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Groene kikkers zijn complex

Kees Marijnissen

Groene kikkers zijn gewoon en bijzon-
der tegelijk. Ze zijn algemeen, maar
hun genetica en reproductieproces is
uniek. In Nederland komen twee soor-
ten voor en een hybride. Het onder-
scheid tussen de drie verschillende
groene kikkers is niet eenvoudig. Dit
artikel gaat in op de erfelijkheid van de
drie vormen, de naamgeving en wat
voor de waarnemers belangrijk is: het
onderscheid in het veld.

Groene kikkers behoren tot de meest algemene amfibieén
van Europa en komen in bijna alle wateren voor. Ze beho-
ren tot het genus Rana (echte kikkers) en de groep van de
waterkikkers (subgenus Pelophylax). Naast de waterkikker-
groep komen in Europa binnen het genus Rana soorten
voor die tot de bruine kikker-groep worden gerekend.
Recent is er een sterke tendens om het subgenus Pelophylax
tot genus te vetheffen.

Onze groene kikkers behoren tot de Westpalearctische
groep van waterkikkers. Het verspreidingsgebied omvat
Europa, Noord-Afrika en West-Azié. De groep heeft de
aandacht van evolutiebiologen uit de gehele wereld op
zich gevestigd. De ontdekking van het bijzondere karakter
van de hybriden en de unieke populatiegenetische relaties
tussen de verschillende taxa (soorten en hybriden) heeft
een enorme stroom aan wetenschappelijke publicaties op
gang doen komen. Het meest intrigerende aan de hybri-
den is misschien wel het feit dat ze succesvoller lijken te
zijn dan de oudersoorten. Binnen de groep van de West-
palearctische waterkikkers onderscheidt men inmiddels,
athankelijk van de gevolgde taxonomische inzichten, tien
echte soorten en drie hybridogenetische taxa.

Sinds 1976 is bekend dat er in Nederland niet één, maar
drie taxa van de groene kikker voorkomen (Wijnands &
Van Gelder, 1976). De meerkikker (Rana ridibundz) en de
poelkikker (Rana lessonae) zijn aparte soorten. De bastaard-
kikker (Rana klepton esculenta) is een hybride die uit krui-
sing van deze twee soorten is ontstaan.

In elke biologiemethode voor de middelbare school
staat te lezen dat twee dieren die gezamenlijk vruchtbare
nakomelingen kunnen voortbrengen tot één soort beho-
ren. Een kruising tussen afzonderlijke soorten levert geen
vruchtbare nakomelingen op. R. kl. esculenta is echter wel
vruchtbaar en kan zich met beide oudersoorten voortplan-
ten. Zeer opmerkelijk is het gegeven dat daardoor geen
vermenging van het genetisch materiaal van de oudersoor-
ten optreedt. Om deze reden is de status die men aan de
taxa moet toekennen lange tijd een twistpunt geweest. R.
Kl. esculenta is dan wel ontstaan door kruising van R. lessonae
en R. ridibunda, maar deze soorten leven zo geisoleerd van
elkaar dat de algemene verspreiding en talrijkheid van R.
kl. esculenta niet verklaard kan worden uit steeds weer
optredende kruisingen.

Hybridiogenese

Hybridogenese werd in het rijk der gewervelden ontdekt
door Schultz (1969) bij in Midden-Amerika voorkomende,
levendbarende tandkarpertjes (Poeciliidae, waartoe ook
het guppy behoort). Naast een aantal normale soorten
bevat deze groep hybriden die uit uitsluitend vrouwtjes
bestaan en die zich reproduceren door te paren met man-
netjes van een der oudersoorten.

Bij » kl. esculenta is de hybridogenetische reproductie
ingewikkelder en veelzijdiger dan bij de Midden-Ameri-
kaanse tandkarpertjes. Een opvallend verschil is de aanwe-
zigheid van zowel vrouwtjes als mannetjes bij & kl. escu-
Jenta. Daarnaast kunnen door R. kl. escudenta verschillende
geslachtscellen gevormd worden. Er kunnen geslachtscel-
len worden gevormd met een Jssonae-chromosoomset (L)
of een ridibunda-chromosoomset (R) of zelfs geslachtscel-
len met een dubbele chromosoomset (LL-, LR- of RR). Dit
laatste komt met name voor bjj triploide individuen, waat-
over hierna meer.

