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Pristerognathus vanderbyli (Therocephalia) van
het Laat-Perm van Zuid-Afrika

Als het gaat over de eerste zoogdieren, dan komt vaak het plaatje naar boven
van een klein spitsmuisachtig nachtdiertje dat miljoenen jaren lang tussen de
dinosauriérs heeft overleefd en zich pas na de inslag van de Chicxulub meteoriet
waarbij de dinosauriérs het loodje leggen de kans krijgt te evolueren en zich
verspreiden. De werkelijkheid is echter een stuk interessanter en bij lange na niet
beperkt tot dat kleine muisje tussen de grote dinopoten.

m de evolutie van de

zoogdieren te bestuderen

is het eerst nodig dat we

vaststellen wat een zoog-
dier nu eigenlijk is. Vraag aan een
willekeurige voorbijganger op straat
wat een zoogdier is, dan zul je al een
aantal kenmerken krijgen. We zijn im-
mers zelf zoogdier en hebben dus wel
enigszins zicht op wat ons onderscheidt
van de reptielen, vissen, insecten en
andere diergroepen. Maar behalve het
feit dat we warmbloedig zijn, haren
hebben en onze kinderen voeden met
moedermelk, zijn er nog een aantal ei-
genschappen die kenmerkend zijn voor
zoogdieren. Zo hebben zoogdieren een
middenrif, dat het bovenste en onderste
deel van de torso van elkaar scheidt,
en ze hebben een uniek hart. Het
zoogdierhart heeft vier holle ruimtes
(dit is echter niet helemaal uniek voor
zoogdieren, want vogels en krokodillen
hebben dit 0ok, reptielen en amfibieén
hebben er echter maar drie en vissen
zelfs maar twee) met slechts een enkele
slagader die naar het hart leidt.

Hoewel dit allemaal kenmerkende
eigenschappen zijn waarmee we de nu
levende zoogdieren kunnen onderschei-
den van andere diergroepen, hebben
we er als het gaat om fossielen niet
zo veel aan. Gelukkig zijn er ook een
aantal kenmerken in het skelet die voor
zoogdieren onderscheidend zijn:

e Zoogdieren hebben een onder-
kaak die bestaat uit een enkel
bot. In andere vertebraten be-
staat de onderkaak uit meerdere
elementen.

*  Alle zoogdieren hebben drie
kleine botjes in het middenoor:
stijgbeugel, hamer en aambeeld
(zie box).

»  Typisch voor zoogdieren is het
melkgebit dat gewisseld wordt
voor het volwassen gebit.

*  Het gebit van zoogdieren is
heterodont, wat betekent dat
een zoogdiergebit bestaat uit
verschillende elementen (inci-
sieven, caninen, premolaren en
molaren).

Zoogdierbotten hebben epify-

sen.

*  Zoogdieren hebben alleen
ribben aan hun borstwervels
(reptielen hebben bijvoorbeeld
ribben aan al hun wervels).

*  Het schouderblad heeft een
richel, het spina scapulae.

*  De schedel heeft twee occipitale
condyles.

*  Zoogdieren hebben een secun-
dair verbeend verhemelte.

*  Zoogdieren hebben een en-

kelvoudige neusopening in de

schedel (dit in tegenstelling tot
bijvoorbeeld reptielen, die een
dubbele opening hebben).

