
Ein Männchen der Nomi-
natform der Wechsel-
kröte (Bufotes viridis 
viridis) aus Köln 
Foto: M. Vences
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Die Vielfalt und Taxonomie der Die Vielfalt und Taxonomie der 

Grünkröten (Grünkröten (BufotesBufotes) ) 
im Licht der Genomikim Licht der Genomik

Die Wechselkröte (Bufotes viridis) gehört fraglos zu den attraktivsten einheimischen Froschlurchen. 
Die kontrastreiche grün-beige Dorsalfärbung, grüne Iris und melodischen Trillerrufe lassen schnell 
jede anfängliche Skepsis gegenüber einer „hässlichen Kröte“ verfliegen. Neben ihrem Potenzial als 
Flagschiffart für flexible und proaktive Naturschutzstrategien für Ruderalflächen und Abgrabungen 
repräsentieren Bufotes viridis und ihre Verwandtschaft auch eine ausgezeichnete, faszinierende Mo-
dellgruppe, um die Verzahnung moderner Genomik mit integrativer Taxonomie zu illustrieren. 

v o n  M i g u e l  V e n c e s  &  C h r i s t o p h e  D u f r e s n e s

Die Wechselkröte gehört zur Gattung der Grünkröten 
(Bufotes), die in Europa, Nordafrika und in West- 
und Zentralasien verbreitet sind. Es gibt nicht nur 

eine „Grüne Kröte“, sondern insgesamt um die 15, die sich 
auf den ersten und oft auch noch auf den zweiten Blick mor-
phologisch stark ähneln. Einige Arten unterscheiden sich 
zwar in der Körpergröße und ihren Paarungsrufen, doch 
die wichtigsten Unterschiede zwischen den Grünkröten sind 
in ihren Genomen verborgen, wie im Folgenden erläutert 
werden soll. 

Vielfalt und Verbreitung der Grünkröten 
Nach Betto-Colliard et al. (2018) und Dufresnes et al. 
(2019) startete die Diversifizierung der Grünkröten vor etwa 
15 Millionen Jahren und brachte drei Hauptgruppen hervor:
Da ist zunächst einmal die Artengruppe, die hier als der Bu-
fotes-viridis-Komplex bezeichnet werden soll und die nach 
gegenwärtigem Kenntnisstand die größte Artenvielfalt in-
nerhalb der Gattung beinhaltet. Die Wechselkröte, Bufotes vi-
ridis, selbst enthält eine Vielzahl genetisch unterschiedlicher 
Stammeslinien, die wissenschaftlich als „viridis“, „balearicus“, 
„dyonisi“, „longipes“, „perrini“ und „sitibundus“ benannt sind. 
Einige davon sind gelegentlich als Arten betrachtet worden, 
werden gegenwärtig 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 während der letzten weni-

gen Jahrmillionen entstanden, 
vermutlich im Zuge der 

geographischen Tren-
nung von Popula-

tionen und 
Arealver-
s c h i e -
bungen 
w ä h -
r e n d 

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

der Eiszeiten. Dies führte zu teilweise 
sehr kleinräumigen 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 Änderun-
gen weniger drastische Auswirkungen 
hatten, werden riesige Gebiete von 
genetisch praktisch identischen Popu-
lationen besetzt, insbesondere in den 
Wüstenregionen Asiens. Beispielsweise 
sind Populationen von B. v. sitibundus 
im südlichen Saudi-Arabien kaum 
von denen in der Levante-Region dif-
ferenziert, trotz einer geographischen 
Distanz von annähernd 1.000 km. Dies 
ist gerade bei Bufoniden wie den Grün-
kröten einleuchtend, da sie aufgrund 
ihrer Robustheit und Spezialisierung 
auf temporäre Laichgewässer in der 
Lage sind, sich schnell über weite Di-
stanzen auszubreiten und dabei den 
Genfluss weiträumig  aufrechtzuhalten. 
Dieses Phänomen, das sich besonders 
eindrucksvoll anhand der schnellen 
Besiedlung Australiens durch die ein-
geschleppte Aga-Kröte (Rhinella ma-
rina) quasi in Echtzeit beobachten lässt, 
wurde eindrücklich von Van Bocxlaer 
et al. (2010) analysiert und erklärt. 
Die gegenwärtigen Verbreitungsmus-
ter von B. viridis sind aber nicht nur 
auf natürliche Vorgänge zurückzu-
führen – auch der Mensch hat ver-
mutlich gehörig mitgemischt. Die 
Unterart B. v. balearicus lebt haupt-
sächlich in Italien, wurde aber ver-
mutlich auf Sardinien, Korsika und 
sogar auf den Balearen, der Typuslo-
kalität, von der Nuraghenkultur ein-
geführt, in der diese Tiere religiöse 
Bedeutung hatten (Kadel et al. 1981). 
Auf Kreta gehen die Wechselkröten 
vermutlich auf eine doppelte histo-
rische Einschleppung zurück, 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 öst-
lichen Mittelmeeres Handel trieben 
(Dufresnes et al. 2018). 
Der B.-viridis-Komplex enthält noch 
weitere Formen, welche zur Zeit 
als getrennte Arten angesehen wer-

