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Zusammenfassung: Die ausschließlich in der Neuen
Welt verbreitete Familie der Kolibris (Trochilidae)
zeigt neben zahlreichen morphologisch-physiolo-
gischen Spezialisierungen als ernährungsbiologi-
sche Besonderheit das Phänomen der Nektarivo-
rie (Ernährung von Blütenrektar). Dieser Beitrag
stellt die wechselseitigen Anpassungen im Ver-
hältnis Vogel-Pflanze vor und diskutiert Theorien
ihrer Entstehung. Außerdem werden geohistori-
sche Modelle und Artbildungsmechanismen erläu-
tert, die Hinweise auf die Ursachen der heutigen
Artenvielfalt der Kolibris und ihre erfolgreiche
Ausbreitung in neotropischen Lebensräumen
geben, Viele Merkmale im Bau und Verhalten der
Kolibris, aber auch Kreuzungsnachweise können
im Rahmen des Grundtypmodells interpretiert
werden.
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Als Nektarivorie bezeichnet man die Ernährung
von Blütennektar, wie sie bei allen Kolibdtaxa
anzutreflen ist. Diese Ernährungsform ist nur bei
wenigen anderen tropischen Vogelfamilien (2.B.
Afrika/Asien: Nektarvögel, Nectariniidae;
Asien,/Australien: Honigfresser, Meliphagidae;
Pinselzungenpapageien, Psittaglossidaei Hawaii:
Kleidervögel .  Drepanid,dae: Abo. l )  zu f inden.
Bezüglich der Nahmngswahl sind Kolibris als
eutrop zu bezeichnen, d.h. von allen nektarivoren
Vögeln stellen sie die spezialisiertesten Blütenbe-
sucher dar, obwohl sie sich außerdem von Insek-
ten, Pollen, Fnichten und Baumsäften ernähren.
Aufgrund ihres außerordentlichen Artenreichtums
und ihrer weiten Verbreitung, verbunden mit zahl-
reichen gattungs- und artspezifi schen Spezialisie-
rungen, kommt den Trochiliden neben den Insek-
ten in der Neuen Welt eine wichtige Bestäuber-
funktion zu. Außer den vielfältigen geelgneten ana-
tomisch-morphologischen Konstruktionen des
Vogels (vgl. Wrr-ren 1999) spielen Blütenerken-
nung und Blütenmorphologie als wechselseitige
Voraussetzungen eine wesentliche Rolle. Hieraus
und aus der Konkurrenzsituation der Blütenbe-
stäuber ergeben sich zudem Hinweise auf Fra-
gestellungen nach der Herkunft und Evolution der
Nektarivorie, vor ailem auch innerhalb der Fami,
lie Trochilidae.

Im Gegensatz zu Insekten, die Blütenfarben
lediglich im UV-Bereich erkennen, werden Vögel
von Spektralfarben mit leuchtenden Farbtönen
angelockt. Von Kolibris besuchte Blüten zeichnen
sichvorwiegend durchkräftige Rottöne oderOran-
ge, seltener durch Grün, Blau, Weiß oder Farb-
kombinationen (sog. Papageienfarben) aus. Unter-
suchungen an südamerikanischen Pflanzenfamili-
en, z.B. Gesneriaceen, deuten an, daß außer Blü-
ten auch entsprechend gefärbte vegetative Merk-
male wie rote Blattspitzen oder -stengel erkannt

Abb. 1. '
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Glossar

Biogeographie: wissenschaftliche
Fachrichtung, die sich mit der Be-
schreibung und Interyretation lokaler,
regionaler und globaler Verbreitungs-
muster von Tieren und Pflanzen befaßt.
Endemismus: auf eine bestimmte,
meist geographisch eng gefaßte Regi-
on begrenztes Vorkommen einer Tier-
oder Pflanzenart (entweder doft ent-
standen und ursprünglich nicht weiter
verbreitet, oder Reliktvorkommen bei
ehemals weiterer Verbreitung).
Glazialp€rioden: während der erdge-
schichdichen Epoche des Pleistozäns
(Quartär) auftretende Vergletschemn-
gen (Eiszeiten;ca. 800.000 J. bis 12.000
J. v. Chr.).
Habitus, habituell: bezogen auf das
grundsätzliche, charaktedstische Er-
scheinungsbild eines Organismus.
Hybriden: Mlschlinge zweier Arten

mit zumeist intermediären Merkma-
len; nur ausnahmsweise lruchtbar.
Interglazialperioden: Zwischeneis-
zeiten, charakterisiel1 durch Rückzug
der Gletscher (2. B. in Mitteleuropa).
Morphologie: FolrTl und Strul<tur
eines Organismus, unabhängig von
seinenphysiologischen Eigenschaft en.
Mutualismus: Sondedall einer sFn-
biontischen Beziehung, in der die Palt-
ner wechselseitig voneinander profi-
t ieren.
Ornithophilie: Bestäubung von
Pflanzen durch Vögei.
paläoklimatisch: bezieht sich auf
die klimatischen Faktoren vergange-
ner Erdzeitalter.
Taxon (pl. Taxa): Systematische
Gruppe irgendeiner Rangstufe, z. B-
Alt, Gattung, Familie.