VAN REPTIEL NAAR
ZOOGDIER

Voor de oorsprong van de zoogdie-
ren moeten we veel verder terug dan
de tijd van het spitsmuisachtige diertje
tussen de dinosaurussen. We moeten
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terug naar een periode ver voor die van
de dinosauriérs, naar het Carboon. In
deze periode vindt een splitsing plaats
tussen de sauropsiden (reptielen en
uiteindelijk vogels) en de synapsiden
(zoogdierachtige reptielen of stam-
zoogdieren en de echte zoogdieren).
Synapsiden hebben een enkele opening
in de schedel, achter de oogkassen, de
temporale fenestra. In eerste instantie
was die opening alleen bedekt door
spiermassa, maar in hogere synapsiden
en zoogdieren is het os sphenoidale
(wiggenbeen) vergroot zodat het de
opening volledig afdicht. De eerste die-
ren met een temporale fenestra vinden
we zo’n 324 miljoen jaar geleden, in
het Laat-Carboon. Deze groep wordt
uiteindelijk zo succesvol, dat ze van
het Midden tot Laat-Perm (299-251
miljoen jaar geleden) de dominante
terrestrische diergroep zijn. Ze bestaan
uit drie ordes: de Dinocephalia, de

herbivore Anomodonta en de Therio-
dontia die voornamelijk carnivoor zijn.
De Dinocephalia sterven al tijdens het
Midden-Perm uit, maar de andere twee
ordes floreren.

De Theriodontia vallen uiteen in drie
groepen: de Gorgonopsia, de Therocep-
halia en de Cynodontia. De Gorgo-

nopsia is de meest primitieve groep.
Aanvankelijk zijn ze niet groter dan
een gemiddelde hond, maar na het uit-
sterven van de Dinocephalia kunnen ze
zich verder ontwikkelen en de grootste
onder de Gorgonopsia, Inostrancevia,
bereikt uiteindelijk de grootte van een
neushoorn met een schedel van 45 cm
en 12 cm lange sabeltanden (Ward,

NOBUTAMURA

Cynogn'athus, een Cynodont uit het Trias van Zuid-Afrika




2004). De Therocephalia bestaan voor-
namelijk uit carnivoren en zijn in veel
opzichten net zo primitief als de Gor-
gonopsia. Een van de overeenkomsten
is het hebben van lange hoektanden.
Maar de Therocephalia hebben ook
verder ontwikkelde kenmerken, zoals
eenzelfde aantal vinger- en teenkootjes
als in moderne zoogdieren. Ze zijn de
zustergroep van de Cynodontia, de
groep waaruit de echte zoogdieren ont-
staan zijn. De Cynodontia is een zeer
diverse groep, die al het merendeel van
de zoogdierkenmerken laat zien. Samen
met de Therocephalia en de Lystrosau-
ridae (Dicynodonta) overleven ze de
Perm-Trias grens.

Tot de Anomodonta behoren de
Dicynodonten. Het zijn herbivoren met,
zoals de naam al doet vermoeden, twee
slagtanden. Ze waren erg succesvol
en heden ten dage worden er zo’n 70
genera herkend. Sommige genera zijn
klein, ter grootte van een rat, andere zo
groot als een koe. Lystrosauridae is een
familie binnen de Dicynodonten die in-
teressant is, omdat ze de massa uitster-
vingsfase aan het einde van het Perm
(251 miljoen jaar geleden) weten te
overleven. Naar schatting 95% van het
leven (zowel dierlijk als plantaardig)
overleeft deze periode niet. Waarom
juist de Lystrosauridae deze desas-
treuze periode overleven is niet bekend.
Wel worden een aantal suggesties
gedaan: zo zou het genus Lystrosaurus
aangepast zijn aan slechte luchtcondi-
ties omdat het holen graaft, of het zou

een semi-aquatische levensstijl hebben
gehad, wat geholpen kan hebben bij
zijn overleving. Een onomstotelijke
verklaring is er nog niet. Hoe dan

ook, ze weten de Perm-Trias grens te
overleven en vormen in het Vroeg-Trias
zelfs 95% van de landvertebratenfauna
op aarde. Uiteindelijk leggen ze het dan
toch af tegen de Archosauria (dinosau-
riérs, pterosauri€rs en krokodillen) en
hoewel een aantal soorten nog tot aan
het Krijt overleven, halen de meeste het
eind van het Trias niet.

