Zusammenfassung: Die ausschliellich in der Neuen
Welt verbreitete Familie der Kolibris (Trochilidae)
zeigt neben zahlreichen morphologisch-physiolo-
gischen Spezialisierungen als ernahrungsbiologi-
sche Besonderheit das Phinomen der Nektarivo-
rie (Erndhrung von Bliitennektar). Dieser Beitrag
stellt die wechselseitigen Anpassungen im Ver-
hiltnis Vogel-Pflanze vor und diskutiert Theorien
ihrer Entstehung. AuBerdem werden geohistori-
sche Modelle und Artbildungsmechanismen erliu-
tert, die Hinweise auf die Ursachen der heutigen
Artenvielfalt der Kolibris und ihre erfolgreiche
Ausbreitung in neotropischen Lebensridumen
geben. Viele Merkmale im Bau und Verhalten der
Kolibris, aber auch Kreuzungsnachweise kénnen
im Rahmen des Grundtypmodells interpretiert
werden.

Als Nektarivorie bezeichnet man die Erndhrung
von Bliitennektar, wie sie bei allen Kolibritaxa
anzutreffen ist. Diese Erndhrungsform ist nur bei
wenigen anderen tropischen Vogelfamilien (z.B.
Afrika/Asien: Nektarvogel, Nectariniidae;
Asien/Australien: Honigfresser, Meliphagidae;
Pinselzungenpapageien, Psittaglossidae; Hawaii:
Kleidervbgel, Drepanididae; Abb. 1) zu finden.
Beziiglich der Nahrungswahl sind Kolibris als
eutrop zu bezeichnen, d.h. von allen nektarivoren
Vogeln stellen sie die spezialisiertesten Bliitenbe-
sucher dar, obwohl sie sich auflerdem von Insek-
ten, Pollen, Friichten und Baumséften erndhren.
Aufgrund ihres aul3erordentlichen Artenreichtums
und ihrer weiten Verbreitung, verbunden mit zahl-
reichen gattungs- und artspezifischen Spezialisie-
rungen, kommt den Trochiliden neben den Insek-
ten in der Neuen Welt eine wichtige Bestduber-
funktion zu. AuBler den vielféltigen geeigneten ana-
tomisch-morphologischen Konstruktionen des
Vogels (vgl. WELLER 1999) spielen Bliitenerken-
nung und Blitenmorphologie als wechselseitige
Voraussetzungen eine wesentliche Rolle. Hieraus
und aus der Konkurrenzsituation der Bliitenbe-
stduber ergeben sich zudem Hinweise auf Fra-
gestellungen nach der Herkunft und Evolution der
Nektarivorie, vor allem auch innerhalb der Fami-
lie Trochilidae.

Im Gegensatz zu Insekten, die Bliitenfarben
lediglich im UV-Bereich erkennen, werden Vogel
von Spektralfarben mit leuchtenden Farbténen
angelockt. Von Kolibris besuchte Bliiten zeichnen
sich vorwiegend durch kréaftige Rottone oder Oran-
ge, seltener durch Griin, Blau, Weif3 oder Farb-
kombinationen (sog. Papageienfarben) aus. Unter-
suchungen an stidamerikanischen Pflanzenfamili-
en, z.B. Gesneriaceen, deuten an, daf3 auf3er Bli-
ten auch entsprechend gefarbte vegetative Merk-
male wie rote Blattspitzen oder -stengel erkannt
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Abb. 1: Nur wenig



Glossar

Biogeographie: wissenschaftliche
Fachrichtung, die sich mit der Be-
schreibung und Interpretation lokaler,
regionaler und globaler Verbreitungs-
mustervon Tieren und Pflanzen befaft.
Endemismus: auf eine bestimmte,
meist geographisch eng gefafite Regi-
onbegrenztes Vorkommen einer Tier-
oder Pflanzenart (entweder dort ent-
standen und urspringlich nicht weiter
verbreitet, oder Reliktvorkommen bei
ehemals weiterer Verbreitung).
Glazialperioden: wihrend der erdge-
schichtlichen Epoche des Pleistozéns
(Quartér) auftretende Vergletscherun-
gen (Eiszeiten; ca. 800.000 J. bis 12.000
J. v. Chr.).

Habitus, habituell: bezogen auf das
grundsétzliche, charakteristische Er-
scheinungsbild eines Organismus.
Hybriden: Mischlinge zweler Arten

mit zumeist intermediaren Merkma-
len; nur ausnahmsweise fruchtbar.
Interglazialperioden: Zwischeneis-
zeiten, charakterisiert durch Riickzug
der Gletscher (z. B. in Mitteleuropa).
Morphologie: Form und Struktur
eines Organismus, unabhingig von
seinen physiologischen Eigenschaften.
Mutualismus: Sonderfall einer sym-
biontischen Beziehung, in der die Part-
ner wechselseitig voneinander profi-
tieren.

