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Samenvatting

Insulaire evolutie werd prachtig geillustreerd met de vonst van Homo floresiensis, een nieuwe, kleine mensensoort,
op het Indonesische eiland Flores. Al snel na de vondst volgden hevige discussies over de status van deze nieuw

mensensoort; ging het hier om een vervalsing, een ziek individu of een aparte soort? Echter, om de evolutie van
H. floresiensis te begrijpen, moeten we deze plaatsen in de Laat-Pleistocene fauna. De Laat-Pleistocene fauna van
Flores was niet afwijkend, noch exclusief, maar het resultaat van evolutionaire krachten die inwerken op een
verarmde en ongebalanceerde eilandfauna. Door het vergelijken van de fauna van Flores met die van andere
eilanden wordt duidelijk dat de evolutie van H. floresiensis niet gek of uniek is, maar onderdeel van een algemeen
patroon dat van invloed was op alle bewoners van Pleistoceen Flores. De evolutie van Flores wordt gekenmerkt
door fylogenetische continuiteit, een lage soortenrijkdom en een ongebalanceerde fauna. Deze drie aspecten
vloeien voort uit de afgelegen locatie van het eiland en hebben geresulteerd in de typische morfologische
eigenschappen van de Flores fauna. De karakteristieken van H. floresiensis, zoals de kleine lengte, kleine hersenen,
relatief lange armen, robuste onderste ledematen en lange voeten, zijn niet uniek, maar worden gedeeld met
andere eilandsoorten. De evolutie van H. floresiensis kan daarom verklaard worden door bestaande modellen van
eilandevolutie, en is vergelijkbaar met die van de andere gewervelde bewoners van Pleistoceen Flores.

Abstract

Insular evolution became famously illustrated with the finding of Homo floresiensis, a new species of tiny hominin,
on the Indonesian island of Flores.The findings were quickly followed by intense debate about the status of

this newly described hominin; hoax, pathological case or separate species! However, the evolution of Homo
floresiensis can only be understood when the whole Late Pleistocene fauna is taken into account.The Late
Pleistocene Flores fauna was neither aberrant nor exclusive, but the result of non-random selective forces acting
upon an impoverished and disharmonic insular fauna. By comparing the Flores vertebrate fauna with other

fossil insular biotas, it becomes clear that the evolution of Homo floresiensis is part of a general pattern affecting
all the inhabitants of Pleistocene Flores.Vertebrate evolution on Flores appears to have been characterized by
phylogenetic continuity, low species richness and a disharmonic fauna.All three aspects stem from the isolated
position of the island and have resulted in the distinct morphological characteristics of the Flores fauna. Evidence
presented here shows that features exhibited by H. floresiensis, such as small stature, a small brain, relatively long
arms, robust lower limbs and long feet, are not unique, but are shared by other insular species. Therefore, the
evolution of H. floresiensis can be explained by existing models of insular evolution and followed evolutionary
pathways similar to those of the other terrestrial vertebrates inhabiting Pleistocene Flores.

e Britse bioloog Alfred Russel Wallace was een
van de eersten die zich verdiepte in de bijzondere
wereld van eilanden. Tegelijkertijd met, maar
onafhankelijk van Charles Darwin, kwam hij
tot het idee dat er zoiets moest zijn als natuurlijke selectie.
Sinds de tijd van Wallace en Darwin hebben vele biologen,
ecologen, biogeografen en geologen zich gebogen over
de vreemde verschijnselen op eilanden. In 2004 werd
waarschijnlijk een van de meest vreemde eilandbewoners
ooit aan de wereld gepresenteerd: Homo floresiensis
Brown et al., 2004 (Morwood et al., 2004, 2005), ook
wel liefkozend ‘hobbit’ genoemd. Deze nieuwe, kleine
mensensoort werd gevonden in laat-pleistocene sedimenten
van de grot Liang Bua op het Indonesische eiland Flores
(Fig.1). Met een geschatte lengte van 1 meter en een
hersengrootte van 417 cc, is H. floresiensis de kleinste
hominide soort ooit gevonden. Als tijdgenoot van onze eigen
soort, Homo sapiens, zet hij een groot aantal ideeén over
menselijke evolutie op losse schroeven, en de beschrijving
van H. floresiensis als aparte soort leidde, en leidt nog steeds,
tot verhitte discussies. Zo zou H. floresiensis niet meer zijn
dan een populatie moderne mensen, al dan niet lijdend aan
een of meerdere aandoeningen waaronder microcephalie,
cretinisme en Laron syndroom (Henneberg & Thorne, 2004;
Jacob et al., 2006; Martin et al., 2006; Richards, 2006;
Hershkovitz et al., 2007; Obendorf et al., 2008). Echter,