Het Trias is een belangrijke periode
in de ontwikkeling van de zoogdieren.
Een groot deel van het leven op aarde
is aan het eind van het Perm uitgestor-
ven en er vindt een omslag in de fauna
plaats. Waar eerst nog de therapsiden
heersten, is nu plaats voor nieuwe
vormen. Al snel profiteren de Archo-
sauria hiervan en aan het eind van het
Trias ontstaan de eerste echte dinosau-
riérs. Maar ook de zoogdieren zien hun
kans schoon. Er ontstaan verschillende
groepen van basale zoogdieren die niet
in de nu nog levende groepen (mono-
tremen, buideldieren en placentalen)
te plaatsen zijn. Hieronder worden
de belangrijkste groepen, inclusief de
huidige, kort beschreven.

DE KLASSE MAMMALIA

De zoogdieren kunnen ingedeeld
worden in een aantal groepen. In 1945
is dit gedaan door George Gaylord

Simpson in zijn standaardwerk Princi-
ples of Classification and a Classifica-
tion of Mammals. In 1997 heeft er een
revisie van dit werk plaatsgevonden
door McKenna en Bell.

Deze indeling van de zoogdieren is
nog steeds een algemeen geaccepteer-
de, hoewel er mogelijk wat verschui-
vingen op handen zijn door de toene-
mende data uit de moleculaire genetica.
Hieronder worden enkele basisgroepen
uit de classificatie behandeld.

MONOTREMATA

Monotremen, of cloacadieren, vor-
men een orde zoogdieren die nu alleen
in Australi€ en Nieuw- Guinea voor-
komt. De orde Monotremata bestaat uit
twee subordes; de Platypoda, met als
enige familie de Ornithorhynchidae,
waarvan het vogelbekdier (Ornithor-
hynchus anatinus) de enige overge-
bleven soort is, en de Tachyglossa met
als enige familie de Tachyglossidae,
waarvan vier soorten nu nog bestaan:
de mierenegel (Tachyglossus aculea-
tus), de gewone vachtegel (Zaglossus
bruijni), de zwartharige vachtegel (Z.
bartoni) en Attenborough’s vachtegel
(Z. attenboroughi).

De monotremen hebben waarschijn-
lijk hun oorsprong in Australi€ gehad.
De oudste monotreem, Steropodon
galmani, komt uit Australié en heeft
een ouderdom van ongeveer 110 mil-
joen jaar. Deze is gevonden in de opaal
houdende sedimenten van Lightning
Ridge in New South Wales, waardoor
de fossielen een prachtige opaalblauwe
kleur hebben. Deze vroege monotreem
is Ornithorhynchide, dus vogelbekdier-
achtig, en heeft tribosphenische kiezen
(Musser, 2003). Tribosphenische kiezen
hebben drie puntige knobbels en komen
in alle zoogdiergroepen voor en zijn bjj
de monotremen waarschijnlijk onafhan-
kelijk van de placentalen en buidel-
dieren geévolueerd (Stokstad, 2001).
Tot nu toe is er slechts één monotreem
buiten Australi€¢ gevonden, en wel in
Zuid Amerika (Pascual et al., 2002).
Het fossiel stamt uit het Paleoceen van
Patagonia en is een ornitorhynchide
monotreem met de naam Monotrema-
tum sudamericanum.

De taxonomie van de monotremen
is in het Krijt al relatief divers, wat
aangeeft deze dieren hier al aan het
diversifiéren waren. Musser (2003)
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Inostrancevia alexandri valt een Scutosaurus aan, in het Laat-Perm van Rusland
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suggereert dan ook dat de monotremen
hun oorsprong hadden diep in het Jura
of zelfs in het late Trias.