Ornithophilie: Bestdaubung von
Pflanzen durch Vogel.
palaoklimatisch: bezieht sich auf
die klimatischen Faktoren vergange-
ner Erdzeitalter.

Taxon (pl. Taxa): Systematische
Gruppe irgendeiner Rangstufe, z. B.
Art, Gattung, Familie.

Abb. 2:

werden, um die Auffélligkeit ornithophiler Pflanzen
unter den relativ lichtarmen Bedingungen des tro-
pischen Regenwaldes zu erhohen (WiTTMANN,
miindl.). Der bei Vogeln weitgehend reduzierte bis
fehlende Geruchssinn widerspiegelt sich in der
Geruchlosigkeit vieler Vogelblumenbliiten, was
Jllegale® Nektarivorie, beispielsweise von Insek-
ten oder Fledermé&usen, die keine Bestdubung lei-
sten, ausschlie3en soll. Wie bereits JoHow (1900)
bemerkte, ist es in evolutionsgeschichtlicher Hin-
sicht allerdings nicht erwiesen, ob es sich dabei um
eine koevolutive Anpassung handelt, d.h. ob z.B.
insektenbliitige Pflanzen als potentielle Vorgénger
mit der Entwicklung der Ornithophilie auch ihren
Geruch verloren haben.

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

vaN DER P1iL 1966). Gegeniiber Insektenblumen ist
die Nektarproduktion erheblich gesteigert, was
bereits als Indiz auf den Bestaubertyp gelten kann.
Die Nektarkonzentration gewéhrleistet keine aus-
reichende Versorgung des Kolibris, der dadurch
gezwungen ist, weitere Bliiten — bis zu 3000 pro
Tag - aufzusuchen und damit Fremdbestédubung
zu gewdhrleisten. Die je nach Pflanzentyp und
Region mehr oder weniger ausgepragte Periodi-
zitdt der Nektarabgabe widerspiegelt sich auch in
den Strategien des Nahrungssuchverhaltens der
Kolibris. Wéhrend einige Arten streng territorial
sind und Nahrungsreviere, d.h. beispielsweise
blihende B&dume, gegeniiber Artgenossen und
anderen Kolibris, aber auch Groschmetterlingen
und Bienen verteidigen, zeigen andere ein nicht-
territoriales Umherstreifen, wobei mehr oder weni-
ger gezielt und regelmé&Big bestimmte Futterpflan-
zen angeflogen werden (,trap lining“). Zu den ter-
ritorialen Arten zéhlen die meisten Vertreter der
Unterfamilie Trochilinae, wahrend die Phaethor-
nithinae tiberwiegend als ,trap-liner” bezeichnet
werden kénnen.

Zzhlreiche Besonderheiten lassen sich im Bau
und der Positionierung der Bliiten ornithophiler
Pflanzen erkennen. Um ein AbflieBen des Honigs
zu verhindern, finden sich vielfach Kapillaren,
Hérchen oder stark benetzbare Oberflichen an
Blitenboden und -saum. Die Bliiten sind haufig in
verldngerten, relativ dichten freistehenden oder
-héngenden Blitenstanden angelegt. Der relativ
derbe Bau der Bliten und ihrer Stengel wird als
Anpassung an die erhthte mechanische Belastung
durch die exponierte Position und den Vogel-
schnabel interpretiert. Im Gegensatz zu anderen
nektarbesuchenden Végeln kénnen Kolibris i.d.R.
Bliiten nur im Schwirrflug anfliegen und klammern
sich nur ausnahmsweise an groBeren Bliiten fest.
Als Blitentypus erscheint bei von Kolibris bestaub-
ten Vogelblumen besonders héufig der Réhren-
oder Kelchtyp, wie er u. a. fiir Lippenbliitenge-
wachse (Lamiaceae), Braunwurzgewdchse (Scro-
phulariaceae), Nachtschattengewéchse (Solana-
ceae), Gesneriengewdchse (Gesneriaceae) oder
eine Reihe von Baum- und Straucharten sowie Epi-
phyten (z. B. einige Orchidaceae, Bromeliaceae)
typisch ist. Die Staubblétter tiberragen haufig die
Lénge der Kronrohre, wobei der Pollen entweder
auf den Schnabel, die Stirn bzw. den Hinterkopf
oder das Kinn des Kolibris iibertragen wird (Abb. 2).

