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Die\VielfaltilundiTaxonomieYder,
Grinkroten, (Bufotes)

imLlicht'der/Genomil

Die Wechselkréte (Bufotes viridis) gehort fraglos zu den attraktivsten einheimischen Froschlurchen.
Die kontrastreiche griin-beige Dorsalfirbung, griine Iris und melodischen Trillerrufe lassen schnell

jede anfdngliche Skepsis gegentiber einer ,hdsslichen Kréte™ verfliegen. Neben ihrem Potenzial als

Flagschiffart fur flexible und proaktive Naturschutzstrategien fir Ruderalflichen und Abgrabungen

reprasentieren Bufotes viridis und ihre Verwandtschaft auch eine ausgezeichnete, faszinierende Mo-
dellgruppe, um die Verzahnung moderner Genomik mit integrativer Taxonomie zu illustrieren.

von Miguel Vences & Christophe Dufresnes

(Bufotes), die in Europa, Nordafrika und in West-

und Zentralasien verbreitet sind. Es gibt nicht nur
eine ,,Griine Krote”, sondern insgesamt um die 15, die sich
auf den ersten und oft auch noch auf den zweiten Blick mor-
phologisch stark dhneln. Einige Arten unterscheiden sich
zwar in der Korpergrofse und ihren Paarungsrufen, doch
die wichtigsten Unterschiede zwischen den Griinkrdten sind
in ihren Genomen verborgen, wie im Folgenden erlautert
werden soll.

D ie Wechselkrote gehort zur Gattung der Griinkroten

Ein Mannchen der Nomi- il
natform der Wechsel-

krote (Bufotes viridis ‘
viridis) aus Koln
Foto: M. Vences

Vielfalt und Verbreitung der Griinkroten
Nach Berro-CorriarDp et al. (2018) und Durresnes et al.
(2019) startete die Diversifizierung der Griinkréten vor etwa
15 Millionen Jahren und brachte drei Hauptgruppen hervor:
Da ist zunédchst einmal die Artengruppe, die hier als der Bu-
fotes-viridis-Komplex bezeichnet werden soll und die nach
gegenwartigem Kenntnisstand die grofite Artenvielfalt in-
nerhalb der Gattung beinhaltet. Die Wechselkré&te, Bufotes vi-
ridis, selbst enthélt eine Vielzahl genetisch unterschiedlicher
Stammeslinien, die wissenschaftlich als ,,viridis”, ,,balearicus”,
Ldyonisi”, , longipes”, ,perrini” und , sitibundus” benannt sind.
Einige davon sind gelegentlich als Arten betrachtet worden,
werden gegenwaértig nach SPEYBROECK et al. (2020) aber als
Unterarten angesehen — mehr dazu im letzten Teil die-
ses Artikels. Diese mehr oder weniger frei
miteinander hybridisierenden Unterar-
ten sind wahrend der letzten weni-
gen Jahrmillionen entstanden,
vermutlich im Zuge der
geographischen Tren-
nung von Popula-
tionen und
Arealver-
schie-
bungen
wiah -
rend
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der Eiszeiten. Dies fiihrte zu teilweise
sehr kleinrdumigen Verbreitungsge-
bieten, wie im Fall von B. v. dyonisi, die
durch Schwankungen des Meeresspie-
gels auf den Kykladen isoliert wurde
und dort nur auf einigen Inseln wie
z. B. Naxos zu finden ist. In anderen
Gebieten, wo klimatische Anderun-
gen weniger drastische Auswirkungen
hatten, werden riesige Gebiete von
genetisch praktisch identischen Popu-
lationen besetzt, insbesondere in den
Wiistenregionen Asiens. Beispielsweise
sind Populationen von B. v. sitibundus
im siidlichen Saudi-Arabien kaum
von denen in der Levante-Region dif-
ferenziert, trotz einer geographischen
Distanz von anndhernd 1.000 km. Dies
ist gerade bei Bufoniden wie den Griin-
kroten einleuchtend, da sie aufgrund
ihrer Robustheit und Spezialisierung
auf temporare Laichgewdsser in der
Lage sind, sich schnell iiber weite Di-
stanzen auszubreiten und dabei den
Genfluss weitrdumig aufrechtzuhalten.
Dieses Phanomen, das sich besonders
eindrucksvoll anhand der schnellen
Besiedlung Australiens durch die ein-
geschleppte Aga-Krote (Rhinella ma-
rina) quasi in Echtzeit beobachten ldsst,
wurde eindriicklich von VAN BocXLAER
et al. (2010) analysiert und erklért.