Taxonomie

Vele auteurs hebben in het verleden de hybriden zoals &.
k. esculenta aangeduid alsof het echte soorten waren. Nadat
steeds meer bekend werd over het hybride-karakter van
deze taxa bleek dat ze met de bestaande taxonomische
nomenclatuur niet in te delen waren. Dubois & Giinther
(1982) hebben daarom voorgesteld een nieuw woord in te
voeren om deze vormen van seksueel parasitisme te
kunnen indelen. De voorgestelde tussenvoeging was
‘klepton’, het Grieckse woord voor dief. In gemengde
populaties steelt R klepton esculenta als het ware
geslachtscellen van een der oudersoorten om zich te
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reproduceren.

Volgens de definitie van Dubois & Giinther kunnen klep-
tons zich niet reproduceren zonder gameten (geslachtscel-
len) van een der oudersoorten. R. klepton esculenta kan zich
echter ook in zuivere populaties handhaven en voldoet
dus niet aan deze regel. Dubois & Giinther onderkennen
dat het lijkt alsof R klepton eculenta in deze situatie de
taxonomische status van een soort heeft bereikt. Zij wij-
zen echter op de abnormale vorming van geslachtscellen
en het ontbreken van vermenging van de erfelijke eigen-
schappen van de ouders, als argumenten om de status van
soort te verwerpen.

De oudersoorten samen met het klepton duiden Dubois
& Gunther aan met ‘synklepton’. Zij hebben voorgesteld
de naam van het synklepton als tussenvoeging te hanteren
bij de volledige benaming van alle taxa die tot een syn-
klepton behoren. De volledige benamingen van de in
Nederland voorkomende groene kikkers luiden dan als
volgt:

poelkikker (kleine groene kikker)

Rana (synklepton esculenta) lessonae
meerkikker (grote groene kikker)

Rana (synklepton esculenta) ridibunda
bastaardkikker (middelste groene kikker)

Rana (synklepton esculenta) klepton esculenta

Bij r Kkl eculenta worden verschillende verschijningsvor-
men met verschillende reproductiesystemen onderschei-
den. Er wordt echter voor alle verschijningsvormen slechts
een benaming gehanteerd; R kL. esculenta.
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Verspreiding

Het verspreidingsgebied van de Westpalearctische water-
kikkers beslaat bijna geheel Europa, met uitzondering van
Groot-Brittannié, Spanje, Portugal en het grootste deel
van Scandinavié, plus het westen van Azi€ en het noorden
van Afrika.

R. kL. esculenta komt meestal in mengpopulaties met R.
lessonae voor (1-E-populaties) (Graf & Polls Pelaz, 1989;
Giinther, 1990). Zuivere lssonae-populaties (L-L-popula-
ties) zijn zeldzaam. Gemengde populaties van R. ridibunda
en R kl. esculenta (R-E-populaties) zijn bekend uit Neder-
land, Duitsland en Polen. Populaties van uitsluitend &. kl.
esculenta (E-E-populaties) zijn bekend uit het noordelijk
deel van Duitsland en Polen, het zuiden van Zweden en
Nederland (Giinther, 1975b, 1990; Berger, 1977; Wijnands,
1979; Ebendal & Uzzell, 1982; Blommers-Schlésser, 1990).
R. ridibunda komt in Nederland vooral voor in waterrijke
gebieden zoals polders met veel sloten en groot open
water. Hij is dan ook het meest talrijk in het noordelijk en
westelijk deel van het land. r. Jessonae komt vooral voor in
kleine soms tamelijk geisoleerde wateren zoals vennen,
poelen en slootjes in drogere gebieden in het zuidelijk en
oostelijk deel van het land (Bergmans & Zuiderwijk, 1986;
Wijnands, 1979). R kl. eculenta komt vrijwel overal in
Nederland en in allerlei typen wateren voor, meestal in
gezelschap van een van beide oudersoorten. Zijn versprei-
dingsgebied is zelfs groter dan dat van R. ridibunda en R.
lessonae samen. In Zeeland lijkt r. kL. esculenta exclusief voor
te komen (Blommers Schlosser, 1992).