werden, um die Auffäl1igkeit omithophiler Pflanzen
unter den relativ lichtarmen Bedingungen des tro-
pischen Regenwaldes zu erhöhen (W]rrvauN,
münd1.). Der bei Vögeln weitgehend reduzierte bis
fehlende Geruchssinn widerspiegelt sich in der
Geruchlosigkeit vieler Vogelblumenblüten, was
,,illegale" Nektarivorie, beispielsweise von Insek-
ten oder Fledermäusen, die keine Bestäubung lei-
sten, ausschließen soll. Wie bereits Jouow (1900)
bemerkte, ist es in evolutionsgeschichtlicher Hin-
sicht allerdings nicht erwiesen, ob es sich dabei um
eine koevolutive Anpassung handeit, d.h. ob z.B.
insel,lenblütige Pflanzen als potentielle Vorgänger
mit der Entwicklung der Ornithophilie auch ihren
Geruch verloren haben.

Weitere morphologische und physiologische
Merkmale der Vogelblumen unterstreichen die
enge Beziehung zu ihren Bestäubern (vgl. Farcnr &

ver rrn Prrr 1966). Gegenüber Insektenblumen ist
die Nektarproduktion erheblich gesteigert, was
bereits als Indiz auf den Bestäubertyp gelten kann.
Die Nektarkonzentration gewährleistet keine aus-
reichende Versorgung des Kolibris, der dadurch
gezwungen ist, weitere Blüten - bis zu 3000 pro
Tag - aufzusuchen und damit Fremdbestäubung
zu gewährleisten. Die je nach Pflanzent;.p und
Region mehr oder weniger ausgeprägte Periodi-
zität der Nektarabgabe widerspiegeit sich auch in
den Strategien des Nahrungssuchverhaltens der
Kolibris. Während einige Arten streng ter torial
sind und Nahrungsreviere, d.h. beispielsweise
blühende Bäume, gegenüber Artgenossen und
anderen Kolibris, aber auch Großschmetteriingen
und Bienen verteidigen, zeigen andere ein nicht-
teritoriales Umherstreifen, wobei mehr oder weni-
ger gezielt und regelmäßig bestimmte Futterpflan-
zen angeflogen werden (,,trap lining"). Zu den ter-
ritorialen Arten zähien die meisten Vertreter der
Unterfamilie Trochilinae, während die Phaethor-
nithinae überwiegend als,,trapliner" bezeichnet
werden können.

Zahlreiche Besonderheiten lassen sich im Bau
und dei Positionierung der Blüten ornithophiler
Pflanzen erkennen. Um ein Abfließen des Honigs
zu verhindem, finden sich vielfach Kapillaren,
Härchen oder stark benetzbare Obedächen an
Blütenboden und -saum. Die Blüten sind häuhg in
verlängerten, relativ dichten freistehenden oder
-hängenden Blütenständen angelegt. Der relativ
derbe Bau der Blüten und ihrer Stengel wird ais
Anpassung an die erhöhte mechanische Belastung
durch die exponierte Position und den Vogel-
schnabel interpretielt. Im Gegensatz zu anderen
nektarbesuchenden Vögeln können Kolibris i.d.R.
Blüten nur im Schwinflug anfliegen und klammem
sich nur ausnahmsweise an größeren Blüten fest.
Als Blütent)?us erscheintbeivonliolibdsbestäub-
ten Vogelblumen besonders häufig der Röhren-
oder Kelchtyp, wie er u. a. fü Lippenblütenge-
wächse (Lamiaceae), Braunwurzgewächse (Scro-
phulariaceae), Nachtschattengewächse (Solana-
ceae), Gesneriengewächse (Gesneriaceae) oder
eine Reihe von Baum- und Straucha en sowie Epi-
phyten (2. B. einige Orchidaceae, Bromeliaceae)
tl,pisch ist. Die Staubblätter überragen häufig die
Länge der Kronröhre, wobei der Pollen entweder
auf den Schnabel, die Stirn bzw. den Hinterkopf
oder das Kinn des Kolibds übertragen wird (Abb. 2).

