиатская 
R. asiatica (10.04 пг), европейские R. temporaria (10.12—10.60 пг) и R. dal-
matina (11.39—11.56 пг), а также дальневосточные R. pirica (10.57—10.72 
пг), R. amurensis (10.87—11.14 пг) и R. dybowskii (11.28—11.50 пг). Вторую 
группу образуют европейская R. arvalis (12.52—13.16 пг) и малоазиатская 
R. macrocnemis (13.08—13.76 пг). Самый большой геном был найден у бал-
канской R. graeca (15.24—15.41 пг).

Среди популяций малоазиатской лягушки (R. macrocnemis) нами 
были обнаружены две геномные группировки (RD = 2.4%), одна из ко-
торых (R. m. macrocnemis) населяет Кавказ (13.08—13.61 пг), а другая 
(R. m. pseudodalmatina) — Талышские горы (13.66—13.76 пг). Это геномное 
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и географическое разделение совпадает с данными, полученными недавно 
в ходе анализа митохондриального генома (Veith et al., 2003).

Популяции остромордой лягушки (R. arvalis), населяющие Паннонскую 
низменность (R. a. wolterstorffi ) и Алтай (R. a. altaica), характеризовались 
чуть более низкими значениями размера генома (12.52—12.73 и 12.53 пг, 
соответственно) по сравнению с номинативным подвидом (12.60—13.16 пг; 
RD = 1.9—2.7%, соответственно). Специфика лягушек, населяющих Пан-
нонскую низменность, была подчеркнута недавно и при изучении филоге-
ографии R. arvalis на основе анализа митохондриального гена цитохрома b 
(Babik et al., 2004; Litvinchuk et al., 2008).

Заключение. Таким образом, изменчивость размера генома была изу-
чена нами у 32 видов (6977 особей) пяти семейств бесхвостых амфибий. 
Количество ядерной ДНК (из расчета на диплоидное ядро) варьировало 
следующим образом:

Discoglossidae (Bombina): 20.07—22.95 пг, 
Pelobatidae (Pelobates): 7.86—9.50 пг, 
Bufonidae (Bufo): 9.28—14.28 пг, 
Hylidae (Hyla): 9.91—12.17 пг, 
Ranidae (Rana): 10.04—16.70 пг. 
Различия по размеру генома (RD) между семействами составили в 

среднем 40.3% (10 сравнений), между подродами в пределах рода 27.6% (2), 
между видами одного и того же подрода или монотипического рода 12.9% 
(83), между подвидами 5.0% (28) и, наконец, между популяциями в преде-
лах подвида или монотипического вида — 0.9% (2172; на примере Bombina). 
Эти данные явно указывают на положительную корреляцию между уров-
нем дивергенции, который выражен рангом таксона, и степенью различий 
по размеру генома. Иначе говоря, чем сильнее сравниваемые выборки в 
среднем различаются по размеру генома, тем глубже дивергенция между 
ними и тем выше таксономический ранг этих различий. Ранее подобная 
зависимость была найдена нами у хвостатых амфибий из семейств Sala-
mandridae и Hynobiidae (Литвинчук и др., 2001).

Наличие «филогенетической» корреляции позволяет применять коли-
чество ядерной ДНК как некий общий индикатор, полезный для выявления 
географической структурированности видов и оценки таксономического 
положения популяций. Следует, однако, помнить, что данная корреляция 
не является абсолютной. Поэтому пользоваться размером генома, как и лю-
бым другим признаком, нужно осторожно и лучше в комплексе с другими 
методами.

В данной работе впервые на большом экспериментальном материале 
проведено сравнение результатов исследования внутривидовой изменчи-
вости, полученных методом цитометрии (размер генома) и с использова-
нием стандартных генетических маркеров (аллозимы). Во всех изученных 
нами случаях наличие значительных различий по размеру генома между 
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популяциями внутри одного вида, как правило, связано с заметными гене-
тическими различиями, которые отражают определенный уровень дивер-
генции. В ряде случаев размер генома выступает как более эффективный 
показатель для регистрации событий ранней дивергенции. Однако наличие 
значительных генетических различий не всегда соответствует различиям 
по размеру генома (например, в случае сравнения европейских и дальне-
восточных жерлянок и квакш). Очевидно, что помимо дивергенции, выра-
женной в генетических дистанциях, существуют и другие факторы, приво-
дящие к изменению количества ядерной ДНК в процессе видообразования. 
Ранее нами на примере хвостатых амфибий семейства Salamandridae было 
показано, что у близкородственных видов размер генома в высокой степе-
ни скоррелирован с их географическим распространением и температурой 
воды в период эмбрионального развития (Litvinchuk et al., 2007). Вполне 
вероятно, что подобная взаимосвязь может быть обнаружена и в различных 
группах бесхвостых амфибий.

Изучение географического видообразования в разных группах бес-
хвостых амфибий позволяет нам утверждать о существовании таких важ-
ных центров видообразования (или формообразования) в Палеарктике, как 
паннонский, талышский и кипрский, на которые обычно обращают мало 
внимания.
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