MULTITUBERCULATA

De Multituberculata vormen een
uitgestorven groep zoogdieren die in
een aparte infraklasse, de Allotheria,
wordt geplaatst. Het zijn over het
algemeen kleine dieren die zo op het

eerste gezicht wel wat weg hebben van
knaagdieren. De oudste fossielen van
deze groep vinden we in Europa en
stammen uit het Midden-Jura. In het
Laat-Jura vinden we ze ook in Noord-
Amerika. Uiteindelijk is deze groep erg
succesvol. Geschat wordt dat ongeveer
driekwart van de soorten die in Krijt
of Paleocene zoogdiervindplaatsen
gevonden wordt multituberculaat is.
Verschillende afstammingslijnen over-
leven de Krijt-Tertiair grens. Uiteinde-

Gobiconodon, een triconodont

lijke sterven ze in het Laat-Eoceen uit
door concurrentie met de knaagdieren
(Kemp, 2005).

TRICONODONTA

De Triconodonta zijn een groep Me-
sozoische zoogdieren die kiezen heb-
ben met drie knobbels die achter elkaar
in een rij op de kroon zijn geplaatst.
Het overgrote deel van de triconodon-
ten zijn alleen bekend van geisoleerde
kaak- en gebitsfragmenten. In China,
in de Yixian Formatie in de Liaoning
Provincie werd echter een compleet
skelet gevonden (Ji ef al., 1999). Deze
Jeholodens is vrij klein, slechts 8 cm
lang (gemeten zonder staart), en was
waarschijnlijk een grondbewoner.

Er waren echter ook grotere trico-
nodonten, zoals Gobiconodon met

een schedellengte van 10 cm en een
lichaamslengte (wederom zonder staart
gemeten) van ongeveer 35 cm (Jenkins
& Schaff, 1988). Uit Mantsjoerije komt
Repenomamus. Dit fossiel laat zien dat
de vroegste zoogdieren niet altijd in de
schaduw van de dinosauriérs leefden.
In de buikholte werden namelijk de
resten aangetroffen van een jonge Psit-
tacosaurus (Hu et al., 2005).

BUIDELDIEREN

De nu levende buideldieren kunnen
in twee groepen verdeeld worden: de
Ameridelphia en de Australidelphia
(Szalay, 1982). De Ameridelphia
bestaan uit de Didelphimorpha (opos-
sums) en Paucitiberculata (spitsmuis
opossums). De Australidelphia omvat-
ten alle Australische ordes en de Zuid-
Amerikaanse orde Microbiotheria, met
als enig overlevend lid de Monito del
Monte uit de Andes. De vier Austra-
lische ordes zijn de Peramelemorphia
(buideldassen), Diprotodontia (kan-
goeroes, possums, koala’s, wombats,
etc.), Dasyuromorphia (vleesetende
buideldieren) en Notoryctemorphia (de
buidelmollen).

Hoewel de buideldieren nu hun
grootste diversiteit in Australi€ heb-
ben, zijn ze hier niet ontstaan. Lang
werd gedacht dat ze in Noord Amerika
ontstaan zijn, omdat daar toentertijd
de oudste fossielen vandaan kwamen.
Er werd gedacht dat ze van daaruit
verspreidden naar Europa, Afrika en
Zuid-Amerika, en van Zuid-Amerika
via Antarctica naar Australié. Inmid-
dels zijn er nog oudere fossielen van
buideldieren gevonden in China, in
de Liaoning Provincie, waar ook de
prachtige vondsten van gevederde
dinosauriérs en goed bewaard gebleven
fossiele placentale zoogdieren vandaan
komen. Dit oudste buideldierfossiel,
Sinodelphys szalayi, is ongeveer 125
miljoen jaar oud (Luo et al., 2003).