Uber die Entstehung der Nektarivorie bei
Vogeln wie auch umgekehrt der Ornithophilie im
Pflanzenreich gibt es zahlreiche, teils widerspriich-
liche Hypothesen, die selbst eine Deutung im evo-
lutiondren Konzept erschweren. In der modernen
Forschung wird der frither haufig strapazierte
Begriff der Koevolution zunehmend kritisch gese-
hen und die Pflanze-Vogel-Beziehung lediglich als
Mutualismus gedeutet. Demzufolge durfte es sich
eher um ein stammesgeschichtlich gesehen relativ



junges Phanomen handeln. Fiir diese Uberlegung
sprechen folgende Indizien:

1. Vogelblumen und ihre Bestauber sind welt-
weit in den Tropen und Subtropen verbreitet.
Ornithophilie ist zwar in vielen Pflanzenfamilien zu
finden, jedoch nur bei jeweils wenigen Vertretern.
Daher wird angenommen, dal3 dieses Phénomen
mehrfach parallel bzw. unabhédngig voneinander in
verschiedenen Stammeslinien entstanden ist.

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

3. Trotz der zugrundeliegenden Spezialisierun-
gen bei Vogel und Nahrungspflanze — als unmit-
telbare Voraussetzung fiir eine iberhaupt erfolg-
reiche Erndhrung bzw. Bestaubung — finden sich
zumeist keine ausgepragten ,Exklusivbeziehun-
gen”, d. h. direkte Abhangigkeitsverhaltnisse. Die
Tatsache, daf3 einige Kolibriarten fast ausschlief3-
lich an bestimmte Nahrungspflanzen gebunden
sind (Bsp.: Eutoxeres spp. — Heliconien), deutet
nicht grundsétzlich eine parallele Entwicklung bei-
der Taxagruppen an. Die sehr variable Schnabel-
form von Trochiliden (vgl. WeLLEr 1999) stellt vor-
rangig die Bandbreite der Mikroevolution dar. Das
Vorhandensein extremer morphologischer Merk-
male bzw. Spezialisierungen — hierzu gehort eben-
falls die Verdnderung der KorpergroBe — muf3
selbstverstandlich auch unter dem Aspekt der Kon-
kurrenzvermeidung unter suboptimalen Bedin-
gungen verstanden werden. Die innerhalb einer
Gattung am weitesten verbreiteten und damitunter
den Bedingungen adaptiver Radiationen erfolg-
reichsten Kolibris aus der Gruppe der Trochilinae
(z.B. Amazilia-, Chlorostilbon-Arten, Florisuga melli-
vora) besitzen gerade bis schwach gebogene, mit-
tellange Schnébel (20-30 mm) und eine mittlere
Korpergrofle (8-12 cm).

4. Vielfach kann an Bliiten mit relativ langen
Kronblattern ,Nektardiebstahl® beobachtet wer-
den. Dabei stechen Arten mit kirzeren Schnabeln
Bliitenkelche seitlich an, um an den Nektar zu
gelangen; Bestdubung findet nicht statt. Von einigen
Kolibriarten ist bekannt, dal3 sie Stechoffnungen
nutzen, die von anderen Vogeln mit kréftigeren
Schnébeln (z. B. Coereba-, Diglossa-Arten) angelegt
wurden. Ein derartiges Verhalten spricht selbst-
verstandlich nicht fiir eine koevolutive Anpassung,
sondern geschieht vermutlich entweder situati-
onsbedingt oder gezielt und kénnte teilweise
erlernt worden sein.

Im Rahmen des Evolutionsmodells werden

insektenfressende Vogel als Vorfahren heutiger
nektarivorer Gruppen angesehen (u.a. FAEGRI & vAN
DER Pur 1966, Porey 1994). Insektennahrung ist
auch bei Kolibris weit verbreitet (vor allem Schat-
tenkolibris) und wird bei der Jungenaufzucht aus-
schlieBlich verwandt, Wie es zum Ubergang von
der einen in die andere Erndhrungsform kam, ist
umstritten. Die am héaufigsten genannte Hypothese
ist, dafB3 zun&chst Insekten aus Bliiten erbeutet wur-
den und dabei allméahlich Nektar als zusétzliche
Nahrungsquelle entdeckt wurde. Eine vergleich-
bare Interpretationsmaoglichkeit liefert die Vermu-
tung, Vogel hatten sich zunachst priméar von Was-
ser aus Blitenkelchen ernghrt. Weniger plausibel
erscheint, daB tiber die destruktive Aufnahme von
Blitenteilen eine Gewchnung an den Nektar
erfolgte (vgl. Schnabelformen, Abb. 1) oder dal
sich die Vorfahren nektarfressender Vogel zuerst
von Baumséften ernahrten. Diese Ernghrungsform
ist zwar auch bei einigen Kolibriarten zu beobach-
ten, erscheint jedoch lediglich als situationsbe-
dingte Verhaltensweise. Vergleichbar der ,illega-
len® Nektaraufnahme aus beschéddigten Bliten
werden in diesem Fall beispielsweise von Spech-
ten geschaffene Locher genutzt, was nicht als
mikroevolutive Anpassung zu verstehen ist.