Die gegenwiértigen Verbreitungsmus-
ter von B. viridis sind aber nicht nur
auf natiirliche Vorgange zuriickzu-
fithren — auch der Mensch hat ver-
mutlich gehorig mitgemischt. Die
Unterart B. v. balearicus lebt haupt-
sdachlich in Italien, wurde aber ver-
mutlich auf Sardinien, Korsika und
sogar auf den Balearen, der Typuslo-
kalitdt, von der Nuraghenkultur ein-
gefiihrt, in der diese Tiere religiose
Bedeutung hatten (KapkL et al. 1981).
Auf Kreta gehen die Wechselkroten
vermutlich auf eine doppelte histo-
rische Einschleppung zuriick, und
zwar ausgehend vom Peloponnes (B.
v. viridis) und aus Anatolien (B. v. siti-
bundus), zu unterschiedlichen Zeiten
in der Geschichte durch Zivilisati-
onen, die in diesem Bereich des 0Ost-
lichen Mittelmeeres Handel trieben
(DurresNEs et al. 2018).

Der B.-viridis-Komplex enthalt noch
weitere Formen, welche zur Zeit
als getrennte Arten angesehen wer-

Ein Weibchen der Nominatform der Wechselkrote (Bufotes viridis viridis) aus
Koin. Beachte die dunklere und kontrastreichere Griinzeichnung im Vergleich

zu dem Mannchen. Foto: M. Vences

den. Auf Zypern lebt eine kiirzlich
endeckte, endemische Art, die im
Mittel relativ kleinwiichsige B. cypri-
ensis, welche sich durch ein groferes
Genom als das der nachstverwandten
Arten auszeichnet. In Zentralasien lebt

eine weitere Art entlang des Amu-Da-
ria-Flusses, zwischen Usbekistan and
Turkmenistan: B. furanensis. Diese Art
hat ein dhnliches Erscheinungsbild
wie andere Arten aus dem Komplex,
unterscheidet sich aber bioakustisch:

Ein Exemplar der Unterart Bufotes viridis balearicus von nahe Novara in
Norditalien. Neben dem italienischen Festland kommt diese Unterart auf
Sardinien, Korsika und den Balearen vor. Foto: C. Dufresnes
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Ein Exemplar der Unterart Bufotes viridis sitibundus aus dem Libanon. Diese
Unterart ist im Nahen Osten weit verbreitet. Foto: D. Jablonski

Ihre viel schnelleren und tieferen An-
zeigerufe verhindern offenbar eine
Hybridisierung mit der in der gleichen
Gegend vorkommenden B. v. perrini.
Eine letzte Art aus dem B.-viridis-Kom-
plex ist B. boulengeri aus Nordafrika.
Diese Art hat auch die Meerenge
zwischen Tunesien und Sizilien iiber-
wunden und besiedelt Sizilien als ei-
genstandige Unterart B. b. siculus.

Die zweite Artengruppe innerhalb der
Griinkroten besteht aus den drei asi-
atischen Arten des B.-latastii-Komple-
xes: Bufotes latastii (Himalaya, in bis
zu 3.000 m Hohe), B. surdus (Iran und
Pakistan) sowie B. luristanicus (Iran).
Statt der typischen melodischen Tril-
lerrufe typischer Wechselkréten be-
sitzen diese Arten hochfrequentere
und kiirzere Rufe, die an Vogel er-

Ein Exemplar der erst kiirzlich beschriebenen Unterart Bufotes viridis dyonisi
von Naxos. Das Foto zeigt den Holotypus dieses Taxons. Foto: |. Strachinis
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innern. Insgesamt sind diese Arten
auch kleinwiichsiger als die des B.-vi-
ridis-Komplexes.