geheel afwezig in de discussie rond H. floresiensis is de
geassocieerde fauna. Om de evolutie van H. floresiensis goed
te begrijpen moeten we juist de rest van de fauna goed in
ogenschouw nemen: de typische selectiedrukken op Flores
die leidden tot de evolutie van de hobbits, hebben ook hun
stempel op de rest van de fauna gedrukt.

Naast de resten van H. floresiensis heeft Liang Bua een
schat aan faunaresten opgeleverd (Van den Bergh ef al.,
2008; Meijer et al., 2010), waaronder de dwergolifant
Stegodon florensis insularis, de reuzenratten Papagomys
armandvillei, P. theodorverhoeveni en Spelaeomys florensis,
vleermuizen, Komodo varanen (Varanus komodoensis)
en de kleinere soort V. hooijeri, en grote aantallen vogels
waaronder de reuzenmarabou Leptoptilos robustus. Deze
Laat-Pleistocene endemische fauna was compleet anders dan
die op het Aziatische vasteland. Alleen door H. floresiensis
in de context van Laat-Pleistoceen Flores te plaatsen, kunnen
we zijn evolutie begrijpen.

De eerste opgravingen op Flores begonnen in de jaren ‘50
met de komst van vader Theodoor Verhoeven. Verhoeven
was een missionaris met een grote archeologische interesse,
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en hij bracht een groot deel van zijn vrije tijd door met

het verkennen van archeologische vindplaatsen op het
eiland. Hij begon met opgraven op twee plekken in het Soa
Bekken, Mata Menge en Boa Leza, in het centrale deel

van Flores. Hier vond hij de resten van de olifant Stegodon
en een reuzenrat in associatie met stenen werktuigen.
Volgens Verhoeven betekende dit dat Homo erectus al in
het Vroeg-Pleistoceen in staat was geweest om de lijn van
Wallace (zie kader) over te steken en de Kleine Sunda
eilanden te bereiken. Helaas geloofde niemand hem. In

de zomer van 1965 begon Verhoeven met opgravingen in
Liang Bua, een kalksteen grot in het westen van Flores.
Liang Bua (letterlijke vertaling ‘koele grot’) was gevormd
als een ondergrondse kamer en was geleidelijk opgevuld
met sediment. In een testsleuf bij de westelijke wand van
de grot vond hij schilfers en een menselijk skelet. Een
tweede sleuf haaks op de eerste leverde meer menselijke
skeletten op. Volgens Verhoeven waren deze menselijke
resten vergelijkbaar met die van ‘proto-Negrito’s’ (moderne
mensen) die hij in andere grotten op het eiland had
gevonden. Het opzettelijk begraven van de lichamen samen
met bronzen bijlen, stenen werktuigen en aardewerk komt
overeen met Neolitische en Paleolithische graven van Homo
sapiens. In zijn verslag is Verhoeven (1978) summier over
zijn vondsten; ‘Naar aanleiding van deze vondsten lijkt me
deze grot extra-belangrijk. Men vindt immers zowel sporen
van het neolithicum als het paleolithicum’. Helaas weten we
niet precies wat Verhoeven heeft gevonden: zijn notities zijn
onduidelijk en de menselijke resten zijn verloren gegaan.
De opgravingen in Liang Bua werden overgenomen door
de Indonesische archeoloog Raden Soejono. Van 1978 tot
1989 werd er onder zijn leiding opgegraven en bracht vele
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Fig. | Kaart van Zuidoost-Azié, met (A) de locatie van Flores
binnen Indonesié, (B) de locatie van Liang Bua in west Flores,

en (C) een plattegrond van de opgegraven sectors in Liang Bua.
Figuren |A-B aangepast van Van den Hoek Ostende et al. (2007),
Figuur | C overgenomen van Morwood et al. (2005).