Die auBerst erfolgreiche Ausbreitung der Kolibris,
die durch die Einnischung in der Erndhrungsform
beglinstigt wurde, steht in engem Zusammenhang
mit der geohistorischen Entwicklung Stidamerikas.
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Abb. 4: Modell der

Das fast vollstandige Fehlen von Fossilien — es sind
lediglich einzelne Funde aus pleistozénen Schich-
ten von karibischen Inseln bekannt — erschwert
zweifellos die Beurteilung ihrer Stammes- und Art-
bildungsgeschichte. Diesist aber kein Indiz fiir eine
relativ junge Entstehung der Trochiliden, da auf-
grund der besonderen geologischen Situation in
Stidamerika wie der Abtragungsrate in den Anden
und der grofrdumigen Verfrachtung von Sedi-
menten im Amazonasbecken auch von anderen
wichtigen Wirbeltiergruppen (u. a. Reptilien, Siu-
ger) kaum fossile Nachweise bekannt sind.
Erkenntnisse Uiber Zentren und Mechanismen der
Ausbreitung der Kolibris konnen daher vorrangig
anhand von biogeographischen Untersuchungen,
dh. Analysen zur Verbreitung und morphologi-
schen Variation gewonnen werden. Vergleichende
Studien zu molekularbiologischen Ahnlichkeiten,
z.B. DNA-Hybridisierungsexperimente (SisrLey &
Anrouist 1990, BLerwess et. al. 1994, 1997), sollten
auf der Grundlage biogeographisch-morphologi-
scher Befunde erfolgen (WEeLLER 1998).

Als Ursache (bzw. Ausldser) vielfaltiger Artbil-
dungsprozesse und damit der rezent beobachteten
Vielfalt der neotropischen Tier- und Pflanzenwelt
kénnen Anderungen in der Geomorphologie des
stidamerikanischen Kontinents angenommen wer-
den. Inder frithen biogeographischen Literatur wur-
den die der Entstehung der Anden zugrundeliegen-
den Hebungsvorgénge als entscheidender Ausloser
fur Artbildungsprozesse bewertet (CHapman 1917,
1926). Diese Vorgédnge begannen bereits mit dem
Ende des Tertidrs am Ubergang zum Quartar und
sind bis heute nicht abgeschlossen. Fiir den am
besten untersuchten Teil der Kordilleren, die Nord-
anden Kolumbiens und Ecuadors und angrenzen-
de Gebirgsziige Mittelamerikas (vgl. TroLL 1930),
wird als Hohepunkt der orogenetischen Hebungen
(= Entstehung von Gebirgsstufen tiber 2000 m) das
frithe Pleistozén (vgl. Tab. 1), im Fall der Ostanden
(z. B. Mérida-Region, Venezuela) das mittlere bis
spéte Pliozén angesehen (Sivpson 1979).

Aufgrund von Studien tiber Pollenablagerun-
gen in aufeinanderfolgenden Sedimenten ausge-
wihlter Gebirgs- und Tieflandgebiete Stidamerikas
(z. B. Bogoté-Region, Kolumbien; Manaus, Brasilien)
wird postuliert, daf} Vegetationsfluktuationen statt-

gefunden haben, die auf die Temperaturschwan-
kungen im Pleistozan zurtickzufuhren sind und
vom Wechsel von Eiszeiten und Zwischeneiszei-
ten beeinflu3t wurden (van per Havmen 1974, van
DER HaMMEN & GonzaLes 1960, 1964, Harrer 1967).
Im amazonischen Tiefland kam es wéhrend gla-
zialer Schiibe in kithl-trockenen Perioden zur Aus-
breitung von Savannengebieten, was die erhohte
Ablagerung von Graserpollen zur Folge hatte. Um-
gekehrt konnten sich Walder unter warm-feuchten
Bedingungen ausbreiten (iiberwiegende Ablage-
rung von Pollen von Baumarten). In den Anden
wurde der vertikale Temperaturgradient im Wech-
sel kalterer und warmerer Phasen entweder erhoht
oder verringert, was Auswirkungen auf die Hohen-
verbreitung der Vegetation, insbesondere der Berg-
regenwalder, hatte. Thre Vertikalverteilung diirfte
fir die Einnischung bestimmter Vogelgruppen
demnach weitaus entscheidender fiir Artbildungs-
prozesse gewesen sein als rein geologische Vor-
gidnge, wie u.a. Graves (1985) am Beispiel der
Diglossa-Arten (Bliitenstecher) nachwies.