Der B.-viridis-Komplex und der B.-la-
tastii-Komplex haben sich wahr-
scheinlich vor etwa 15 Millionen
Jahren voneinander getrennt und
seitdem weitgehend unabhéngige
Evolutionswege durchschritten. Auf-
grund der langen Trennung sind sie
also auch in ihren Genomen deut-
lich differenziert — dennoch kam es
zwischen ihnen zu erfolgreichen
Hybridisierungen, aus denen der
faszinierendste, aber auch verwir-
rendste Artenkomplex der Griin-
kroten hervorging. In diesem sind
eine ganze Reihe zentralasiatischer
Arten enthalten: B. baturae, B. oblon-
qus, B. pewzowi, B. pseudoraddei und
B. zugmayeri. Diese Arten zeigen sich
phénotypisch intermediédr zwischen
ihren beiden , Elternkomplexen” —
mittelgrofs mit mittelschnellen An-
zeigerufen. Okologisch haben sie es
geschafft, Gebiete und Habitate zu
besiedeln, in die es die beiden , El-
ternkomplexe” nicht geschafft haben:
B. oblongus die ostiranischen Wiisten-
regionen, B. pseudoraddei und B. zug-
mayeri die Taler des Hindukusch bis
hin zum indischen Teil des Himalaya;
B. baturae das Pamir-Gebirge; und B.
pewzowi, eine der am weitesten ver-
breitete Griinkroten, vom Pamir bis
zum Altai und bis zu den Randern
der Taklamakan-Wiiste im Nord-
westen Chinas, einer der trockensten
Orte der Erde.

Einzigartige genomische
Merkmale der Griinkro-
ten

Die Hybrid-Griinkréten sind aber
nicht nur aufgrund ihres Ursprungs
und ihrer 6kologischen Anpassun-
gen faszinierend, sondern vor allem
aufgrund ihrer einzigartigen Verer-
bungsmechanismen, welche insbeson-
dere durch die Arbeiten von Matthias
Stock aufgedeckt wurden. Es kommen
Arten mit einem dreifachen (triploi-
den) oder vierfachen (tetraploiden)
Chromosomensatz vor — und, ein Aus-
nahmefall im Tierreich, einige dieser
triploiden Arten kénnen sich sexuell
vermehren.
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Dieses Exemplar der revalidierten Unterart Bufotes viridis longipes stammt von der kroatischen Insel Pag Foto: A. Nollert

Was geschieht eigentlich bei Hybridi-
sierung von genetisch differenzierten
Organismen? Typischerweise kommt
es zu einem von zwei alternativen
Vorgéngen:

Im ersten Fall sind die Genome der
beiden Eltern miteinander kompa-
tibel, etwa wenn sie zu verschiede-
nen Populationen der gleichen Art
oder zu sehr nahe verwandten Arten
gehoren. Die Hybriden sind dann
lebensfahig, und bei andauernder
Hybridisierung kénnen sich die bei-
den Elternpopulationen theoretisch
vollstindig vermischen. In der Pra-
xis findet Hybridisierung aber oft in
Situationen statt, wo eine Elternart
z. B. aufgrund von geographischen
oder 6kologischen Griinden héufiger
ist als die andere, und in diesem Fall
gehen die Hybriden iiber die Genera-
tionen in dieser haufigeren Elternart
auf. Es kann auch vorkommen, dass
die Hybriden zwar lebens- und fort-
pflanzungsfahig, aber schlechter als

sind und daher wieder verschwinden,
ohne sich fortzupflanzen.

die Elternpopulationen an die 6ko-
logischen Gegebenheiten angepasst

Bufotes viridis perrini aus Asgabat in Turkmenistan Foto: A. Nollert
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Ein Exemplar von Bufotes cypriensis aus Zypern. Dieses Taxon bildet phylogenetisch die Schwestergruppe zu B. viridis
und wird als eigenstiandige Art betrachtet. Die Abbildung zeigt den Holotypus dieses Taxons. Foto: S.N. Litvinchuk
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Bufotes boulengeri aus Nordafrika - hier ein marokkanisches Exemplar - wird ebenfalls zum B.-viridis-Komplex gezahlt, Bufotes turanensis ist eine Art des B.-viridis-Komplexes aus Zentralasien. Das abgebildete Tier wurde in Tadschikistan
aber als eigenstandige Art betrachtet Foto: D. Jablonski beobachtet. Foto: D. Jablonski
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Bufotes Iatastii wird zu einer zweiten Artengruppe innerhalb von Bufotes, dem nur in Asien vorkommenden B.-latas-
tii-Komplex, gerechnet. Das abgebildete Tier stammt aus Pakistan. Im Vergleich zu den Arten des B.-viridis-Komplexes
sind die Arten dieses Komplexes kleiner und besitzen hochfrequentere und kiirzere Paarungsrufe. Foto: D. Jablonski

Im zweiten Fall findet eine Mischpaarung zwar statt, die Ge-
nome sind aber nicht miteinander kompatibel. Oft sind die
Hybriden nicht lebensfahig oder steril. Sie bleiben eine seltene
und seltsame Anekdote, wie z. B. die Hybriden, die zwischen
der Erdkrote und der Wechselkrote vorkommen (siehe Box
auf Seite 21). Dies findet insbesondere statt, wenn homologe
Chromosomen der beiden Eltern so unterschiedlich sind, dass
sie sich bei der Meiose nicht aneinanderlagern konnen.