EUTHERIA

De Liaoning Provincie in China is
een belangrijke vindplaats. Hoewel
de meesten deze plaats kennen van de
mooie gevederde dinosauriérs, kennen
we hem nu ook van de Triconodon-
ten en buideldieren. Ook het tot voor
kort oudste placentale zoogdier is hier
gevonden. In 2002 beschrijven Ji et
al. de 125 miljoen jaar oude vondsten
uit Liaoning in Nature als Eomaia
scansoria. Deze Eomaia is echter geen
compleet modern placentaal zoogdier,
omdat hij nog een aantal kenmerken
heeft die niet helemaal bij de placen-
talen horen, zoals het hebben van een
Os epipubis, oftewel een buidelbeentje.
Eomaia kan hierdoor geplaatst worden
aan de basis van de groep placentale
zoogdieren (Ji et al., 2002). Vorig
jaar werd in Liaoning wederom een
spectaculaire vondst gedaan. Dit fos-
siel, Juramaia sinensis, is ook een zeer
basale Eutheria, maar veel ouder dan
Eomaia. Juramaia komt namelijk uit
het Midden-Jura, zo’n 160 miljoen jaar
geleden. Dit betekent dat de placentale
lijn veel ouder is dan voorheen werd
gedacht (Zhe-Xi, 2011).
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De oorsprong van de echte Placen-
talia zou volgens moleculaire bereke-
ningen tussen 101 en 108 miljoen jaar
geleden liggen (Eizirik et al., 2001;
Murphy et al., 2003). Als we dan naar
de gevonden fossielen gaan kijken,
dan blijkt dat we te maken hebben met
een verschil in opvatting tussen de
onderzoekers die aan vroege Eutheria
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werken. Sommigen beschouwen de ba-
sale groepen zoals hierboven beschre-
ven als behorende bij de Placentalia
terwijl anderen de grens pas leggen bij
de meer moderne placentalen aan het
eind van het Krijt. Wible ef al. (2007)
hebben een uitgebreide fylogenetische
analyse uitgevoerd op basis waarvan ze
de oorsprong van de Placentalia dicht
bij de Krijt-Tertiair grens in Laurazié
plaatsen. De tot nu toe gevonden fos-
sielen uit het Krijt worden hierbij niet
tot de Placentalia gerekend. In de vol-
gende aflevering van deze serie wordt
dieper ingegaan op de Placentalia van
na de K-T grens.

CONCLUSIE

Het Mesozoicum begint en eindigt
met een massa uitstervingsfase. Beide
zijn even belangrijk geweest voor de
evolutie van de zoogdieren. Na de
massa extinctie aan het eind van het
Perm, 251 miljoen jaar geleden, begint
de race met de vroege dinosauriérs om
dominantie van de aarde. Hierbij lukt
het de zoogdieren nog niet om te win-
nen. Maar dat betekent niet dat ze stil
afwachten tot wat komen gaat.

Het Mesozoicum is een tijd waarin
de zoogdieren allerlei vormen aftasten
en zich zo uiteindelijk optimaal aanpas-
sen aan hun leefomgeving. Dat dit
dan ook daadwerkelijk een optimale
aanpassing is, is te zien aan het feit
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Reconstructie van Eiomaia scansoria

dat deze aanpassingen meerdere keren
voorkomen in verschillende evolu-
tionaire lijnen. Dit fenomeen heet
convergente evolutie: het ontwik-
kelen van dezelfde eigenschappen bij
niet-verwante groepen. Een voorbeeld
is bijvoorbeeld de ontwikkeling van
glijvlucht in de Mesozoische Volati-
cotherium (een Triconodont), de mo-
derne placentale vliegende eekhoorns
en de Australische suikereekhoorns
(buideldieren). Een ander voorbeeld is
Castorocauda similis, een basaal zoog-
dier met een aquatische levenswijze dat
qua lichaamsvorm het midden houdt
tussen een bever (staart) en otter. Al
deze aanpassingen wierpen 65 miljoen
jaar geleden hun vruchten af wanneer
de zoogdieren de massa extinctie aan
het eind van het Krijt weten te over-
leven en de dinosauriérs het onderspit
delven. Dat de zoogdieren dan nog lang
niet klaar zijn met zich aan te passen en
te ontwikkelen zien we in de volgende
aflevering van deze serie, waarin de
zoogdieren van het Paleogeen centraal
zullen staan.
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