Bei der Interpretation der Biogeographie wald-
bewohnender Vogelarten der Anden und Amazo-
niens wird von einigen Autoren einerseits ein rela-
tiv junges, d. h. pleistozanes Alter heutiger Vertre-
ter angenommen (Harrer 1968). Andererseits wird
vermutet, dafl Waldinseln unter global schwan-
kenden Klimabedingungen als Endemismuszen-
tren (mit relativer Skologischer Konstanz) eine
Rolle spielten, in denen réumlich-zeitliche Isolati-
onsmechanismen Artbildungsereignisse forderten.
Diese Waldfragmente — als Reste urspringlich
geschlossener Waldgebiete — dienten unter trocke-
neren Bedingungen wihrend der Zwischeneiszei-
ten haufig als Riickzugsgebiete (Refugien, Abb. 4)
waldbewohnender Tier- und Pflanzenarten. Als ein
Hauptkriterium zur Festlegung der Lage ehemali-
ger Waldinseln nennt Harrer (1969) die Existenz
kontinuierlich hoher Niederschlagsmengen unter
der Annahme, dal3 die gegenwartigen Verhéltnis-
se den paldoklimatischen Gegebenheiten entspre-
chen. Umgekehrt lassen sich Vegetationsinseln aus
offenen Landschaftstypen (Savannen, Steppen)
unter dem Einflufl warm-feuchten Klimas wahrend
der Eiszeiten postulieren (Abb. 4).

Die Analyse der Verbreitung tropischer Pflan-
zenfamilien des Amazonasbeckens (Prance 1973)
sowie die bereits erwéhnten Pollenfunde (van per
Hamumen 1974) geben Hinweise auf Verbreitung und
GrofBe ehemaliger Waldinseln. Demnach werden im
nordlichen Stidamerika neun Haupt- und eine Reihe
weiterer Nebenrefugien vermutet. Geologisch gese-
henbefinden sich die meisten im Bereich der Anden
bzw. des Guyana-Schildes (Harrer 1969).

In den Refugien bildeten tiberlebende Popula-
tionen die Ausgangsbasis fiir Radiationen. Relativ
haufig differenzierten sich Refugialpopulationen
auf Art- oder Unterartebene, bevor sie sich unter
glnstigeren okologischen Bedingungen geogra-



phisch weiter ausbreiten konnten. Falls die Zeitrdu-
me der Isolation ausreichend lang andauerten, um
eine ¢kologische bzw. morphologische Differenzie-
rung der Taxa zu ermoglichen, war eine Hybridisie-
rung infolge von spéteren emeuten Uberlappungen
der Verbreitungsgebiete (Sekundérkontakte) mit
ehemaligen Vorlauferpopulationen nicht mehr méog-
lich und somit der Prozef} der allopatrischen Artbil-
dung abgeschlossen (Ubersicht in Harrer 1979).
Geomorphologische Befunde hinsichtlich der
Sedimentationsraten in andinen Télern (Smvpson
1979) lassen darauf schlieBen, daf3 in Trockenzei-
ten vermehrt Erosionsprozesse aufgrund teilweiser
Entwaldung auftraten. In feuchteren Perioden wur-
dendie Sedimente dann ausgewaschen. In der Pan-
tepui-Region SO-Venezuelas kam es umgekehrt
zur Entwaldung von Flanken der Tafelberge, die
als méchtige Gesteinsschichten nahezu senkrecht
abgetragen wurden. Beide Prozesse hatten signifi-
kante Veranderungen der Topographie betroffener
Regionen zur Folge und wirkten vermutlich als [so-
lationsfaktoren artbildungsfordernd (StevERMARK
1986). Aufgrund von Studien zu Endemismusraten
(Mavr & PrEeLPs 1967) wird angenommen, dal3 die
Vorlaufer vieler heutiger Vogelarten die Tafelber-
ge erst in jiingerer Zeit (z.B. Pleistozén) besiedel-
ten. Endemische Kolibriarten lassen sich wahr-
scheinlich Gberwiegend von andinen Vertretern
ableiten und benutzten fluBbegleitende Walder als
Einwanderungsbriicken (WELLER im Druck).
Generell bietet das Refugialmodell eine befrie-
digende Erkldrung fiir die heutige Verbreitung vie-
ler neotropischer Kolibriarten. Biogeographische
Analysentieflandbewohnender (z.B. Agyrtria, Ama-
zilia, Polyerata, WELLER 1998) als auch andiner Tro-
chilidengattungen (z.B. Aglaiocercus, SCHUCHMANN
& Durrner 1993; Chalcostigma, SCHUCHMANN &
Hempr 1997) lassen hiufig 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. kleinrdumigen Umweltbedingun-
gen als Ausloser fiir Artbildungsprozesse betonen.