Die Griinkroten sorgen seit fast einem halben Jahrhundert
fiir Faszination, weil Hybridisierungsvorgange bei ihnen

Grinkrdten sorgen seit fast einem halben Jahrhun-
dert fUr Faszination, weil Hybridisierungsvorgange
bei ihnen allgegenwartig sind

allgegenwartig sind (HEMMER et al. 1978). Dies spannt sich
bei jungen Taxa wie den Unterarten von B. viridis {iber
geographisch weite Hybridzonen, doch zwischen den
B.-viridis- und B.-latastii-Komplexen sind die Genome zu
divergent fiir eine erfolgreiche Durchmischung. Hybridar-
ten sollten zwischen solchen divergenten Gruppen eigent-
lich nicht entstehen kénnen — doch unter den Griinkréten

existieren sie, als erfolgreiche Arten, die sich erfolgreich
fortpflanzen. Wie schaffen sie dies?

Die Antwort lautet: Polyploidisierung, also die Vervielfa-
chung des Chromosomensatzes. Wenn Chromosomen zu
unterschiedlich sind, um aneinander binden zu konnen,
dann ist die Losung, einen Satz Chromosomen komplett
zu duplizieren, sodass sie dann an ihre eigenen Duplikate
binden kénnen. Die Kreuzung einer Art A und einer Art B
fiihrt zu einem Hybriden AB, welcher dann beispielsweise
das A-Genom dupliziert. Chromosomen aus den beiden
A-Satzen konnen dann aneinanderbinden und ermogli-
chen so die Meiose und damit die Bildung von Eizellen
und Spermien, welche einen doppelten (AB) Chromoso-
mensatz besitzen. Die Fortpflanzung dieser Tiere kann
nun bei einer Riickkreuzung mit den Elternarten A oder
B zu AAB- oder ABB-Triploiden oder bei einer Kreuzung
mit AB zu AABB-Tetraploiden fiihren. Derartige Allopo-
lyploidisierungen sind sehr haufig bei Pflanzen, aber bei
Tieren stellen sie Ausnahmen dar — zu denen die Griin-
kroten gehoren.

In Zentralasien kam es wahrend der vergangenen zwei
Jahrmillionen mehrfach zu Hybridisierungen zwischen
Mannchen von B. latastii (LL) mit Weibchen von B. v. perrini
(PP) und B. turanensis (TT). Die Hybriden erlangten somit
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dis-Komplexes (B. turanensis) und einer Art des B.-latastii-Komplexes (B. latastii) entstanden ist. Das abgebildete Tier
stammt aus Pakistan. Foto: D. Jablonski

Fortpflanzungsfahigkeit durch Polyploidie, und so ent-
standen im Gebiet des Hindukusch die triploiden Arten B.
baturae (LLT), B. zugmayeri (LLP) and B. pseudoraddei (LPP).
Ebenso entstanden zwei LLPP-Tetraploide, B. pewzowi und
B. oblongus. Obwohl diese beiden Arten sehr dhnlich er-
scheinen, sind sie unabhédngig voneinander entstanden: Bei
B. pewzowi stammte das Weibchen der Kreuzung aus einer
Ostlichen perrini-Stammeslinie, wahrend bei B. oblongus das
weibliche Tier einer westlichen Population entstammte.
Um die Situation noch komplexer zu machen, sei erwahnt,
dass es zwischen den verschiedenen Hybrid-Arten zu wei-
teren Hybridisierungen kommt, was die extreme Plastizitat
ihrer Genome verdeutlicht (Litvincuuk et al. 2018; St6ck
et al. 2010).

Diese Hybrid-Artbildung bei Griinkréten, ebenso wie die
Hybridogenese bei Griinfréschen (Pelophylax), erweitert die
Vielfalt von Mechanismen, die zu neuen Arten fithren kon-
nen - von Matthias Stock als ,,erweitertes Artbildungs-Kon-
tinuum” bezeichnet (Stock et al. 2021). Die weitere
Erforschung dieses System muss noch viele offene Fragen
klaren. Welches sind die Faktoren, die dazu fiithren, dass
eines, aber nicht das andere Genom dupliziert wird? Wie
kann die Meiose unter diesen Bedingungen genau funkti-
onieren? Gibt es noch weitere, unentdeckte Hybridarten?