Palaeolitische, Neolitische en 1Jzertijd resten aan het licht.
Soejono was in de veronderstelling dat de diepere lagen

geen culturele resten zouden bevatten en groef daarom niet
dieper. Echter, de Australische archeoloog Michael Morwood
vermoedde dat de diepere lagen van Liang Bua wel eens

het gat tussen het Vroeg/Midden-Pleistoceen van het Soa
Bekken en het Holoceen zou kunnen opvullen. In 2001
hervatte een Indonesisch-Australisch team de opgravingen in
Liang Bua en bereikten ze de Pleistocene lagen.

Tot nu zijn er in Liang Bua ruim 11 putten van 1 bij 1 m
opgegraven. De bovenste 3-4 m. van de sedimenten zijn van
Holocene ouderdom. De Pleistocene lagen daaronder worden
van de Holocene lagen gescheiden door een laag vulkanische
as. Zowel de Holocene als Pleistocene lagen bevatten grote
hoeveelheden vertebraten materiaal en een analyse van het
materiaal laat zien dat de Holocene fauna sterk verschilt
van die van de Pleistocene lagen. De Pleistocene lagen
tonen aan dat Flores in het Laat-Pleistoceen onderdak
bood aan een endemische eilandfauna met onder andere
de dwergolifant Stegodon florensis insularis, reuzenratten
van het genus Papagomys en Spelaeomys, vleermuizen,
Komodovaranen en vogels, waaronder een reuzenmarabou
(Fig. 2). Dateringen van de sedimenten door middel van
thermoluminiscentie tonen aan dat de faunaresten maximaal
95.000 jaar oud zijn. Resten van de endemische fauna
worden alleen gevonden in de lagen onder de vulkanische
as. Daarom wordt aangenomen dat het uitsterven van deze
fauna samenvalt met de vulkanische eruptie, die gedateerd
is op 19.000-17.000 jaar. In het Holoceen zien we de komst
van Homo sapiens rond 10.000 jaar, en later de introductie
van diverse uitheemse soorten zoals de civetkat, het Sulawesi
wrattenzwijn, het stekelvarken, herten, koeien en paarden
(van den Bergh et al., 2009; Meijer et al., 2010).

Vroeg-Pleistoceen

De oudste faunaresten van Flores komen van de vindplaats
Tangi Talo uit de Ola Bula Formatie in het Soa Bekken in
het midden van het eiland. Hier werden de resten gevonden
van de dwergolifant Stegodon sondaari, met een geschat
lichaamsgewicht van 300 kg de kleinste Stegodon soort
van het eiland, een reuzenschildpad (Geochelone sp.) en
een Komodovaraan. Opmerkelijk genoeg zijn in deze
vindplaats geen knaagdierresten gevonden, maar hun
afwezigheid is waarschijnlijk een gevolg van de tafonomie
van de vindplaats. Maar zelfs als we de afwezigheid van
knaagdieren buiten beschouwing laten, is het duidelijk dat de
Tangi Talo fauna sterk verarmd en ongebalanceerd is, zelfs in
vergelijking met recente eilandfauna’s. Vergelijkbare fossiele
fauna’s zijn echter niet ongebruikelijk: de Vroeg-Pleistocene
Satir fauna van Java bevat een mastodon (Sinomastodon
bumiajuensis), een nijlpaard (Hexaprotodon simplex), herten
en de reuzenschildpad Geochelone sp., terwijl in het Midden
Pleistoceen alleen een slurfdrager (Mammuthus creticus),
een nijlpaard (Hippopotamus creutzburgi) en reuzenratten
van het genus Kritimys Kreta bevolkten.