den. Auf Zypern lebt eine kürzlich 
endeckte, endemische Art, die im 
Mittel relativ kleinwüchsige B. cypri-
ensis, welche sich durch ein größeres 
Genom als das der nächstverwandten 
Arten auszeichnet. In Zentralasien lebt 

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

Ein Weibchen der Nominatform der Wechselkröte (Bufotes viridis viridis) aus 
Köln. Beachte die dunklere und kontrastreichere Grünzeichnung im Vergleich 
zu dem Männchen. Foto: M. Vences
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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 über-
wunden und besiedelt Sizilien als ei-
genständige Unterart B. b. siculus. 

innern. Insgesamt sind diese Arten 
auch kleinwüchsiger 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 unabhängige 
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 Grün-
kröten hervorging. In diesem sind 
eine ganze Reihe zentralasiatischer 
Arten enthalten: B. baturae, B. oblon-
gus, B. pewzowi, B. pseudoraddei und 
B. zugmayeri. Diese Arten zeigen sich 
phänotypisch intermediär zwischen 
ihren beiden „Elternkomplexen“ – 
mittelgroß mit mittelschnellen An-
zeigerufen. Ökologisch haben sie es 
geschafft, Gebiete und Habitate zu 
besiedeln, in die es die beiden „El-
ternkomplexe“ nicht geschafft haben: 
B. oblongus die ostiranischen Wüsten-
regionen, B. pseudoraddei und B. zug-
mayeri die Täler des Hindukusch bis 
hin zum indischen Teil des Himalaya; 
B. baturae das Pamir-Gebirge; und B. 
pewzowi, eine der am weitesten ver-
breitete Grünkröten, vom Pamir bis 
zum Altai und bis zu den Rändern 
der Taklamakan-Wüste im Nord-
westen Chinas, einer der trockensten 
Orte der Erde.

Einzigartige genomische 
Merkmale der Grünkrö-
ten
Die Hybrid-Grünkröten sind aber 
nicht nur aufgrund ihres Ursprungs 
und ihrer ökologischen Anpassun-
gen faszinierend, sondern vor allem 
aufgrund ihrer einzigartigen Verer-
bungsmechanismen, welche insbeson-
dere durch die Arbeiten von Matthias 
Stöck 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 können sich sexuell 
vermehren.

Was geschieht eigentlich bei Hybridi-
sierung von genetisch differenzierten 
Organismen? Typischerweise kommt 
es zu einem von zwei alternativen 
Vorgängen: 
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 
gehören. Die Hybriden sind dann 
lebensfähig, und bei andauernder 
Hybridisierung können sich die bei-
den Elternpopulationen theoretisch 
vollständig vermischen. In der Pra-
xis findet Hybridisierung aber oft in 
Situationen statt, wo eine Elternart 
z. B. aufgrund von geographischen 
oder ökologischen Gründen häufiger 
ist als die andere, und in diesem Fall 
gehen die Hybriden über die Genera-
tionen in dieser häufigeren Elternart 
auf. Es kann auch vorkommen, dass 
die Hybriden zwar lebens- und fort-
pflanzungsfähig, aber schlechter als 

sind und daher wieder verschwinden, 
ohne sich fortzupflanzen.