Uber die Entstehung der Nektarivorie bei
Vögeln wie auch umgekehrt der Ornithophilie im
Pflanzenreich gibt es zahheiche, teils widerspnich-
liche Hypothesen, die selbst eine Deutung im evo-
lutionären Konzept erschweren. In der modernen
Forschung wird der fnlher häufig strapazierte
Begriff der Koevolution zunehmend kritisch gese-
hen und die Pflanze-Vogel-Beziehung lediglich als
Mutualismus gedeutet. Demzufolge düfte es sich
eher um ein stammesgeschichtlich gesehen relativ



junges Phänomen handeln. Fü diese Uberlegung
sprechen folgende Indizien:

1. Vogelblumen und ihre Bestäuber sind welt-
weit in den Tropen und Subtropen verbreitet.
Ornithophilie ist zwar in vielen Pflanzenfamilien zu
flnden, jedoch nur bei jeweils wenigen Vertretem.
Daher wird angenommen, daß dieses Phänomen
mehrfach parallel bzw. unabhängig voneinander in
verschiedenen Stammeslinien entstanden ist.

2. Nur wenige Vogelfamilien ernähren sich
(neben Insekten, Früchten u.a.) überhaupt nektari-
vor (Abb. 1). Ausnahmslos handelt es sich dabei
um relativ spezialisierte Vertreter mit entspre-
chenden anatomisch-morphologischen Konstruk-
tionen (2. B. Schnabel-, Zungenform). Allerdings
weisen nur die Kolibris eine extreme Spezialisie-
rung hinsichtlich der Art der Nahrungsaufnahme
und damit verbundener Anpassungen in Körper-
bau und Verhalten (2. B. Flügelkonstruktion -
Schwirrflug) aul

3. Trotz der zugrundeliegenden Spezialisierun-
gen bei Vogel und Nahrungspflanze - als unmit-
telbare Voraussetzung fur eine überhaupt erfolg-
reiche Ernährung bzw. Bestäubung flnden sich
zumeist keine ausgeprägten,,Exklusivbeziehun-
gen", d. h. direkte Abhängigkeitsverhältnisse. Die
Tatsache, daß einige Kolibriarten fast ausschließ-
lich an bestimmte Nahrungspflanzen gebunden
sind (Bsp.: Eutoxeres spp. - Heliconien), deutet
nicht grundsätzlich eine parallele Entwicklung bei-
der Taxagruppen an. Die sehr variable Schnabel-
form von Trochiliden (vgl. Wrrren 1999) stellt vor-
rangig die Bandbreite der Mikroevolution dar. Das
Vorhandensein extremer morphologischer Merk-
male bzw. Spezialisierungen - hiezu gehört eben-
falls die Veränderung der Körpergröße muß
selbstverständlichauchunterdemAspektderKon-
kurrenzvermeidung unter suboptimalen Bedin-
gungen verstanden werden. Die innerhalb einer
Gattung am weitesten verbreiteten und damit unter
den Bedingungen adaptiver Radiationen erfolg-
reichsten Kolibris aus der Gruppe der Trochilinae
(z.B. Amazilia-, C hlorostilbon- Arten, Florisuga melli-
vonr) besitzen gerade bis schwach gebogene, mit-
tellange Schnäbel (20-30 mm) und eine mittlere
Körpergröße (8-12 cm).

4. Vielfach kann an Blüten mit relativ langen
Kronblättem ..Nektardiebstahl" beobachtet wer-
den. Dabei stechen Arten mit krilzeren Schnäbeln
Blütenkelche seitlich an. um an den Nektar zu
gelangen;Bestäubung f,ndet nicht statt. Von einigen
Kolibriarten ist bekannt, daß sie Stechöffnungen
nutzen, die von anderen Vögeln mit kräftigeren
Schnäbeln (2. B. Coereba-, Diglossa-Arten) angelegt
$urden. Ein derartiges Verhalten spricht selbsr
verständlich nicht fur eine koevolutive Anpassung,
sondern geschieht vermutlich entweder situati-
onsbedingt oder gezielt und könnte teilweise
erlemt worden sein.

Im Rahmen des Evolutionsmodells werden

insektenfressende Vogel als Vorfahren heuriger abb '
nektarivorer Gruppen angesehen (u.a. Fancnr & var
DER PrrL 1966, PoLEy 1994). Insektennahrung ist
auch bei Kolibris weit verbreitet (vor allem Schat-
tenkolibris) und wird bei der Jungenaufzucht aus-
schl ießl ich ve"wandt.  Wie es zum Ubergang von
der einen in die andere Ernahrungsform kam. isr
umsiri l len. Die am häulrgsten gendnnte H}?oLhese
ist, daß zunächst Insekten aus Blüten erbeutet wur-
den und dabei allmählich Nektar als zusätzliche
Nahrungsquelle entdeckt wurde. Eine vergleich-
bare Interpretationsmöglichkeit liefert die Vermu-
tung, Vögel hätten sich zunächst primär von Was-
ser aus Blütenkelchen ernährt. Weniger plausibel
erscheint, daß über die destruktive Aufnahme von
B1ütenteilen eine Gewöhnung an den Nektar
erfolgte (vgl. Schnabelformen, Abb. 1) oder daß
sich die Vorfahren nektarfressender Vögei zuerst
von Baumsäften emährten. Diese Ernährungsform
ist zwar auch bei einigen Kolibriarten zu beobach-
ten, erscheint jedoch lediglich als situationsbe-
dingte Verhaltensweise. Vergleichbar der,,illega-
len" Nektaraufnahme aus beschädigten Blüten
werden in diesem Fall beispielsweise von Spech-
ten geschaffene Löcher genutzt, was nicht als
mikroevolutive Anpassung zu verstehen ist.