Alternative Differenzierungsmodelle

Die Refugientheorie ist nicht unumstritten (EnNpLER
1982, Connor 1986, SaLo et al. 1986), cbwohl die
postulierten Endemismuszentren unterschiedli-
cher Tiergruppen im Wesentlichen {ibereinstim-
men (vgl. BRown & MigLke 1972, Heliconia-Falter;
VanzoLint & WiLLiams 1970, Anolis-Echsen). Alter-
nativ zur Annahme von Artbildung in plio-pleisto-
zénen Refugien (entsprechend dem peripheral iso-
lates model, vgl. Mavyr 1967) wies FieLpsa (1995)
auf die Moglichkeit unabhingiger Radiationen von
Reliktpopulationen in 6kologisch extrem stabilen,

Im gesamten Pleistozan und unabhangig von Refu-
gien existierenden Gebirgsarealen hin (,stable
area” theory). Artbildung unter diesen Vorausset-
zungen bezeichnet man als Zentrifugalspeziation
(Frey 1993, basierend auf Brown 1957). Sie steht
im Gegensatz zu Vikarianzeffekten, d.h. Artbil-
dungsprozessen, die durch ¢kologische oder geo-
graphische Barrieren hervorgerufen worden sind.
Beispielgebend betonte FieLpsi (1990, 1995) die
Bedeutung andiner Feuchtwélder (Peru, Chile,
Bolivien) — die haufig von Polylepis (Rosengewich-
se) gebildet werden — als Endemismusgebiete (Ent-
stehungs- bzw. Verbreitungszentren) fiir gebirgs-
bewohnende Vogelarten. Auch Kolibrivertreter
gehoren zu den Bewchnern solcher Gebirgswalder
und entstanden moglicherweise in solchen ,stable
areas”, woraufu.a. HEnDL & ScHucHMANN (1998) bei
der Gattung Metallura hinwiesen, Demnach spricht
vieles dafiir, daf3 sich diese Gruppe wie viele ande-
re Vogeltaxa erst im spéten Pleistozén diversifi-
zierte (vgl. Kuicka & Zink 1997) und nicht bereits
im frithen Pleistozén vor ca. 2-3 Millionen Jahren
(nach Garcia-Moreno et al. 1999). Diese Hypothese
wird durch Befunde gestiitzt, die starke klimatische
Oszillationen wahrend der letzten 800.000 Jahre
im Bereich der Nordanden vermuten lassen, und
zwar stérkere in 100.000-Jahres-Zyklen (entspre-
chend den Glazial-Interglazial-Perioden) und schwi-
chere, aber haufigere (19.000-23.000 J.) wahrend des
gesamten Pleistozans (HoocHiEmsTRA et al, 1993).

Die Beobachtung, daf3 Verbreitungsgebiete von
Tier- und Pflanzenarten in Amazonien hiufig mit
dem Verlauf von FluBsystemen korrelieren, fiihrte
einige Autoren zur Vermutung, daf breite FluBlaufe
potentielle Barrieren des Genflusses zwischen
Populationen darstellen und deshalb als Artbil-
dungsfaktoren wirken. Fiir die Vogelwelt wiesen
u. a. Sick (1967) und Harrer & FirzeaTrick (1985)
auf den Einflub von Flissen als Ausbreitungs-
schranken insbesondere auf unterwuchsbewoh-
nende, relativ standorttreue Arten hin. Fiir Vogel-
arten mit hoherem Ausbreitungspotential wirken
sie im allgemeinen nicht als artbildungsfordernde
Barrieren. Dies konnte auch fiir einige in Amazo-
nien weitverbreitete Kolibris der Gattungen Agyr-
tria und Polyerata nachgewiesen werden (WzLLER
1998). In beiden Gruppen kommen Vertreter der-
selben Artbeiderseits des Amazonas vor und unter-
scheiden sich entweder nur auf Unterartniveau
(Agyrtria versicolor) oder nicht signifikant und zei-
gen mehr oder minder deutliche Hybridmerkmale
(Polyerata fimbriata).