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

die Elternpopulationen an die öko-
logischen Gegebenheiten angepasst 

Bufotes viridis perrini aus Aşgabat in Turkmenistan Foto: A. Nöllert

Ein Exemplar der Unterart Bufotes viridis sitibundus aus dem Libanon. Diese 
Unterart ist im Nahen Osten weit verbreitet. Foto: D. Jablonski

Ein Exemplar der erst kürzlich beschriebenen Unterart Bufotes viridis dyonisi 
von Naxos. Das Foto zeigt den Holotypus dieses Taxons. Foto: I. Strachinis

Dieses Exemplar der revalidierten Unterart Bufotes viridis longipes stammt von der kroatischen Insel Pag Foto: A. Nöllert
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Ein Exemplar von Bufotes cypriensis aus Zypern. Dieses Taxon bildet phylogenetisch die Schwestergruppe zu B. viridis 
und wird als eigenständige Art betrachtet. Die Abbildung zeigt den Holotypus dieses Taxons. Foto: S.N. Litvinchuk

Bufotes boulengeri aus Nordafrika – hier ein marokkanisches Exemplar – wird ebenfalls zum B.-viridis-Komplex gezählt, 
aber als eigenständige Art betrachtet Foto: D. Jablonski

Bufotes boulengeri siculus aus Sizilien, eine Unterart der Nordafrikanischen Wechselkröte Foto: A. Nöllert

Bufotes turanensis ist eine Art des B.-viridis-Komplexes aus Zentralasien. Das abgebildete Tier wurde in Tadschikistan 
beobachtet. Foto: D. Jablonski 
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Im zweiten Fall findet eine Mischpaarung zwar statt, die Ge-
nome sind aber nicht miteinander kompatibel. Oft sind die 
Hybriden nicht lebensfähig oder steril. Sie bleiben eine seltene 
und seltsame Anekdote, wie z. B. die Hybriden, die zwischen 
der Erdkröte und der Wechselkröte 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 können.
Die Grünkröten sorgen seit fast einem halben Jahrhundert 
für Faszination, weil Hybridisierungsvorgänge bei ihnen 

allgegenwärtig sind (Hemmer et al. 1978). Dies spannt sich 
bei jungen Taxa wie den Unterarten von B. viridis über 
geographisch weite Hybridzonen, doch zwischen den 
B.-viridis- und B.-latastii-Komplexen sind die Genome zu 
divergent für eine erfolgreiche Durchmischung. Hybridar-
ten sollten zwischen solchen divergenten Gruppen eigent-
lich nicht entstehen können – doch unter den Grünkröten 

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 können, 
dann ist die Lösung, einen Satz Chromosomen komplett 
zu duplizieren, sodass sie dann an ihre eigenen Duplikate 
binden können. Die Kreuzung einer Art A und einer Art B 
führt zu einem Hybriden AB, welcher dann beispielsweise 
das A-Genom dupliziert. Chromosomen aus den beiden 
A-Sätzen können dann aneinanderbinden und ermögli-
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 Rückkreuzung mit den Elternarten A oder 
B zu AAB- oder ABB-Triploiden oder bei einer Kreuzung 
mit AB zu AABB-Tetraploiden führen. Derartige Allopo-
lyploidisierungen sind sehr häufig bei Pflanzen, aber bei 
Tieren stellen sie Ausnahmen dar – zu denen die Grün-
kröten gehören. 
In Zentralasien kam es während der vergangenen zwei 
Jahrmillionen mehrfach zu Hybridisierungen zwischen 
Männchen von B. latastii (LL) mit Weibchen von B. v. perrini 
(PP) und B. turanensis (TT). Die Hybriden erlangten somit 