Het kleine aantal vertebraten in de vroegste Flores fauna
wordt daarom niet als uitzonderlijk gezien, maar meer als
een graad voor de extreme isolatie van het eiland.

Midden-Pleistoceen

De Midden-Pleistocene vindplaats Mata Menge, ook in
de Ola Bula formatie maar stratigrafisch hoger in de reeks,
is iets jonger in leeftijd (800 + 7 ka, Morwood et al., 1998;
van den Bergh et al., 2009) en wordt ook gekenmerkt door
een extreem laag aantal taxa. De Mata Menge fauna is
echter duidelijk verschillend van die van Tangi Talo. Dit
impliceert dat er op de overgang van het Vroeg-Pleistoceen



naar het Midden-Pleistoceen een fauna omslag plaatsvond
waarbij de ene insulaire fauna werd vervangen door een
andere. Stegodon sondaari verdween en werd vervangen
door de grotere S. florensis. Ook de reuzenschildpad stierf
uit en in Mata Menge verschijnt voor het eerst de reuzenrat
Hooijeromys nusatenggara (Morwood et al., 1998;. De Vos
et al., 2007). Vergelijkbare fauna’s zijn ook gevonden in
een aantal andere Midden Pleistocene vindplaatsen in het
bovenste deel van de Ola Bula formatie, zoals Boa Leza, Ola
Bula en Dhozo Dhalu. Echter, naast de fauna resten levert
Mata Menge het vroegste bewijs voor de aanwezigheid van
mensachtigen op Flores in de vorm van in situ artefacten
(Maringer & Verhoeven, 1970; Sondaar et al., 1994;
Morwood et al., 1998; Brumm et al., 2006).

Tussen de Midden Pleistocene fauna’s van de Ola Bula
formatie (ca. 900-800 ka) en de Laat-Pleistocene fauna
van Liang Bua (ca. 95-0 ka) zit een gat van ca. 700 kyr. De
grotafzettingen van Liang Bua verschillen in tafonomisch
opzicht sterk van de openlucht vindplaatsen uit de Ola Bula
Formatie. Dit blijkt vooral uit de enorme hoeveelheden
kleine zoogdier- en vogelresten die zijn gevonden in Liang
Bua (Zijlstra et al.,2008; Meijer & Due, 2010) en die in de
oudere vindplaatsen grotendeels ontbreken. De Midden-
Pleistocene assemblage bestond uit vier soorten: Stegodon
Sflorensis florensis, Hooijeromys nusatenggera, Varanus
komodoensis en mensachtigen, zoals blijkt uit artefacten.
Alleen de Komodovaraan lijkt van het Vroeg-Pleistoceen tot
aan Liang Bua onveranderd te zijn gebleven. Op basis van
de morfologie van de molaren, chronologie en geografie,
concludeerde Van den Bergh et al. (2008) dat Stegodon
forensis insularis van Liang Bua een directe afstammeling
van de Midden-Pleistocene S. florensis van Mata Menge
is. Het reuzenrattengeslacht Hooijeromys is nauw verwant
aan Papagomys en vormt mogelijk de voorouder van dit
geslacht. De aanwezigheid van mensachtigen in zowel Liang
Bua (Homo floresiensis en H. sapiens) en in het Midden-
Pleistoceen van Flores suggereert een voortgezette lijn. De
overeenkomsten tussen de Midden-Pleistocene fauna’s en
Liang Bua suggereert dat er sprake is van fylogenetische
continuiteit; de taxa van het Laat-Pleistoceen lijken directe
afstammelingen te zijn van de taxa die al aanwezig zijn
in het Midden-Pleistoceen. Gezien het gat van 700ka
tussen de fauna’s uit het Soa Bekken en Liang Bua kan
immigratie van nieuwe soorten niet worden uitgesloten. Zo
zou de jongere Stegodon ondersoort een immigrant van een
nabijgelegen eiland kunnen zijn. Echter, tot nu toe zijn er
geen aanwijzingen gevonden voor het tussentijds arriveren
van nieuwe soorten op Flores. Daarnaast vertonen eiland-
slurfdragers, zowel in Zuidoost-Azié als de Middelandse

Zee, een hoge graad van endemisme en heeft ieder eiland
zijn eigen soort (Palombo, 2007).