Voortplanting en populaticopbouw
R. kl. esculenta kan zich in L-E-populaties handhaven door
terugkruising met R. Jessonae. R. k1. esculenta produceert daar-
bij geslachtscellen met een chromosoomset van R. ridibun-
da. Combinatie met geslachtscellen atkomstig van R. lessonae
levert weer R. kl. esculenta op.
R. lessonae (LL) - L

LR R. Kl. escudenta
R. KL esculenta (LR) = R

Bij de vorming van geslachtscellen in r. kl. esculenta wordt
de Jessonae-chromosoomset niet gebruikt. Paring van r. kl.
escilenta onderling zou dan R. ridibunda moeten opleveren.
Het levert echter meestal geen levensvatbare nakomelin-
gen op. De larven stetven voor of tijdens de metamorfose
(Berger, 1968).

De samenstelling van de populaties is athankelijk van de
ecologische omstandigheden (Blankenhorn, 1977; Blom-
mers Schldsser, 1992). R. lessonae is in het voordeel in
(zwak) zure, voedselarme wateren zoals heidevennen en
veensloten en kan daar zuivere populaties vormen. Naar-
mate de zuurgraad en de trofiegraad stijgen, stijgt ook het
aandeel van R. kl. esculenta in de populaties. Het typische
biotoop van R. lessonae is op veel plaatsen aangetast door
verzuring of door eutrofiéring, waardoor R. /essonae minder
algemeen is geworden.

In het noordelijk verspreidingsgebied van r. kl. eculenta
komt deze ook voor in R-E-populaties. R. k. esculenta pro-
duceert in die populaties geslachtscellen met een chromo-
soomset van R. lesonae. Combinatie met geslachtscellen
afkomstig van R. ridibunda levert weer R. kL. esculenta op.

R. ridibunda (RR) = R
LR R. kl. esculenta
R. KL esculenia (LR) — L
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In zuivere E-E-populaties treft men altijd een groot aantal
triploiden (dieren met drie in plaats van het normale aan-
tal van twee sets chromosomen, wat diploid wordt
genoemd), tot 83% in het noorden van het verspreidings-
gebied (Giinther, 1975a). Triploiden kunnen in twee typen
worden opgedeeld; LRR (een L- en twee R-chromosoom-
sets) en LIR (twee L- en een R-chromosoomsets).

Per populatie kan het aantal triploiden sterk variéren. In
Oost-Duitsland werden triploiden in bijna elke L-E-popu-
latie vastgesteld, tot een aandeel van 43% (Giinther, 1975a,
1990). Het grootse deel der triploiden in I-E-populaties
heeft een LLR-genotype (Berger & Giinther, 1988; Giinther,
1990). LRR-triploiden worden regelmatig aangetroffen in
R-E-populaties of E-E-populaties (Giinther et al., 1979;
Berger, 1987, 1988). Blommers-Schlésser (1990) vond in
het westen van Nederland in E-E-populaties uitsluitend
LLR-triploiden en in het geheel geen LR-diploiden of LRR-
triploiden.

LLR-triploiden vormen L-geslachtscellen of LR-geslachts-
cellen. De LLR-triploden kunnen in een L-E-populatie de
plaats innemen van R lesonae. R. lessonae kan dan geheel
worden weggeconcurreerd zonder dat het voortbestaan
van de populatie als geheel in gevaar komt. De populatie-
vorm is dan een E-E-populatie geworden. Zonder triploi-
den heeft R. kl. esculenta een van de oudersoorten nodig om
zich te kunnen reproduceren en kan een E-E-populatie dus
niet bestaan.