Die äußerst erfolgreiche Ausbreitung der Kolibris,
die durch die Einnischung in der Ernährungsform
begünstigt u'urde, steht in engem Zusammenhang
mit der geohistorischen Entwicklung Südamerikas.



Tab L

Quartär Holozan

Pleistozän

Das fast vollständige Fehlen von Fossil ien- es sind
lediglich einzelne Funde aus pieistozänen Schich-
ten von karibischen Inseln bekannt - erschwert
zweifellos die Beurteilung ihrer Stammes- und Art-
bildungsgeschichte. Dies ist aberkein Indiz für eine
relativ junge Entstehung der Trochiliden, da auf-
grund der besonderen geologischen Situation in
Südamerika wie der Abtragungsrate in den Anden
und der großräumigen Verfrachtung von Sedi-
menten im Amazonasbecken auch von anderen
wichtigen Wirbeltiergruppen (u. a. Reptilien, Säu-
ger) kaum fossile Nachweise bekannt sind.
Erkenntnisse über Zentren und Mechanismen der
Ausbreitung der Kolibris können daher vorrangig
anhand von biogeographischen Untersuchungen,
d.h. Analysen zur Verbreitung und morphologi
schen Vadation gewonnen werden. Vergleichende
St uoien zu molekularbiologiscnen Ahl l ic f ,ke;re1.
z.B. D\ A-Hvbr idisierungsexperimenre (SrB F' &
AHLOUTST 1990, BLErwrrss et. al. 1994, 1997), sollten
auf der Grundlage biogeographisch-morphologi-
scher Befunde erfolgen (Wrrrrn 1998).

Als Ursache (bzw. Auslöser) vielfältiger Artbil-
dungsprozesse und damit der rezent beobachteten
Vielfalt der neotropischen Tier- und Pflanzenwelt
können Andelungen in der Geomorphologie des
südamerikanischen Kontinents angenommen wer-
den. In der fnihen biogeographischen Literatur \ ,nr-
den die der Entstehung der Anden zugrundeliegen-
den Hebungsvorgänge als entscheidender Auslöser
für Artbildungsprozesse bewertet (CHA|MAN 1917,
1926). Diese Vorgänge begannen bereits mit dem
Ende des Tertiars am Übergang zum Quartär und
sind bis heute nicht abgeschlossen. Für den am
besten untersuchten Teil der Kordil leren, die Nord-
anden Kolumbiens und Ecuadors und angrenzen-
de Gebirgszrige Mittelamedkas (vgl. Tnoll 1930),
wird als Höhepunkt der orogenetischen Hebungen
(= Entstehung von Gebirgsstufen über 2000 m) das
lnlhe Pleistozän (vgl. Tab. 1), im Fall der Ostanden
(2. B. Mdrida-Region, Venezuela) das mittlere bis
späte Pliozän angesehen (Snresou 1979).

Aufgrund von Studien über Pollenablagerun-
gen in aufeinanderfolgenden Sedimenten ausge-
wählter Gebirgs- und Tiefl andgebiete Südamerikas
(2. B. Bogotä-Region, Kolumbien; Manaus, Brasilien)
wirdpostuiiert, daß Vegetationsfluktuationen statt-

gefunden haben, die auf die Temperaturschwan-
kungen im Pieistozän zunickzufuhren sind und
vom Wechsel von Eiszeiten und Zwischeneiszei-
ten beeinflußt u.urden (veu oer Hel,rnreru 1974, van
oen Haur,reu & Gorzelrs 1960, 1964, Harrrr 1967).
Im amazonischen Tiefland kam es während gla-
zialer Schübe in kühl-trockenen Perioden zur Ausr
breitung von Savannengebieten, was die erhöhte
Ablagerung von Gräseryoilen zur Folge hatte. Um-
gekehrt konnten sich Wälder unter warm-feuchten
Bedingungen ausbreiten (überwiegende Ablage-
rung von Pollen von Baumarten). In den Anden
wurde dervertikaie Temperaturgradient imWech-
sel käiterer undwärmerer Phasen entweder erhöht
oder verringert, was Auswirkungen aufdie Höhen-
verbreitungderVegetation, insbesondere derBerg-
regenwälder, hatte. Ihre Vettikalverteilung dürfte
für die Einnischung bestimmter Vogelguppen
demnach weitaus entscheidender für Artbildungs-
prozesse gewesen sein als rein geologische Vor-
gange, wie u.a. Gp"AVEs (1985) am Beispiel der
Drglossa-Arten (Blütenstecher) nachwies.