Die Taxonomie der westpaldarktischen
Griinkroten: Erste Evidenz durch
Analyse mitochondrialer DNS

Die Arteinteilung insbesondere der in Europa verbreiteten
Griinkroten hat rasante und zum Teil verworrene Veran-
derungen erlebt. Dies mag auf den ersten Blick unver-
standlich sein, erklart sich jedoch nach einem detaillierten
Blick auf die zugrundeliegenden molekulargenetischen
Analysen. Zu betonen ist in diesem Zusammenhang, dass
es sich bei den sukzessiven Veranderungen der Klassifi-
zierung der Griinkréten nicht um willkiirliche Umbenen-
nungen handelt, wie sie durchaus in anderen Fallen in
der Taxonomie zu beobachten sind. In diesem Fall sind
die Veranderungen tatsdchlich einem rasanten Wissens-
fortschritt und der Anwendung von immer weiterent-
wickelten genetischen und genomischen Methoden zu
verdanken.

Die Wechselkrote wurde in der Vergangenheit typischer-
weise als eine weit verbreitete Art angesehen. Mit den
ersten DNS-Analysen wurde aber bald klar, dass unter
dem Namen Bufotes viridis verschiedene geographisch
getrennte und genetisch stark divergente Stammeslinien
zusammengefasst werden. Deren genaue Verbreitung und
die Unterscheidung zwischen Arten und Unterarten war
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Die tetraploide Art Bufotes pewzowi, hervorgegangen aus der Hybridisierung von B. viridis perrini und B. Iatastei, ist
eine der weitverbreitetsten Griinkroten und besiedelt weite Gebiete Asiens. Das abgebildete Tier wurde in Kirgisien
fotografiert. Foto: D. Jablonski

und ist Mittelpunkt von verschiedenen Forschungsprojek-
ten.

Ein erster wichtiger Schritt zum Verstandnis der Taxono-
mie der westpaldarktischen Griinkréten war die Analyse
von Sequenzen der mitochondrialen DNS. Mitochondrien
waren urspriinglich Bakterien, die im Zuge der sogenann-
ten Endosymbiose vor 2 Milliarden Jahre quasi von einem
Archaebakterium , verschluckt” wurden. Durch diesen
Vorgang entstand die Vorlduferin aller eukaryotischen
Zellen, also jeder Zelle im Korper von Tieren, Pflanzen
und Pilzen. Mitochondrien besitzen weiterhin ein eigenes
Genom, vermehren sich selbstandig und konnen bei Tie-
ren in manchen Zellen tausendfach vorkommen, wodurch
ihre DNS recht einfach zu sequenzieren ist. In der Friih-
zeit der molekularen Taxonomie waren mitochondriale
Gensequenzen daher die Basis fast aller entsprechenden
Untersuchungen. Ein weiteres wichtiges Merkmal von
Mitochondrien ist, dass sie nur in der miitterlichen Linie
vererbt werden, da Spermien zwar einige Mitochondrien
tragen, diese aber bei der Befruchtung typischerweise nicht
iibertragen werden. Dies erleichtert zwar so manche popu-
lationsgenetische und stammesgeschichtliche Berechnung,
tragt aber auch das Risiko von Fehlinterpretationen in sich.
Die Griinkréten sind ein hervorragendes Beispiel, um das
Potenzial ebenso wie die Fallstricke von mitochondrialer

DNS in der Taxonomie zu verstehen. Zum einen zeigten
mitochondriale Studien, zusammen mit einigen wenigen
Genen aus dem Kern-Genom, sehr schnell, dass Bufotes
viridis einen Komplex verschiedener Arten und Unterar-
ten darstellt. Zum anderen fiihrten die mitochondrialen
Marker aber auch zu Trugschliissen: So wurde postuliert,
dass in Mitteleuropa neben B. v. viridis ein zweites Griin-
kroten-Taxon vorkommt, welches unter dem Namen B.
variabilis gefiihrt wurde. Es ist aber mittlerweile klar, dass
es sich dabei um sogenannte Introgression handelt: Dabei
kommt es nach einer Hybridisierung zum Eindringen
eines fremden mitochondrialen Genoms in Populationen
einer Art (in diesem Fall mitteleuropaische B. v. viridis),
wihrend das eigentlich fiir den Phanotyp und damit die
Artidentitdt des Organismus entscheidende Genom im
Zellkern praktisch unverandert bleibt. Ahnliche Falle gibt
es mehrfach bei den Griinkréten. Zum Beispiel stammt das
mitochondriale Genom von B. cypriensis von anatolischen
B. v. sitibundus; die Art B. cypriensis lasst sich also durch
Sequenzieren mitochondrialer Gene nicht als eigenstandi-
ges Taxon erkennen. Bei iranischen B. luristanicus wurden
die mitochondrialen Genome vermutlich friih in ihrer Evo-
lution von denen einer anderen, urspriinglichen Griinkro-
ten-Linie ersetzt. Und in der triploiden Art B. pseudoraddei
wurde das urspriingliche mitochondriale Genom wahr-
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scheinlich nach sekundéaren Hybridisierungen gegen das
von B. turanensis oder B. baturae ausgetauscht.