R. kL. esculenta (LR) — R
LR R. kL. esculenta

R. K. esculenta (LLR) — L

R. kL. escubenta (LLR) — L
LLRR. kl. esculenta

R. kL. esculenta (LLR) — LR

De verdeling in L-E-populaties, R-E-populaties en E-E-
populaties is niet uitputtend. Het is slechts een globale
indeling in het schijnbare woud van mogelijkheden. Voor
meer gedetailleerde informatie over dit onderwerp kan
men Jooris (2002) of Giinther (1990) raadplegen.

Determinatie
Het determineren van de verschillende groene kikkers is
niet eenvoudig. Er is een aantal kleurkenmerken waarmee
de soorten redelijk goed te onderscheiden zijn (Blom-
mers-Schlésser, 1992). Die mogen echter nooit als door-
slaggevend determinatiekenmerk gebruikt worden.
Sommige professionele herpetologen determineren
groene kikkers aan de hand van bloedeiwitten. Voor vrij-
willigers is deze methode echter niet bruikbaar. Een rede-
lijk betrouwbare determinatie kan worden verricht door
een aantal maten aan de achterpoten te meten (figuur 1)
met een schuifmaat met een nauwkeurigheid van 0,1 mm.,
maar ook deze methode is niet 100% betrouwbaar.

Het is waarschijnlijk een poelkikker als:

- de berekende waarde van fa voor de linker zijde groter
dan fAB en fB voor de linker zijde én is de berekende
waarde van fA voor de rechter zijde groter dan fAB en B
voor de rechter zijde.

Het is waarschijnlijk een meerkikker als:

- de berekende waarde van fB voor de linker zijde groter
dan fA en fAB voor de linkerzijde én is de berekende
waarde van fB voor de rechter zijde groter dan fA en fAB
voor de rechter zijde.

Het is waarschijnlijk een bastaardkikker als:

- de berekende waarde van fAB voor de linker zijde groter
dan fA en fB voor de linkerzijde én is de berekende

waarde van fAB voor de rechter zijde groter dan fa en fB
voor de rechter zijde.

Soms geven de linker en de rechter achterpoot niet het-
zelfde resultaat (bijvoorbeeld fa is links de grootste waarde
en fAB is rechts de grootste waarde). In dergelijke gevallen
biedt de methode geen uitkomst en kan men het dier het
best noteren als ‘groene kikker onbepaald’.

Voor een betrouwbare determinatie moet men de maten
meerdere keren opmeten, totdat men zeker is dat de
gemeten waarden correct zijn. Bij het noteren van de waar-
neming is het aan te raden de gemeten waarden op de
waarnemingskaart te vermelden. Zo kunnen de determina-
ties achteraf altijd gecontroleerd worden.

Overigens is niet alleen de grootte van het graatknob-
beltje aan de voet (callus internus) sterk verschillend tus-
sen de soorten, maar ook de vorm, met name tussen de
poelkikker (groot en symmetrisch) en meerkikker (klein
en asymmetrisch) (figuren 2 tot en met 4).

Wanneer triploide individuen in een populatie voorko-
men wordt deze methode onbruikbaar. Uit onderzoek
door Giinther (1990) is gebleken dat de triploiden wat
betreft kenmerken tussenposities innemen. LLR triploiden
zitten tussen R. lssonae (LL) en R. kL. esculenia (IR) in. LRR
triploiden zitten tussen R. kl. esculenta (LR) en R. ridibunda

Meetmethode:

Figuur 1
Te meten onderdelen

aan de poot van een
groene kikker (afkor-
tingen in de tekst) en
in detail de callus
internus van meerkik-
ker (GGK), bastaard-
kikker (MGK) en poel-
kikker (KGK).
Overgenomen uit
Lenders et al. (1993).

Meet tot op 0,1 mm nauwkeurig aan de achterpoot:

- de lengte van het scheenbeen (tibialengte: t.l.),

- de hoogte van het knobbeltje aan de voet (callus inter-

nus hoogte: c.ih.) en

- de lengte van deze knobbel (callus internus lengte:

cil).