Bei der Interyretation der Biogeographie wald-
bewohnender Vogelarten der Anden und Amazo-
niens wird von einigen Autoren einerseits ein rela-
tivjunges, d. h. pleistozänes Alter heutiger Vertre-
ter angenommen (HAFFER 1968). Andererseits wird
vermutet, daß Waldinseln unter global schwan-
kenden Klimabedingungen als Endemismuszen-
tren (mit relativer ökologischer Konstanz) eine
Rolle spielten, in denen räumlich-zeitliche Isolati-
onsmechanismen Artbildungsereignisse förderten.
Diese Waldfragmente - als Reste urspninglich
geschlossener Waldgebiete - dienten unter trocke-
neren Bedingungen während der Zwischeneiszei-
ten haufig als Rückzugsgebiete (Refugien, Abb. 4)
waldbewohnender Tier- und Pflanzenarten. Als ein
Hauptkriterium zur Festlegung der Lage ehemali-
ger Waldinseln nennt HAFFER (1969) die Existenz
kontinuierlich hoher Niederschlagsmengen unter
der Annahme, daß die gegenwärtigen Verhältnis-
se den paläoklimatischen Gegebenheiten entspre-
chen. Umgekehrt iassen sich Vegetationsinseln aus
olfenen Landschaftstypen (Savannen, Steppen)
unter dem Einfluß warm-feuchten Klimas während
der Eiszeiten postulieren (Abb. 4).

Die Analyse der Verbreitung tropischer Pflan-
zenfamilien des Amazonasbeckens (PRANCE 1973)
sowie die bereits erwähnten Pollenfunde (ven nrn
HAMMEN 1974) geben Hinweise aufVerbreitung und
Größe ehemaligerWaldinseln. Demnachwerdenim
nördlichen Südamerika neun Haupt und eine Reihe
weitererNebenrefugienvermutet. Geologisch gese-
henbefrnden sich die meisten im Bereich derAnden
bzw. des Guyana-Schildes (Herren 1969).

In den Refugien bildeten überlebende Popula-
tionen die Ausgangsbasis für Radiationen. Relativ
häufig differenzierten sich Refugialpopulationen
auf Art- oder Unterartebene, bevor sie sich unter
günstigeren ökologischen Bedingungen geogra-

Tertiär Pliozän

Miozän

Abb.4.
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phisch weiter ausbreiten konnten. Falls die Zeiträu-
me der Isolation ausreichend lang andauerten, um
eine ökologische bzw. morphoiogische Differenzie-
rung der Taxa zu ermöglichen, war eine Hybridisie-
rung infolge von späteren emeuten Uberlappungen
der Verbreitungsgebiete (Selflrndärkontakte) mit
ehemaiigen Vorläuferpopulationen nicht mehr mög-
lich und somit der Prozeß der allopatdschen Artbil-
dung abgeschlossen (Ubersicht in Harrrn 1979).

Geomorphologische Befunde hinsichtlich der
Sedimentationsraten in andinen Tälern (Snresoi\
1979) lassen darauf schließen, daß in Trockenzei-
ten vermehrt Erosionsprozesse aufgrund teilweiser
Entwaldung auftraten. In feuchteren Perioden wur-
den die Sedimente dann ausgewaschen. In derPan-
tepui-Region SO-Venezuelas kam es umgekehrt
zur Entwaldung von Flanken der Tafeiberge, die
als mächtige Gesteinsschichten nahezu senkrecht
abgetragen u-urden. Beide Prozesse hatten signifi-
kante Veränden-rngen der Topographie betroff ener
Regionen zur Folge und wirkten vermutlich als Iso-
lationsfaktoren artbildungsfördernd (Srrvtnmenr
1986). Aufgrund von Studien zu Endemismusraten
(Mavn & Purlrs 1967) wird angenommen, daß die
Vorläufer vieler heutiger Vogelarten die Tafeiber-
ge erst in jüngerer Zeit (2.B. Pleistozan) besiedel-
ten. Endemische Kolibriaften lassen sich wahr-
sclreinlich überwiegend von andinen Vertretern
ableiten und benutzten flußbegleitende Wälder als
Einwanderungsbnicken (WELLER im Druck).