Het aantal soorten in Liang Bua is echter veel groter dan in
de oudere fauna’s. Zo zijn er diverse soorten ratten gevon-
den, een tweede varanensoort en talrijke vogelsoorten. Voor
een groot deel lijkt dit het gevolg te zijn van de verschil-
lende tafonomische condities: de grotsedimenten in Liang
Bua creéren betere fossilisatie condities voor botten dan de
openlucht vindplaatsen in het Soa Bekken. Echter, de ratten
lijken ook een adaptieve radiatie te hebben ondergaan, wat
het grotere aantal soorten zou verklaren. Volgens Musser
(1981) zijn Hooijeromys, Papagomys, Paulamys en Komodo-
mys meer verwant aan elkaar dan aan andere rattensoorten,
wat suggereert dat ze voortkomen uit een gemeenschappe-
lijke voorouder op het eiland. Alleen de soort Spelacomys is
een buitenbeentje en lijkt niet verwant te zijn aan een van de
andere soorten (Musser, 1981) maar meer overeenkomsten te
vertonen met de inheemse ratten van Papoea-Nieuw-Guinea.
Of het hier nu gaat om het enige overlevende geslacht van
een vroegere fauna of een immigratie van een nieuwe soort
later in het Pleistoceen kan niet worden vastgesteld.

De verschillende vertebratenfauna’s van Flores vertonen
een drietal kenmerken die allen voortkomen uit de geiso-
leerde positie van het eiland, namelijk fylogenetische conti-
nuiteit, een lage soortenrijkdom en de ongebalanceerdheid
van de fauna. Allereerst lijken alle taxa die aanwezig zijn in
Liang Bua te zijn ontstaan uit taxa die reeds in het Vroeg-
Pleistoceen aanwezig waren of zijn geévolueerd uit Midden-
Pleistocene voorouders. Na het uitsterven van de S. sondaari
fauna van Tangi Talo (~900.000 jaar geleden) werd Flores
gekoloniseerd door de S. florensis fauna (Fig. 3). De Midden-
Pleistocene vindplaats Mata Menge vertoont sterke gelijke-
nissen met de Laat-Pleistocene fauna van Liang Bua: beide
vindplaatsen bevatten Stegodon, reuzenratten en Komodova-
ranen, alsmede bewijs voor de aanwezigheid van mensachti-
gen. Dit wijst erop dat er sinds de Vroeg/Midden-Pleistoceen
fauna-omslag geen nieuwe migratie’s hebben plaatsgevonden
en dat alle taxa die aanwezig zijn in Liang Bua, ontstaan zijn
uit taxa die of al in het Vroeg-Pleistoceen aanwezig waren,
of geévolueerd zijn uit Midden-Pleistocene voorouders.
Hoewel Varanus hooijeri en Spelaeomys theoretisch nicuwe
immigranten zouden kunnen zijn, lijkt een meer plausibele
verklaring te zijn dat ze nog niet zijn gevonden in de oudere

DE LIJN VAN WALLACE

De lijn van Wallace is een denkbeeldige lijn die de zo6geografische regio’s van Azié en Australazié van elkaar scheidt. De lijn
wordt wel gezien als de scheidingslijn tussen Azié en Oceanié. De lijn loopt tussen de Indonesische eilanden Bali en Lombok
door, ten noorden tussen Borneo en Celebes en vandaar oostwaarts tussen de Filipijnen en Celebes. Ten westen en noorden
van de lijn worden organismen aangetroffen die nauw verwant zijn aan Aziatische soorten, terwijl ten oosten en zuiden van

de lijn voornamelijk Australische soorten voorkomen. Men treft bijvoorbeeld buideldieren wel aan op Celebes en eilanden ten

oosten hiervan, maar niet op Borneo.