Doe dit afzondetlijk voor zowel de linker- als de rech-

terachterpoot.

Voer voor zowel de linker- als de rechterachterpoot de

volgende berekeningen uit:
X=tl/cil en Y =tl/cih.

Deze waarden worden in de volgende formules ingevuld.

Voor de linker lichaamszijde:

fA =(92*X)+ (072 *Y) - 359
fAB = (11,0 * X) + (1,19 * Y) - 56,9
B =(14,0*X) + (1,68 * Y) - 97,0

Voor de rechiter lichaamszijde:

fA =(99*X)+(071*Y)- 37,8
fAB = (11,7 *X) + (L,13 * Y) - 58,4
B = (14,6 *X) + (1,69 * Y) -99,2
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Figuur 2

Graafknobbel meerkikker Graafknobbel poelkikker

(RR) in. Aangezien de aanwezigheid van triploiden alleen
met zekerheid vast te stellen is door bloedonderzoek, zet-
ten triploiden elke soortvaststelling zonder bloedonder-
zoek op losse schroeven. Determineren met zekerheid is
dus nagenoeg onmogelijk! Wanneer van meer dan 10 die-
ren de achterpoten zijn gemeten en ze geven alle tien een
overtuigende uitkomst mag men aannemen dat de deter-
minatie betrouwbaar is. In een mengpopulatie moeten dan
dus minimaal 20 dieren worden gemeten.

Een minder exacte maar in het veld eenvoudiger toe te
passen methode is de ‘strekproef’. De lengte van de ach-
terpoten geeft informatie, wanneer deze voorzichtig naar
voren worden geklapt. Bij de meerkikker reikt het hielge-
wricht tot voorbij het oog, meestal zelfs tot voorbij de
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Figuur 3 Figuur 4

Graafknobbel bastaardkikker
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neuspunt, bij de poelkikker hooguit tot het oog en bij de
bastaardkikker tot aan de neuspunt (figuren 5 tot en met
7) (van Diepenbeek & Creemers, 2006). De poten kunnen
ook in een meer natuurlijke houding worden gehouden,
maar dan zo dat het bovenbeen in een rechte hoek op het
lichaam staat. Bij duidelijk overlappende hielen is het een
meerkikker (figuur 8), wanneer de hielen elkaar niet raken
een poelkikker (figuur 9). De bastaardkikker neemt weer
een intermediaire positie in. Bij het determineren is het
gebruiken van een combinatie van kenmerken dan ook
aan te bevelen. De aanwezigheid van triploiden maakt ook
deze methoden niet onfeilbaar. Ook nu geldt dat wanneer
meer dan 10 dieren zijn gedetermineerd en ze alle tien een
overtuigende uitkomst geven, men mag aannemen dat de
determinatie betrouwbaar is.

Determinatie van mannetjes in de paartijd

Bij de mannetjes is het in de paartijd goed mogelijk om
een betrouwbare determinatie te verrichten, zelfs zonder
de dieren te vangen. De determinatie wordt dan gebaseerd
op het uiterlijk en het geluid van mannetjes in een paar-
groep. Dit is alleen mogelijk bij gunstige weersomstandig-
heden.

Kleur en grootte zijn lastige kenmerken bij groene kik-
kers. Een koor van R. lessonae is voor een geoefende waar-
nemer echter onmiskenbaar. Het zijn kleine dieren met
een geelgroene kleur, gitzwarte vlekjes en spierwitte
kwaakblazen. Een koor van R. ridibunda is eveneens her-
kenbaar. Het zijn grote dieren met een olijfgroene kleur,
bruine vlekken en donkergrijze kwaakblazen. r. kl. esculenta
mannetjes zijn meestal grasgroen met zwarte vlekken en
witte tot lichtgrijze kwaakblazen.