Genomische Hybridzonenanalyse ob-
jektiviert die Definition von Arten

Um Verwandtschaftsbeziehungen sowie mogliche Hybrid-
zonen zwischen den verschiedenen Griinkrdten zuverlas-
sig nachzuweisen, mussten Marker analysiert werden, die
reprasentativ fiir das Genom im Zellkern stehen. Amphi-
biengenome sind recht grofd (das der Wechselkréte ist ca.
30 % grofer als das des Menschen), und eine Sequenzie-
rung des kompletten Genmaterials von vielen Individuen
ist daher zur Zeit noch mit einem enormen Kosten- und
Arbeitsaufwand verbunden. Jedoch sind mittlerweile
recht preisgiinstige Methoden verfiigbar, welche es ent-
sprechend ausgestatteten Laboren ermdoglichen, Tausende
zuféllig ausgewéahlte Marker aus dem Zellkern-Genom von
vielen Proben zu sequenzieren. Eine dieser Methoden ist
die Sequenzierung sogenannter , Restriction site associated
DNA”, und dieser RADseq-Ansatz ist bei den Griinkrten
intensiv eingesetzt worden.

Dadurch wurde klar, dass die in Deutschland heimische
Nominatform der Wechselkrote, B. v. viridis, auch nach
den taxonomischen Anderungen eine weitverbreitete Form
bleibt, deren Verbreitung die folgenden Gebiete umfasst:
Russland, ostwiérts nicht ganz zum Ural reichend, fast ganz
Osteuropa, den Balkan siidwaérts bis Griechenland, ein
kleiner Teil Nordostitaliens, der Osten Deutschlands und
Déanemarks, der Siidzipfel von Schweden, einige Bereiche
in Bayern und in den westlichen Bundeslandern sowie
wenige Vorkommen im extremen Osten von Frankreich.
Unumstritten ist auch, dass die nordafrikanischen Popula-
tionen als B. boulengeri eine eigene Art darstellen, welche
auch in Europa auf Sizilien verbreitet ist — eine taxonomi-
sche Schlussfolgerung, die auch zuvor schon durch die
Kombination von mitochondrialer DNA und Kreuzungs-
experimenten gezogen wurde.

cl.anh,c.

Daneben existieren aber viele andere Populationen von
Griinkroten, die zur naheren Verwandtschaft der Wech-
selkrote gehoren, deren genauer Status aber lange un-
klar war und zum Teil noch immer unklar ist. Um die
Taxonomie dieser Populationen zu klaren, wurden wie-
derum RADseqg-Daten eingesetzt. Dabei wurde relativ
konservativ nach einem angepassten biologischen Art-
kriterium vorgegangen. Wir wissen mittlerweile, dass
Hybridisierung zwar regelméfiig zwischen eindeutig
differenzierten Arten stattfinden kann, wie z. B. zwi-
schen Rot- und Gelbbauchunke. Typischerweise bleiben
solche Vorgédnge aber entweder sporadisch oder fin-