Entsprechend der Progressionsregel Hennigs
(1950) lassen sich plesiomorphe, d.h. urspriingli-
che Merkmale vor allem bei stammesgeschichtlich
dlteren Vertretern nachweisen, wéhrend jlingere




Vertreter einer Tiergruppe verstarkt durch apo-
morphe, d.h. ,fortschrittliche® Kennzeichen cha-
rakterisiert sind. Bei den Trochilidae wird die
Unterfamilie der Schattenkolibris (Phaethornit-
hinae) allgemein als relativ urspriinglich betrach-
tet, wihrend die Eigentlichen Kolibris (Trochilinae)
als stirker abgeleitet erscheinen (JoHNsGARD 1983).
Fir diese Theorie sprechen folgende Merkmale
und Lebensweisen:

1. Im Gefieder zeigen Schattenkolibris als tiber-
wiegend waldbewohnende Arten diistere, nicht-
metallische Farben, wéhrend die meisten anderen
Vertreter Farbglanzeffekte aufweisen, moglicher-
weise eine Anpassung an die vielfaltigen Leben-
raume dieser Unterfamilie.

2. Alle Schattenkolibris zeigen kaum farbliche
Unterschiede der Geschlechter, wihrend die
Mehrzahl der Trochilinae geschlechtsdimorph ist,
d.h. ménnliche und weibliche Individuen einer Art
sind verschieden gefarbt. Mannchen besitzen haufig
auffallige gefarbte Schmuckfedern oder Korper-
anhédnge, was auf sexuelle Selektion im Rahmen
eines starker ausgepragten Balzverhaltens zuriick-
gefithrt werden kann (z. B. Schaufliige).

3. In der Nahrungswahl bevorzugen Schatten-
kolibris einen héheren Anteil Insekten, die Eigent-
lichen Kelibris eher Bliitennektar. Insekten werden
als urspringlichere Nahrungsform nektarivorer
Végel angesehen (vgl. Theorien zur Entstehung der
Nektarivorie).

4. Als biogeographisches Zentrum der Familie
der Kolibris wird das nordostliche Stidamerika
postuliert, da Formen des westlichen Siidamerikas
und Mittelamerikas mehr abgeleitete Merkmale
zeigen. Obwohl das gesamte Verbreitungsgebiet
der Schattenkolibris sowohl weite Bereiche Siid-
amerikas als auch Mittelamerikas umfaB3t, treten
sie vor allem in Brasilien in zahlreichen Arten auf
und haben dort offenbar ihren Ursprung. Hierbei
ist anzumerken, daf3 nur wenige, allerdings relativ
plesiomorph (urspriinglich) erscheinende Vertre-
ter der Trochilinae wahrscheinlich ebenfalls in
dieser Region entstanden sind (z. B. Gattungen
Agyriria, Polyerata; WELLER 1998).

Andere Merkmale und Eigenschaften weisen
aber auch auf Spezialisierungen bei Schattenkoli-
bris hin, die eher als apomorphe Charakteristika
einzustufen sind. Im Kérperbau fallt der relativ
lange, gebogene Schnabel auf eine spezielle
Anpassung an Bliiten mit gekriimmter Kronrshre
(z.B. Bananengewdchse, Heliconiaceae). Demge-
genlber besitzen die meisten trochilinen Kolibris
kiirzere und gerade bis schwach gebogene Schné-
bel, erscheinen also weniger spezialisiert. Das
konnte andeuten, da3 das Merkmal Schnabelform
von einfachen (geraden) zu komplexeren (ge-
kriimmten) Schnabeln modifiziert wurde. Eine wei-
tere morphologische Besonderheit stellt der abge-
stufte, teilweise kontrastierte Schwanz der Schat-
tenkolibris dar. Er diirfte eher Bedeutung im

Revier- und Balzverhalten besitzen, wihrend der
zumeist kurze, leicht bis mafig 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. erhohte Mandvrierfahigkeit;
verminderte Abstoung wahrend des Briitens)
Rechnung trégt.

Als weiteres Indiz fur eine Spezialisierung der
Schattenkolibris kann die eigentiimliche Nestform
gelten (vgl. WELLER 1999). Die an Pflanzenblattern
aufgehdngte Konstruktion ist wahrscheinlich nur
eine Modifizierung des Napfnestes, des bei den
Eigentlichen Kolibris und den meisten anderen
Vogelgruppen am haufigsten verbreiteten Nest-
typs. Intermedidre Merkmale im Nestbau und in
der Morphologie der Zahnschnabelkolibris (And-
rodon, Doryfera) lassen diese Artengruppe als
Ubergangsform beider Unterfamilien erscheinen
(ScHucHMANN 1995).