Naast het uiterlijk is het geluid een bruikbaar kenmerk om
de mannetjes van elkaar te onderscheiden. Om de soorten
te herkennen aan het geluid is alleen de paarroep geschikt.
De paarroep is een langgerekte roep die goed te horen is
in de paartijd als de temperatuur voldoende hoog is. De
dieren moeten zogezegd, lekker door kwaken. Als er veel
stiltes vallen zijn de omstandigheden niet gunstig.

De roep van R. ridibunda is een schaterend geluid, met

een vrij constant ritme, duidelike onderbrekingen en
klankkleur. Het is goed te onderscheiden van de andere
twee taxa (Schneider, 2005). De roep van R. lssonae is een
langgerekte kwaak waar een rasp in te horen valt. Er zijn
geen onderbrekingen en er is weinig klankkleur. r. kl.
escilenta houdt het midden tussen de beide oudersoorten.
Het kan omschreven worden als een langgerekte kwaak
met een neiging tot schateren er in. Het onderscheid tus-
sen de twee laatst genoemde taxa is niet eenvoudig, omdat
de roep athankelijk is van de watertemperatuur (Schnei-
der, 2005). Na wat oefening is het verschil tussen Rr. kl.
escilenta en R. lessonae te horen. Maar ook nu kunnen de
triploiden roet in het eten gooien door tussenposities in te
nemen.
Neemt men bij gunstige weersomstandigheden rustig de
tijd om een koor kwakende mannetjes te observeren en te
beluisteren dan is een betrouwbare determinatie goed
mogelijk. De geluiden zijn te beluisteren op www.RAVON.0l.
Klik door naar “Soorten”.

Is determineren echt belangrijk?

Giinther (1990) veronderstelt dat R kl. ewdeonta de
verspreiding van de oudersoorten kan bevorderen. Door
de grotere ecologische plasticiteit kan de hybride gebieden
die voor de oudersoorten ongunstig zijn overbruggen. Bij
de voortplanting kunnen de oudersoorten worden
teruggevormd. In een voor de oudersoorten gunstige
omgeving aangekomen, kunnen ze ovetleven en (deel-)
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populaties vormen. Een nadeel hierbij kan zijn dat de
etfelijke variatie erg beperkt is.

De verhouding in de aantallen van de taxa binnen een
populatie wordt sterk beinvloed door de ecologische
omstandigheden. Op basis van deze kennis zou men kun-
nen veronderstellen dat het bij verspreidingsonderzoek
van ondergeschikt belang is om vast te stellen welke taxa
ergens voorkomen. Wanneer de omstandigheden veran-
deren zal ook de samenstelling van de populatie zich wij-
zigen. De aanwezigheid van R kl. eculenta  betekent in
potentie ook de aanwezigheid van R. lessonae of R. ridibunda.

Wanneer de omstandigheden voor een van de beide
oudersoorten gunstig worden zal deze vroeg of laat ver-
schijnen.

Het blijft natuurlijk interessant om te weten welke taxa
waar voorkomen. Bij de groene kikkers kan men vanuit
puur wetenschappelijke overwegingen beter terughou-
dend zijn met het vaststellen van taxa. Wanneer men niet
absoluut zeker is van een determinatie kan men beter
‘groene kikker onbepaald” noteren. Vanuit beleidsoverwe-
ging zou het verleidelijk kunnen zijn om de poelkikker
vast te stellen. Deze soort geniet zowel nationaal (Flora-
en faunawet) als internationaal (Habitatrichtlijn) een
strengere bescherming dan de twee andere taxa. Laat je
echter niet verleiden om al te snel poelkikker te noteren.
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S

Water frogs are complex

This article provides an overview of the complex genetics
and determination of water frogs. Only since 1976 it is
known that there are three taxa of water frog instead of
one taxon in the Netherlands. Determination of water
frogs is complex. Therefore useful information is given on
colouration, body proportions, measurements and sounds.
With these characteristics it is possible to obtain a quite
high degree of certainty, however only blood analyses will
give absolute certainty. It is stated that determination to
species level can be useful from a conservation point of
view, but should be done with utmost care.
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