Fortpflanzungsfähigkeit 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 ähnlich er-
scheinen, sind sie unabhängig voneinander entstanden: Bei 
B. pewzowi stammte das Weibchen der Kreuzung aus einer 
östlichen perrini-Stammeslinie, während bei B. oblongus das 
weibliche Tier einer westlichen Population entstammte. 
Um die Situation noch komplexer zu machen, sei erwähnt, 
dass es zwischen den verschiedenen Hybrid-Arten zu wei-
teren Hybridisierungen kommt, was die extreme Plastizität 
ihrer Genome verdeutlicht (Litvinchuk et al. 2018; Stöck 
et al. 2010). 
Diese Hybrid-Artbildung bei Grünkröten, ebenso wie die 
Hybridogenese bei Grünfröschen (Pelophylax), erweitert die 
Vielfalt von Mechanismen, die zu neuen Arten führen kön-
nen – von Matthias Stöck als „erweitertes Artbildungs-Kon-
tinuum“ bezeichnet (Stöck et al. 2021). Die weitere 
Erforschung dieses System muss noch viele offene Fragen 
klären. Welches sind die Faktoren, die dazu führen, 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 westpaläarktischen 
Grünkröten: Erste Evidenz durch 
Analyse mitochondrialer DNS
Die Arteinteilung insbesondere der in Europa verbreiteten 
Grünkröten hat rasante und zum Teil verworrene Verän-
derungen erlebt. Dies mag auf den ersten Blick unver-
ständlich sein, erklärt sich jedoch nach einem detaillierten 
Blick auf die zugrundeliegenden molekulargenetischen 
Analysen. Zu betonen ist in diesem Zusammenhang, dass 
es sich bei den sukzessiven Veränderungen der Klassifi-
zierung der Grünkröten nicht um willkürliche Umbenen-
nungen handelt, wie sie durchaus in anderen Fällen in 
der Taxonomie zu beobachten sind. In diesem Fall sind 
die Veränderungen tatsächlich einem rasanten Wissens-
fortschritt und der Anwendung von immer weiterent-
wickelten genetischen und genomischen Methoden zu 
verdanken.
Die Wechselkröte 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 

Bufotes latastii 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 kürzere Paarungsrufe. Foto: D. Jablonski

Grünkröten sorgen seit fast einem halben Jahrhun-
dert für Faszination, weil Hybridisierungsvorgänge 

bei ihnen allgegenwärtig sind

Bufotes baturae ist eine triploide Art aus dem Pamir-Gebirge, welche durch Hybridisierung einer Art des B.-viri-
dis-Komplexes (B. turanensis) und einer Art des B.-latastii-Komplexes (B. latastii) entstanden ist. Das abgebildete Tier 
stammt aus Pakistan. Foto: D. Jablonski
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und ist Mittelpunkt von verschiedenen Forschungsprojek-
ten. 
Ein erster wichtiger Schritt zum Verständnis der Taxono-
mie der westpaläarktischen Grünkröten war die Analyse 
von Sequenzen der mitochondrialen DNS. Mitochondrien 
waren ursprünglich Bakterien, die im Zuge der sogenann-
ten Endosymbiose vor 2 Milliarden Jahre quasi von einem 
Archaebakterium „verschluckt“ wurden. Durch diesen 
Vorgang entstand die Vorläuferin aller eukaryotischen 
Zellen, also jeder Zelle im Körper von Tieren, Pflanzen 
und Pilzen.  Mitochondrien besitzen weiterhin ein eigenes 
Genom, vermehren sich selbständig und können bei Tie-
ren in manchen Zellen tausendfach vorkommen, wodurch 
ihre DNS recht einfach zu sequenzieren ist. In der Früh-
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 mütterlichen Linie 
vererbt werden, da Spermien zwar einige Mitochondrien 
tragen, diese aber bei der Befruchtung typischerweise nicht 
übertragen werden. Dies erleichtert zwar so manche popu-
lationsgenetische und stammesgeschichtliche Berechnung, 
trägt aber auch das Risiko von Fehlinterpretationen in sich. 
Die Grünkröten 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 führten die mitochondrialen 
Marker aber auch zu Trugschlüssen: So wurde postuliert, 
dass in Mitteleuropa neben B. v. viridis ein zweites Grün-
kröten-Taxon vorkommt, welches unter dem Namen B. 
variabilis geführt 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 mitteleuropäische B. v. viridis), 
während das eigentlich für den Phänotyp und damit die 
Artidentität des Organismus entscheidende Genom im 
Zellkern praktisch unverändert bleibt. Ähnliche Fälle gibt 
es mehrfach bei den Grünkröten. Zum Beispiel stammt das 
mitochondriale Genom von B. cypriensis von anatolischen 
B. v. sitibundus; die Art B. cypriensis lässt sich also durch 
Sequenzieren mitochondrialer Gene nicht als eigenständi-
ges Taxon erkennen. Bei iranischen B. luristanicus wurden 
die mitochondrialen Genome vermutlich früh in ihrer Evo-
lution von denen einer anderen, ursprünglichen Grünkrö-
ten-Linie ersetzt. Und in der triploiden Art B. pseudoraddei 
wurde das ursprüngliche mitochondriale Genom wahr-

scheinlich nach sekundären Hybridisierungen gegen das 
von B. turanensis oder B. baturae ausgetauscht. 