Generell bietet das Refugidmodeil eine befrie-
digende Erklärung fur die heutige Verbreitung vie-
ler neotropischer Kolibriarten. Biogeographische
Analysen tiefl andbewohnender (2. B.,4 gyrtia, A ma-
ziliq, Polyerata,WElren 1998) als auch andiner Tro-
chilidengattungen (2.8. Aglaiocercus, Scnucnr,ierr
& Durrnnn 1993, Chalcostigmd, ScHUCHMANN &
HETNDL 1997) lassen häufig Kongruenzen von Ent-
stehungs- oder Verbreitungsgebieten mit postu-
lierten Wald- oder Offenlandrefugien erkennen.
Neben der Theorie der Differenzierung von Arten
oder Unterarten durch Isolation in Refugien wer-
den weitere Modelle diskutiert, die Unterschiede in
regionalen bzw. kleinräumigen Umweltbedingun-
gen als Auslöser für Artbildungsprozesse betonen.

Alternative Differenzierungsmodelle

Die Refugientheorie ist nicht unumstritten (ENDLER
1982, Corlron 1986, SALo et al. 1986), obwohl die
postulierten Endemismuszentren unterschiedli-
cher Tiergruppen im Wesentlichen übereinstim-
men (vgl. Bnowr & Mrer-rE 1972, Heliconia-Falter',
VarzoLr '  & W |rA\ "  l970. ,4rors-Echsen) Atrer-
nativ zur Annahme von Artbildung in plio-pleisto-
zänen Refugien (entsprechend dem peripheral iso-
lates model, vgl. MAvR 1967) wies F.rrrosa (1995)
auf die Möglichkeit unabhängiger Radiationen von
Reliktpopulationen in ökologisch extrem stabilen,

im gesamten Pleistozän undunabhängig von Refu-
gien existierenden Gebirgsarealen hin (,,stable
area" theory). Artbildung unter diesen Vorausset-
zungen bezeichnet man als Zentrifugalspeziation
(Fp, '  19q3. basjererd duI Bpo\ \  1957).  Sie sreht
im Gegensatz zu Vika anzeffekten, d.h. Artbil-
dungsprozessen, die durch ökologische oder geo-
graphische Barrieren heruorgerufen worden sind.
Beispielgebend betonte FTELDsA (1990, 1995) die
Bedeutung andiner Feuchtwäider (Peru, Chile,
Bolivien) die haufrgvon Polylepis (Rosengewäch-
se)gebildet werden - als Endemismusgebiete (Ent-
stehungs- bzw. Verbreitungszentren) für gebirgs-
bewohnende Vogelarten. Auch Kolibriveftreter
gehören zu den Bewohnern solcher Gebirgswälder
und entstanden mögliche|weise in solchen ,,stable
areas", woraufu.a. HEINDL & SCHUCHMANT (1998)bei
der Gatl])ng Metqlluro hinwiesen. Demnach spricht
vieles dafur, daß sich diese Gruppe wie viele ande-
re Vogeltaxa erst im späten Pleistozän diversifi-
zierte (vgl. KLTcKA & ZrNK 1997) und nicht bereits
im frühen Pleistozän vor ca. 2-3 Millionen Jahren
(nach Gencra-MonrNo et al. 1999). Diese H),pothese
wird durch Befunde gestützt, die starke klimatjsche
Oszil lationen während der letzten 800.000 Jahre
im Bereich der Nordanden verrnuten lassen. und
zwar stärkere in 1 00.0 00-Jahres-Zyklen (entspre-
chend den Glazial-lnterglazial-Perioden) und schwä-
chere, aber häufigere (19.000-23.000 J.)während des
gesamten Pleistozäns (HoocHrEMSrRA et a]. 1993).

Die Beobachtung, daß Verbreitungsgebiete von
Tier- und Pflanzenarten in Amazonien häufig mit
dem Verlauf von Flußsystemen korrelieren, fuhrte
einige Autoren zur Vemuturg, daß breite Flußläufe
potentielle Barrieren des Genflusses zwischen
Populationen darstellen und deshalb als Aftbil-
dungsfaktoren wirken. Für die Vogelwelt wiesen
u d.  S -  .  (1967) und HqFF.a & F, "^ . r  \  (1985)
auf den Einfluß von Flüssen als Ausbreitungs-
schranken insbesondere auf unterw.uchsbewoh-
nende, relativ standofttreue Arten hin. FriI Vogel-
arten mit höherem Ausbreitungspotential wirken
sie im allgemeinen nicht als artbildungsfördernde
Barrieren. Dies konnte auch fur einige in Amazo-
nien weitverbreitete Kolibris der Gattungen 
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tria ur,d Polyerata nachgewiesen werden (Wrllrn
1998). In beiden Gruppen kommen V€rtreter der-
selben Artbeiderseits des Amazonas vorundunter-
scheiden sich entweder nur auf Unterartniveau
(Agyrtria versicolorJ oder nicht signifikant und zei-
gen mehr oder minder deutliche Hybridmerkmale
(Polyerata fmbriata\.