De Wallacelijn is genoemd naar Alfred Russel Wallace, die de vrij abrupte scheiding in het voorkomen van bepaalde vogel-
soorten opmerkte tijdens zijn reizen door Oost Indonesié. Het viel hem op dat op Bali bepaalde vogelsoorten afwezig waren in
vergelijking met de vogelsoorten die op Lombok voorkwamen, dat slechts 35 kilometer naar het westen lag. De vogelsoorten
op Bali waren overwegend Aziatisch van oorsprong, terwijl die op Lombok meer Australisch waren. Geologisch gezien valt de
lijn van Wallace samen met de Straat Lombok, de zeestraat tussen Bali en Lombok. De Straat Lombok is dieper dan de Straat
Malakka en door de zeer sterke stromingen in deze zeestraat vormt hij voor veel diersoorten, zelfs vogels, een te grote barriere.

Inmiddels zijn door diverse andere onderzoekers op basis van observaties aan andere diergroepen diverse alternatieve
denkbeeldige lijnen voorgesteld. Men gaat er tegenwoordig dan ook vanuit dat het hier gaat om een overgangsgebied dat veel
ruimer is dan een denkbeeldige lijn. Het gebied ten oosten van Borneo en Bali, maar ten westen van Irian Jaya en ten zuiden
van de Filipijnen wordt wel Wallacea genoemd. Hier kan men in biodiversiteit een overgang aantreffen tussen Aziatische en
Australische diersoorten, en daarmee ook een enorme rijkdom aan diersoorten.
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afzettingen. De fauna’s uit het Midden tot Laat-Pleistoceen
vertonen dus een sterke fylogenetische continuiteit die het
gevolg is van de geisoleerde positie van het eiland. Flores

is vulkanisch van oorsprong en nooit verbonden geweest
met het continent (Sunda Shelf). Gelegen in een reeks van
eilanden die worden gescheiden van elkaar door soms zeer
diepe zeestraten, moesten soorten kunnen vliegen, zwemmen
of drijven om Flores te bereiken. Dat deze oversteek voor
sommige diersoorten zeer lastig was, en nog steeds is, blijkt
wel uit het feit dat een aantal zeestraten deel uitmaken van
de Lijn van Wallace, een denkbeeldige lijn die de scheidings-
lijn vormt tussen de zodgeografische regio’s van Azié en
Australazié (zie kader).

Hoewel we vanaf het Vroeg-Pleistoceen diverse nicuwe
soorten zien opduiken, was de soortenrijkdom op het
eiland ten alle tijden laag. Tangi Talo spant de kroon met
slechts drie soorten. Na de fauna omslag van het Vroeg naar
Midden-Pleistoceen vernieuwde de fauna door de komst
van Stegodon florensis en Hooijeromys nusatenggara, maar
het aantal taxa bleef steken op vier. In de Laat-Pleistocene
afzettingen van Liang Bua zijn de resten van ten minste 17
gewervelde diersoorten opgeleverd. Echter, in vergelijking
met continentale fauna’s is dit getal nog steeds erg laag.

De mate van isolatie is een belangrijke factor die de soor-
tenrijkdom van een eiland bepaalt. Over het algemeen neemt
het aantal soorten af met toenemende afstand van het vaste-
land, dat wil zeggen, met toenemende isolatie (MacArthur &
Wilson, 1967; Lomolino et al., 2005). Het aantal soorten op
Flores bleef lange tijd consequent laag. Dit doet sterk ver-
moeden dat de immigratie van nieuwe soorten een zeldzame
gebeurtenis was. Zelfs in tijden van lage zeespiegel, wanneer
de afstand tussen Flores en de nabijgelegen eilanden kleiner
werd, vormden de sterke, noord/zuid gerichte stromingen in
de tussenliggende zee-straten een grote barriére voor niet-
vliegende diersoorten vanuit het oosten en westen.