Die vorangehenden Ausfilhrungen verdeutli-
chen, daf} die Hypothesen uiber die Stammesge-
schichte der Kolibris zu wenig gesichert sind, um
definitive SchluBifolgerungen tber den Ursprung
der wichtigsten Artengruppen und ihrer Ver-
wandtschaftsverhaltnisse zu ziehen. Eine Deutung
ihrer Herkunft und Evolution im Grundtypmodell
(Definition bei Junker & Screrer 1998) erscheint
ebenfalls nicht unproblematisch, zumindest unter
Berticksichtigung des Kriteriums der Kreuzbarkeit
von Gattungen verschiedener Unterfamilien.

Kreuzungen zwischen unterschiedlichen Koli-
briarten oder -gattungen kommen in der Natur
offenbar nicht selten vor und haben haufig zu taxo-
nomischen Fehlschliissen hinsichtlich der Giiltig-
keit von Arten gefiihrt (HinkeLmann et al, 1991), Da
intermedidre Merkmale in Kérperbau und Gefie-
derfarbung als Resultat von Kreuzungen in der Ver-
gangenheit haufig tibersehen worden sind, wurde
eine Reihe von Arten beschrieben, die sich bei
genauerer Uberpriifung als Hybriden erweisen.
Insbesondere sind solche Artbeschreibungen kri-
tisch zu betrachten, die nur auf der Untersuchung
eines einzelnen Belegexemplares beruhen. Ein pro-
minentes Beispiel dafiir stellt der Fall der sog.
Tachira-Amazilie (Amazilia distans, WETMORE &
PueLps 1956) aus Venezuela dar, die kiirzlich als
Gattungshybrid Amazilia x Hylocharis identifiziert
werden konnte (WEeLLER & ScHUCHMANN 1997, GrAVES
1998).

Hybriden sind bislang ausschlie3lich aus der
Unterfamilie der Eigentlichen Kolibris bekannt
geworden. Insgesamt wurde Hybridisierung zwi-
schen mehr als 30 Gattungen nachgewiesen (u. a.
HarterT 1900, BerLioz 1927, 1929, 1938, 1964,
GranTsau 1988, Graves 1996, 1997, eigene Studi-
en). Zahlreiche Beispiele fiir direkte und indirekte
Kreuzbarkeit liefern inshesondere die siidamerika-
nischen artenreichen Gattungen Amazilia, Poly-
erata, Hylocharis, Thalurania und Chiorostilbon



sowie die nordamerikanischen Arten der Gattun-
gen Selasphorus, Stellula und Archilochus bzw.
Calypte (SHorT & PriLres 1966). Zweifelsohne
deutet das gehdufte Auftreten von Hybridexem-
plaren auf enge phylogenetische Beziehungen der
beteiligten Taxa hin, worauf Mayr & SHort (1970)
hinwiesen. So wird z.B. fiir die in Nordamerika
endemischen Kolibrivertreter Monophylie, d. h.
eine gemeinsame phylogenetische Abstammung
von sid- und mittelamerikanischen Vorfahren
angenommen (JOHNSGARD 1983).

Unterschiede in wesentlichen morpholo-
gischen und verhaltensbiologischen Merkmalen
(z. B. Bioakustik, Brutbiologie) sind vermutlich die
Ursache fiir fehlende Kreuzungsnachweise zwi-
schen den Eigentlichen Kolibris und den Schatten-
kolibris (einschlieBlich der Zahnschnabelkolibris).
Beide Unterfamilien werden als monophyletisch
angesehen. Wahrscheinlich haben sich ihre Evolu-
tionslinien in einem frithen Stadium der Stammes-
geschichte der Kolibris getrennt und unabhéngig
voneinander weiterentwickelt. Allerdings sind alle
Vertreter der Kolibris durch den gemeinsamen
Besitz einer Kombination einzigartiger Merkmale
von anderen, auch habituell ghnlich erscheinenden
Vogelfamilien deutlich abgrenzbar. Deshalb erful-
len Kolibris durchaus die Anforderungen an einen
Grundtyp. Die teilweise starken Unterschiede in
Morphologie und Verhalten sind im Rahmen der
Variabilitat von Grundtypen und der Polyvalenz von
Stammformen interpretierbar (JUNKER & ScCHERER
1998). Vor diesem Hintergrund erscheint die heu-
tige Formenvielfalt der Trochiliden deshalb als
Resultat vielfacher paralleler und aufeinanderfol-
gender Artbildungsprozesse unter den sich rasch
verdndernden geologischen und klimatischen
Bedingungen Stdamerikas.
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