Entsprechend der Progressionsregel Hrustcs
(1950) lassen sich plesiomorphe, d.h. ursprüngli-
che Merkmale vor ällern bei stammesgeschichtlich
älteren Vertretern nachweisen, während jüngere



Vertreter einer Tiergruppe verstärkt durch apo-
morphe, d.h.,,foftschritt l iche" Kennzeichen cha-
rakterisiert sind. Bei den Trochilidae wird die
Unterfamilie der Schattenkolibris (Phaethornir
hinae) allgemein a1s relativ urspninglich betrach-
tet, während die Eigentlichen Kolibris (Trochilinae)
als stärker abgeleitet erscheinen (JoHNSGARD 1983 ).
Fr.ir diese Theorie sprechen folgende Merkmale
und Lebensweisen:

1. Im Gefieder zeigen Schattenkolibds als über-
wiegend waldbewohnende Arten düstere, nicht-
metallische Farben, während die meisten anderen
Vertreter Farbglanzeffekte aufuieisen, möglicher-
weise eine Anpassung an die vieifältigen Leben-
räume dieser Untedamilie.

2. Alle Schattenkolibris zeigen kaum farbliche
Unterschiede der Geschlechter, während die
Mehrzahl der Trochilinae geschlechtsdimorph ist,
d.h. männliche und weibliche Individuen einer Art
sind verschieden gefärbt. Männchen besitzen häuf,g
auffällige gefärbte Schmuckfedern oder Körper-
anhänge, was auf sexuelle Selektion im Rahmen
eines stärker ausgeprägten Balzverhaltens zurück-
geführt werden kann (2. B. Schauflüge).

3. In der Nahrungswahl bevorzugen Schatten-
kolibris einen höheren Anteil Insekten, die Eigent-
lichen Kolibris eher Blütennektar. Insekten werden
als ursprünglichere Nahrungsform nekta vorer
Vöge1 angesehen (vgl. Theorien zur Entstehung der
Nektarivorie).

4. Als biogeographisches Zentrum der Familie
der Kolibris wird das nordöstliche Südamerika
postuiiert, da Fomen des westlichen Südamerikas
und Mittelamerikas mel]I abgeleitete Merkmale
zeigen. Obwohl das gesamte Verbreitungsgebiet
der Schattenkolibris sowohl weite Bereiche Süd-
amerikas als auch Mittelamerikas umfaßt, treten
sie vor allem in Brasilien in zahlreichen Arten auf
und haben dort offenbar ihren Ursprung. Hierbei
ist anzumerken, daß nur wenige, allerdings relativ
plesiomorph (ursprünglich) erscheinende Vertre-
ter der Trochilinae wahrscheinlich ebenfalls in
dieser Region entstanden sind (2. B. Gattungen
Agyftria, Polyerata, WELLER i998).

Andere Merkmale und Elgenschaften weisen
aber auch auf Spezialisierungen bei Schattenkoli-
bris hin, die eher als apomorphe Charakteristika
einzustufen sind. Im Körperbau fäl1t der relativ
lange, gebogene Schnabel auf, eine spezielle
Anpassung an Blüten mit gekrümmter Kronröhre
(2.8. Bananengewächse, Heliconiaceae). Demge-
genüber besitzen die meisten trochilinen Kolibris
kürzere und gerade bis schwach gebogene Schna-
bel, erscheinen also weniger spezialisiert. Das
könnte andeuten, daß das Merkmal Schnabelform
von einfachen (geraden) zu komplexeren (ge-
krümmten) Schnäbeln modifi ziert r,urde. Eine wei-
tere morphologische Besonderheit stellt der abge-
stufte, teilweise kontrastierte Schwanz der Schat-
tenkolibris dar. Er drirfte eher Bedeutung im

Revier- und Balzverhalten besitzen, während der
zumeist kurze, leicht bis mäßig gegabelte Schwanz
der Eigentlichen Kolibris besser den grundlegen-
den Anpassungen und Strategien des Nahrungser-
werbs, des Balz- und Brutverhaltens und auch der
Feindabwehr (u.a. erhöhte Manövrierfähigkeit;
verminderte Abstoßung während des Brütens)
Rechnung trägt.

Als weiteres lndiz lLr e.re Spezialisierung der
Schattenkolibds kann die eigentumliche Nestform
gelten (vgl. WELLER 1999). Die an Pflanzenblättem
aufgehängte Konstruktion ist wahrscheinlich nur
eine Modifizierung des Napfnestes, des bei den
Eigentlichen Kolibris und den meisten anderen
Vögelgruppen am häufigsten verbreiteten Nest-
typs. Intemediäre Merkmale im Nestbau und in
der Morphologie der Zahnschnabelkolibris (,42d-
rodon, Doryfera) iassen diese Artengruppe als
Ubergangsform beider Unterfamilien erscheinen
(SCHUCHMANN 1995).