Vrijwel alle soorten op Flores fauna zijn goede ver-
spreiders die aanzienlijke afstanden over water af kunnen
leggen, zij het zwemmend (slurfdragers, varanen), vliegend
(vogels, vleermuizen), drijvend (schildpadden) of raftend
(knaagdieren, hagedissen, mensachtigen). In deze tektonisch
zeer actieve regio wordt het meegesleurd worden door
tsunami’s ook wel eens geopperd als verklaring voor de
verspreiding van onder andere mensachtigen (van den Bergh
et al.,2009).

Noemenswaardig afwezig in de fossiele fauna’s van Flores
zijn de carnivoren (beren, leeuwen, wolven) en de oneven-
hoevigen (paarden, neushoorns). Zelfs na de Vroeg/Midden-
Pleistocene fauna-omslag, zien we (met de mogelijke uitzon-
dering van een aantal knaagdieren en Varanus hooijeri) geen
nieuwe groepen arriveren. Het ontbreken van de carnivoren
en onevenhoevigen is een veel voorkomend fenomeen in
de insulaire wereld (de Vos et al., 2007). De selectie voor
zeebenen en zeevleugels die nodig is om eilanden te bereiken
resulteert in een ‘onevenwichtige’ eilandfauna waarin niet
alle diergroepen van het vasteland zijn vertegenwoordigd.
Hierin verschillen eilandfauna’s voorspelbaar van fauna’s op
het vasteland, en deze onevenwichtigheid in eilandfauna’s
neemt toe met toenemende isolatie. Zo zijn vleermuizen de
enige zoogdieren die ooit op eigen kracht Nieuw-Zeeland,
een van ’s wereld meest geisoleerde eilandengroepen, heb-
ben bereikt. Dit patroon in faunasamenstelling beperkt zich
niet tot Wallacea (Sulawesi, Flores, Timor, Sumba, de Filip-
pijnen), maar wordt over de hele wereld waargenomen (de
Vos et al., 2007).

De fossiele fauna’s van Flores vertonen allemaal een lage
soortenrijkdom, een onevenwichtige aard en fylogenetische

continuiteit. Deze kenmerken vormden het toneel waarop de
evolutie van de gewervelde fauna van Flores zich voltrok.
Het wegvallen van onder andere de predatiedruk door de
afwezigheid van carnivoren resulteerde in veranderingen

in de ecologie, reproductie, morfologie en verspreiding

van de soorten die Flores gekoloniseerd hadden. Deze
veranderingen worden vaak tezamen aangeduid als het
insulaire syndroom (Blondel, 2000; Lomolino et al., 2005)
en zijn terug te voeren op de evolutionaire krachten die sterk
verschillen van die op het vasteland.

Veranderingen in lichaamsgrootte

Een verandering in lichaamsgrootte is een van de meest
fundamentele en in het oog springende veranderingen
als respons op een eilandomgeving. Lichaamsgrootte
heeft een effect op een groot aantal gebieden, zoals de
energiehuishouding, de mogelijkheid tot verspreiding
en ecologische interacties. Een algemene trend in
lichaamsgrootte van recente insulaire zoogdieren werd voor
het eerst opgemerkt door Foster (1964) en werd bekend als
de ‘Island Rule’ (Van Valen, 1973). De ‘Island Rule’ stelt
dat er binnen een eiland ecosysteem voor grote zoogdieren
een tendens bestaat om kleiner te worden (dwerggroei) en
voor kleine zoogdieren de tendens om groter te worden
(gigantisme) (Lomolino, 2005; de Vos ef al., 2007 en
referenties daarin). Deze veranderingen in lichaamsgrootte
zijn waarschijnlijk het gevolg van een combinatie van
factoren, die per soort kunnen variéren in belangrijkheid.