Genomische Hybridzonenanalyse ob-
jektiviert die Definition von Arten
Um Verwandtschaftsbeziehungen sowie mögliche Hybrid-
zonen zwischen den verschiedenen Grünkröten zuverläs-
sig nachzuweisen, mussten Marker analysiert werden, die 
repräsentativ für das Genom im Zellkern stehen. Amphi-
biengenome sind recht groß (das der Wechselkröte ist ca. 
30 % größer 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 preisgünstige Methoden verfügbar, welche es ent-
sprechend ausgestatteten Laboren ermöglichen, Tausende 
zufällig ausgewählte 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 Grünkröten 
intensiv eingesetzt worden. 
Dadurch wurde klar, dass die in Deutschland heimische 
Nominatform der Wechselkröte, B. v. viridis, auch nach 
den taxonomischen Änderungen eine weitverbreitete Form 
bleibt, deren Verbreitung die folgenden Gebiete umfasst: 
Russland, ostwärts nicht ganz zum Ural reichend, fast ganz 
Osteuropa, den Balkan südwärts bis Griechenland, ein 
kleiner Teil Nordostitaliens, der Osten Deutschlands und 
Dänemarks, der Südzipfel von Schweden, einige Bereiche 
in Bayern und in den westlichen Bundesländern 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. 

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

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 über Hunderte von 
Kilometern, bei denen die Gene einer Gruppe tief in den 
Genpool der anderen Gruppe eindringen. In solchen Fäl-
len ist es sinnvoll, von Unterarten zu sprechen. Generell 
lässt sich sagen, dass der Grad der Durchmischung von 
dem Alter der Arten abhängt, 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 über weite geographische Bereiche, während 
die Genome sehr alter Arten gar nicht mehr kompatibel 
sind (und fertile Hybriden nur durch Polyploidisierung 
entstehen können, siehe oben). Mit den Tausenden Mar-

Schematische Darstellung des Kenntnisstandes zur Stammesgeschichte und Verbreitung der Grünkröten-Taxa in der 
Gattung Bufotes, weitgehend nach Untersuchungen genomischer Datensätze

Die tetraploide Art Bufotes pewzowi, hervorgegangen aus der Hybridisierung von B. viridis perrini und B. latastei, ist 
eine der weitverbreitetsten Grünkröten und besiedelt weite Gebiete Asiens. Das abgebildete Tier wurde in Kirgisien 
fotografiert. Foto: D. Jablonski

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



Titelthema

22

Titelthema

23

Titelthema

2. B. viridis perrini, eine zentralasiati-
sche Form aus der Region zwischen 
Kasachstan und dem Kaspischen 
Meer. 

3. B. viridis sitibundus, deren Verbrei-
tung östlich an die der Nominat-
form angrenzt und unter anderem 
die Türkei, 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 nordöstli-
chen Adria-Küste, die eindeutig zu 
B. viridis zählen, aber wahrschein-
lich als separate Unterart B. v. longi-
pes anzusehen sind. 