Wir wissen mittlerweile, dass Hybridi-
sierung regelmafig zwischen eindeutig
differenzierten Arten stattfinden kann

den in geographisch sehr schmalen Hybridzonen statt,
wodurch es zu keiner genetischen Durchmischung der
Arten kommt. Im Gegensatz dazu findet man zwischen
anderen geographischen Populationsgruppen eine geo-
graphisch weite Durchmischung, oft tiber Hunderte von
Kilometern, bei denen die Gene einer Gruppe tief in den
Genpool der anderen Gruppe eindringen. In solchen Fél-
len ist es sinnvoll, von Unterarten zu sprechen. Generell
lasst sich sagen, dass der Grad der Durchmischung von
dem Alter der Arten abhéngt, also dem Zeitpunkt in der
Vergangenheit, an dem sie sich evolutiv isoliert haben.
Junge Arten oder Unterarten, deren evolutive Wege sich
erst vor ein oder zwei Millonen Jahren getrennt haben,
hybridisieren und vermischen sich meist ohne Prob-
leme und iiber weite geographische Bereiche, wéahrend
die Genome sehr alter Arten gar nicht mehr kompatibel
sind (und fertile Hybriden nur durch Polyploidisierung
entstehen konnen, siehe oben). Mit den Tausenden Mar-

v. balearicus T
v. virfdlis .
v. longipes
v, sitibundus
; triploide/
v. dignysi tetraploide
Bufotes i Hybridarten
viridis V. perrini- - - - - - ~ . y
complex o 2 i
O cypriensis pewzowi -~
) oblongus :
luranensis - | pseudoraddei
\——0 boulengeri | baturae | zugmayeri
¥ & . .',..
O latastii - - - - ]
os { surdus
latastii luristanicus
complex

Schematische Darstellung des Kenntnisstandes zur Stammesgeschichte und Verbreitung der Griinkroten-Taxa in der
Gattung Bufotes, weitgehend nach Untersuchungen genomischer Datensitze
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Gattungszugehorigkeit — warum eigentlich ,,Bufotes“?
In diesem Artikel betrachten wir die Grinkréten als ei-
genstdndige Gattung Bufotes.

Altere Leserinnen und Leser kennen die Wechselkréte
aber vielleicht noch als Bufo viridis und werden sich fragen,
was die vielen Namensdnderungen eigentlich sollen. In die-
sem Zusammenhang lohnt es sich, die Gattungszuordnung
dieser Tiere historisch zu betrachten. Noch vor kurzem
wurde ndamlich die Uberwiegende Zahl aller ,Kr&ten™
in der Gattung Bufo gefihrt — die Gattung umfasste bis
2006 um die 250 Arten, die auf allen Kontinenten auf3er
Australien und der Antarktis natlrlich verbreitet waren
und sich teils stark in Erscheinungsbild und 6kologischen
Anpassungen unterschieden. Bei dieser Vielfalt ist es nicht
verwunderlich, dass die Verwandtschaftsbeziehungen all
dieser Arten lange ungeklart blieben und sich niemand an
eine umfassende taxonomische Revision , herantraute” —
die schiere Masse der erforderlichen Arbeit schreckte ab,
obwohl die Probleme der damaligen Klassifizierung bereits
durch erste phylogenetische Arbeiten bekannt waren.
Darrel FROST und Coautoren publizierten dann in 2006
ihre Mammut-Arbeit ,, The Amphibian Tree of Life", in
der sie neben Bufo auch noch andere Sammelgattungen
aufspalteten. Dies basierte auf einem grof3en eigenen Da-
tensatz, den sie mit den verfigbaren DNS-Sequenzen aus
vorigen Studien anderer Arbeitsgruppen kombinierten. lhr
Stammbaum belegte klar, dass das grof3e Sammelsurium
von Kréten in der Gattung Bufo Arten enthielt, die nicht
auf einen gemeinsamen Vorfahren zurtickgingen, sondem
im Stammbaum naher bei Vertreterinnen anderer, seit
langem etablierter Krdtengattungen standen. Bei der
Sammelgattung Bufo handelte es sich also nicht um eine
monophyletische Gruppe und sie entsprach damit nicht
den Anforderungen an eine Klassifizierung, welche die
Stammesgeschichte der Arten widerspiegelt. Als Konse-
quenz wurde Bufo in eine Vielzahl von Gattungen aufge-