Die vorangehenden Ausführungen verdeutli-
chen, daß die Hypothesen über die Stammesge-
schichte der Kolibris zu wenig gesichert sind, um
definitive Schiußfolgerungen über den Ursprung
der wichtigsten Artengruppen und ihrer Ver-
wandtschaftsverhältnisse zu ziehen. Eine Deutung
ihrer Herkunft und Evolution im Grundtypmodell
(Definition bei Juryrrn & Sorrnrn 1998) erscheint
ebenfalls nicht unprobiematisch, zumindest unter
Berücksichtigung des Kriteriums der Kreuzbarkeit
von Gattungen verschiedener Unterfamilien.

Kreuzungen zwischen unterschiedlichen Koli-
briarten oder -gattungen kommen in der Natur
offenbarnicht seltenvor und haben häufig zu taxo-
nomiscllen Fehlschlüssen hinsichtlich der Gültig-
kei t  von Arren gefuhrt  (HTNKELMA\\  eL al .  l99l  ) .  Da
intermediäre Merkmale in Körperbau und Gefie-
derfärbungals ResuitatvonKreuzungeninderVer-
gangenheit häufig übersehen worden sind, r,mrde
eine Reihe von Arten beschrieben, die sich bei
genauerer Uberpnifung als Hybriden er-weisen.
Insbesondere sind solche Artbeschreibungen kri-
tisch zu betrachten, die nur auf der Untersuchung
eines einzelnen Belegexemplares beruhen. Ein pro-
minentes Beispiel dafür stellt der Fall der sog.
Tächira-Amazilie (Amqzilia distans, Wrrr,lonn &
Purr-rs 1956) aus Venezuela dar, die hirzlich als
Gattungshybrid 4zazilia x Hylocharis identifiziert
werden konnte (WEu-sn & ScuucuuerN 1997, Grqvm
1998).

Hybriden sind bislang ausschließlich aus der
Unterfamilie der Eigentlichen Koiibris bekannt
geworden. Insgesamt r,lurde Hybridisierung zwi-
schen mehr als 30 Gattungen nachgewiesen (u. a.
Henrrnr 1900, BERLroz 1927, 1929, 1938, 1964,
GnqNrseu 1988, Gnevrs 1996, 1997, eigene Studi-
en). Zahireiche Beispiele für direkte und indirekte
Kreuzbarkeit liefern insbesondere die südamerika-
nischen a enreichen Gattungen Amazilia, Poly-
erata, Hylocharis, Thcrlurania und Chlorostilbon



sowie die nordamerikanischen Arten der Gattun-
gen Selaspharus, Stellulq rl1d Archilochus bzw.
Calypte (Suoy:r & Pn[ups 1966). Zweifelsohne
deutet das gehaufte Auftreten von Hybridexem-
plaren auf enge phylogenetische Beziehungen der
beteil igten Taxa hin, worauf Mevr & SHoRr (1970)
hinwiesen. So wird z.B. fur die in Nordamerika
endemischen Kolibrivertreter Monophylie, d. h.
eine gemeinsame phylogenetische Abstammung
von srid- und mittelamedkanischen Vorfahren
angenommen (JoHilsceno i 983).

Unterschiede in wesentlichen no-pho o
gischen und verhaltensbiologischen Merkmalen
(2. B. BioaL:ustik, Brutbiologie) sind vermutlich die
Ursache fur fehlende Kreuzungsnachweise zwi-
schen den Eigentlichen Kolibris und den Schatten-
kolibris (einschließlich der Zahnschnabelkoiibris).
Beide Unterfamillen werden als monophyletisch
angesehen. Wahrscheinlich haben sich ihre Evolu-
tionslinien in einem fnihen Stadium der Stammes-
geschichte der Kolibris getrennt und unabhängig
voneinander weiterentwickelt. Allerdings sind alle
Vert 'eter der Kol ibr is durch den gemeinsamen
Besitz einer Kombination einzigartiger Merknale
von anderen, auch habituell ähnlich erscheinenden
Vogelfamilien deutlich abgrenzbar. Deshalb erfül-
len Kol ibr is durchaus die Anforderurgen an einen
Grundtyp. Die teilweise starken Unterschiede in
Morphologie und Verhalten sind im Rahmen der
Variabilität von Grundtlpen und der Pol)'valenz von
Stammformen interpretierbar (JUNKER & SCHERER
1998). Vor diesem Hintergrund erscheint die heu-
tige Formenvielfalt der Trochiliden deshalb als
Resultat vielfacher paralleler und aufeinanderfol-
gender Artbildungsprozesse unter den sich rasch
verändernden geologischen und klimatischen
Bedingungen Südamerikas.
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