6. B. cypriensis, eine offenbar auf Zy-
pern beschränkte, kürzlich neu 
beschriebene Art. 

Während der Artstatus von cypriensis 
bislang nicht umstritten ist, müssen 
zukünftige Untersuchungen zeigen, 
ob balearicus, dyonisi, longipes, perrini 
und sitibundus tatsächlich am besten 
als Unterarten von B. viridis oder zum 
Teil doch als eigenständige Arten ein-
zuordnen sind. In diesem Zusammen-
hang muss abschließend auch noch 
erläutert werden, dass B. v. sitibundus 
der Form entspricht, die zuvor als B. 
variabilis geführt wurde und von der 
mitochondriale Genome in die öst-
lichen Populationen von B. v. viridis 
eingedrungen sind, während sich das 
entscheidende Genom des Zellkerns 
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Gattungszugehörigkeit – warum eigentlich „Bufotes“?
In diesem Artikel betrachten wir die Grünkröten als ei-
genständige Gattung Bufotes.
Ältere Leserinnen und Leser kennen die Wechselkröte 
aber vielleicht noch als Bufo viridis und werden sich fragen, 
was die vielen Namensänderungen eigentlich sollen. In die-
sem Zusammenhang lohnt es sich, die Gattungszuordnung 
dieser Tiere historisch zu betrachten. Noch vor kurzem 
wurde nämlich die überwiegende Zahl aller „Kröten“ 
in der Gattung Bufo geführt – die Gattung umfasste bis 
2006 um die 250 Arten, die auf allen Kontinenten außer 
Australien und der Antarktis natürlich verbreitet waren 
und sich teils stark in Erscheinungsbild und ökologischen 
Anpassungen unterschieden. Bei dieser Vielfalt ist es nicht 
verwunderlich, dass die Verwandtschaftsbeziehungen all 
dieser Arten lange ungeklärt 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 großen eigenen Da-
tensatz, den sie mit den verfügbaren DNS-Sequenzen aus 
vorigen Studien anderer Arbeitsgruppen kombinierten. Ihr 
Stammbaum belegte klar, dass das große Sammelsurium 
von Kröten in der Gattung Bufo Arten enthielt, die nicht 
auf einen gemeinsamen Vorfahren zurückgingen, sondern 
im Stammbaum näher bei Vertreterinnen anderer, seit 
langem etablierter Krötengattungen 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 Grünkröten in eine neu aufgestellte 
Gattung Pseudepidalea gestellt wurden (neben der Gattung 
Epidalea, in die die Kreuzkröte gestellt wurde). Diese neue 
Taxonomie wurde zunächst nicht allgemein akzeptiert – 
auch weil der Stammbaum von Frost et al. (2006) nur 
eine unvollständige Auswahl von Krötenarten enthielt. 
Unter anderem war die Kreuzkröte (Epidalea calamita) gar 
nicht vertreten. Da Kreuz- und Wechselkröte hybridisieren 
können (Hemmer 1971) und dies auch im Freiland tun, lag 
die Hypothese nahe, dass diese Arten möglicherweise 
nahe verwandt sein könnten. Allerdings ist es auffällig, dass 
nach unseren Beobachtungen in der Kölner Bucht zwar 
regelmäßig (Glaw & Vences 1989), aber letztlich doch 
nur recht selten Wechselkröten mit rückenbandähnlichen 
Zeichnungselementen zu beobachten sind, welche mög-
licherweise das Produkt solcher Hybridisierungen sein 
könnten. Zu einer wirklichen Durchmischung ist es wohl 
keinesfalls gekommen – zum besseren Verständnis dieser 
Vorgänge wären moderne genomische Untersuchungen 
von Interesse. Wahrscheinlich ist es aber, dass es sich nur 
um isolierte Hybridisierungsereignisse handelt, wie sie u. a. 
auch zwischen Wechselkröte und Erdkröte belegt sind (z. B. 
Hemmer & Böhme 1974; Glaw & Vences 1989; Duda 2008).
Erst spätere, umfangreichere Stammbäume anderer Ar-
beitsgruppen, z. B. die umfangreiche Studie von Van 
Bocxlaer et al. (2010), validierten schließlich die Klassifi-
zierung von Kreuz- und Wechselkröte in unterschiedlichen 
Gattungen, und nomenklatorische Recherchen belegten, 
dass der Gattungsname Bufotes für die Grünkröten 
verfügbar ist und Priorität über Pseudepidalea besitzt. 
Obwohl die Einordnung der Grünkröten in eine eigene 
Gattung Bufotes gesichert erscheint, sind die Verwandt-
schaftsbeziehungen vieler Bufoniden-Gattungen bemer-
kenswerterweise noch nicht mit modernen, genomischen 
Methoden abgesichert worden – eindeutig ein wichtiges 
zukünftiges Forschungsfeld.

Hybrid Bufo bufo × Bufotes viridis
Hybrid Bufo bufo × 
Bufotes viridis

Bufotes viridis mit 
Rückenband

kern, die durch RADseq ermittelt werden können, kann 
die Struktur der Hybridzone zweier Formen bei einer ad-
äquaten geographischen Beprobung im extremen Detail 
nachvollzogen werden. 
Im Fall der europäischen Grünkröten ist die Beprobung 
einiger Kontaktzonen noch lückenhaft, weswegen die ge-

genwärtige Taxonomie noch provisorisch ist. Jedoch zeich-
net sich ab, dass in den engen Verwandtschaftskreis um B. 
viridis noch die folgenden Taxa gehören: 
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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nicht relevant verändert hat. Alle ost-
europäischen und deutschen Popula-
tionen sind somit der Nominatform, 
B. v. viridis zuzurechnen, selbst wenn 
einige von ihnen mitochondriale Gene 
von B. v. sitibundus tragen.