spalten, wobei die Grinkréten in eine neu aufgestellte
Gattung Pseudepidalea gestellt wurden (neben der Gattung
Epidalea, in die die Kreuzkréte gestellt wurde). Diese neue
Taxonomie wurde zundchst nicht allgemein akzeptiert —
auch weil der Stammbaum von FROST et al. (2006) nur
eine unvollstindige Auswahl von Krétenarten enthielt.
Unter anderem war die Kreuzkrote (Epidalea calamita) gar
nicht vertreten. Da Kreuz- und Wechselkréte hybridisieren
kénnen (HEMMER 1971) und dies auch im Freiland tun, lag
die Hypothese nahe, dass diese Arten mdglicherweise
nahe verwandt sein kdnnten. Allerdings ist es auffdllig, dass
nach unseren Beobachtungen in der Kélner Bucht zwar
regelmaBig (GLaw & VENCES 1989), aber letztlich doch
nur recht selten Wechselkréten mit riickenbanddhnlichen
Zeichnungselementen zu beobachten sind, welche még-
licherweise das Produkt solcher Hybridisierungen sein
kdénnten. Zu einer wirklichen Durchmischung ist es wohl
keinesfalls gekommen — zum besseren Verstdndnis dieser
Vorginge wadren moderne genomische Untersuchungen
von Interesse. Wahrscheinlich ist es aber, dass es sich nur
um isolierte Hybridisierungsereignisse handelt, wie sie u. a.
auch zwischen Wechselkréte und Erdkréte belegt sind (z. B.
HEMMER & BOHME 1974; GLaw & VENCES 1989; Duba 2008).
Erst spdtere, umfangreichere Stammbdume anderer Ar-
beitsgruppen, z. B. die umfangreiche Studie von VAN
BOCXLAER et al. (2010), validierten schlie3lich die Klassifi-
zierung von Kreuz- und Wechselkréte in unterschiedlichen
Gattungen, und nomenklatorische Recherchen belegten,
dass der Gattungsname Bufotes fur die Grinkroten
verfigbar ist und Prioritdt Uber Pseudepidalea besitzt.
Obwohl die Einordnung der Grinkréten in eine eigene
Gattung Bufotes gesichert erscheint, sind die Verwandt-
schaftsbeziehungen vieler Bufoniden-Gattungen bemer-
kenswerterweise noch nicht mit modermnen, genomischen
Methoden abgesichert worden — eindeutig ein wichtiges
zukUnftiges Forschungsfeld.

o
Hybrid Bufo bufo x
Bufotes viridis

Bufotes viridis mit
Riickenband

kern, die durch RADseq ermittelt werden konnen, kann
die Struktur der Hybridzone zweier Formen bei einer ad-
dquaten geographischen Beprobung im extremen Detail
nachvollzogen werden.

Im Fall der europdischen Griinkrdten ist die Beprobung
einiger Kontaktzonen noch liickenhaft, weswegen die ge-

genwartige Taxonomie noch provisorisch ist. Jedoch zeich-

net sich ab, dass in den engen Verwandtschaftskreis um B.

viridis noch die folgenden Taxa gehoren:

1. B. viridis balearicus, die in Italien und auf Sardinien und
den Balearen lebt, wohin sie vermutlich in historischen
Zeiten vom Menschen verschleppt wurde.
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2. B. viridis perrini, eine zentralasiati-
sche Form aus der Region zwischen
Kasachstan und dem Kaspischen
Meer.

3. B. viridis sitibundus, deren Verbrei-
tung Ostlich an die der Nominat-
form angrenzt und unter anderem
die Tiirkei, Syrien, Libanon, Israel,
Jordanien, Irak, Iran, den Kaukasus
und Kasachstan umfasst.

4. B. viridis dyonisi, eine von Naxos be-
schriebene Unterart, die vermutlich
auch auf anderen Kykladen-Inseln
vorkommt wie beispielsweise Ika-
ria.

5. Populationen entlang der nordostli-
chen Adria-Kiiste, die eindeutig zu
B. viridis zahlen, aber wahrschein-
lich als separate Unterart B. v. longi-

6. B. cypriensis, eine offenbar auf Zy-
pern beschrédnkte, kiirzlich neu
beschriebene Art.

Wihrend der Artstatus von cypriensis
bislang nicht umstritten ist, miissen
zukiinftige Untersuchungen zeigen,
ob balearicus, dyonisi, longipes, perrini
und sitibundus tatsachlich am besten
als Unterarten von B. viridis oder zum
Teil doch als eigenstandige Arten ein-
zuordnen sind. In diesem Zusammen-
hang muss abschliefend auch noch
erlautert werden, dass B. v. sitibundus
der Form entspricht, die zuvor als B.
variabilis gefiihrt wurde und von der
mitochondriale Genome in die Ost-
lichen Populationen von B. v. viridis
eingedrungen sind, wahrend sich das
entscheidende Genom des Zellkerns
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nicht relevant verandert hat. Alle ost-
europdischen und deutschen Popula-
tionen sind somit der Nominatform,
B. v. viridis zuzurechnen, selbst wenn
einige von ihnen mitochondriale Gene

pes anzusehen sind.

von B. v. sitibundus tragen. |
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