Voor zoogdieren op het vasteland, fungeert groot formaat
als een afweermechanisme tegen roofdieren, vergroot het
de dominantie ten opzichte van voedselconcurrenten en is
voordelig voor het afleggen van lange afstand migraties. In
de afwezigheid van roofdieren is er niet langer een noodzaak
voor deze eigenschappen. De beperkte hoeveelheid energie
op een eiland stimuleert een efficiénter gebruik van energie
en lange afstand migraties worden overbodig, of liever
gezegd onmogelijk.

De bekendste voorbeelden van dwerggroei bij grote
zoogdieren zijn in insulaire slurfdragers, die soms
dramatische veranderingen in lichaamsgrootte laten zien.
Dwergslurfdragers zijn bekend van eilanden over de hele
wereld. In Noord-Amerika zijn dwergmammoeten gevonden
op de Californische Kanaaleilanden (Agenbroad et al.,
1999). In Azi¢ kwamen dwergslurfdragers voor in Japan, de
Filippijnen, Sumba, Timor en Sulawesi. In de Middellandse
Zee vindt men ze onder andere op Kreta, Malta, Rhodos,
Tilos en Cyprus (Palombo, 2003, 2007). Het meest extreme
geval van dwerggroei bij slurfdragers is te vinden op
Sicili€: de laat-pleistocene Elephas falconeri heeft een
schouderhoogte van slechts 0,9 m, slechts een kwart van
die van de vasteland voorouder Elephas antiquus (Palombo,
2003). Dwerggroei bij nijlpaarden is bekend van Kreta,
Sicilié en Malta, met de kleinste soort Phanourios minor
van Cyprus. Ook eilandherten vertonen dwerggroei in het
Pleistoceen op de Filippijnen (de Vos & Bautista, 2003) en
op de Ryukyu-eilanden van Japan (de Vos, 2006). De kleinste
hertensoort werd aangetroften op Kreta; Candiacervus meet
slechts 0,4 m hoog (de Vos, 2000). Opmerkelijk genoeg
volgt de evolutie van herten op Kreta geen lineaireafname
in formaat, maar een radiatie waar verschillende grootte
klassen zijn gevonden (de Vos, 1984, 2000). Op de paleo-
eilanden van Gargano en Scontrone (Itali€) vertoont ook de
hertachtige Hoplitomeryx een grote variatie in afmetingen
(Van der Geer, 2008).

Aan het andere eind van het lichaamsgroottespectrum
vertonen voornamelijk knaagdieren reuzengroei. Op het
vasteland is een kleine lichaamsgrootte een pré voor kleine
zoogdieren om aan roofdieren te ontsnappen. Daarnaast is
een kleinere lichaamsgrootte voordelig wanneer concurrentie
om voedsel hoog is. In een eilandomgeving waar roofdieren
afwezig zijn en de concurrentie minder intens, vallen de
selectiedrukken op een kleine lichaamsgrootte weg. De
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Fig. 2 De laat-pleistocene fauna van Liang Bua (A) onderkaak van Stegodon florensis insularis, (B) onderkaak van Papagomys armandvillei
(onder) en recente Rattus rattus (boven), (C) reconstructie van de reuzenmarabou Leptoptilos robustus (lengte geschat op 1.8 m) naast
Homo floresiensis (geschatte lengte van 1.0 m), illustratie door I.van Noortwijk, (D) tanden van Varanus komodoensis.

fossiele overblijfselen van reusachtige ratten zijn gevonden
op een aantal eilanden in Zuidoost-Azi€, met inbegrip van
Timor, Flores, Sulawesi en de Filippijnen, maar ook op
diverse eilanden in de Middellandse Zee (De Vos et al.,
2007), de Canarische eilanden (Crusafont-Pairo & Petter,
1964) en het Caribisch gebied (Biknevicius ef al., 1993).
Een opmerkelijk voorbeeld van insulaire reuzengroei is
afkomstig uit het Mioceen van Gargano waar de reusachtige
egel Deinogalerix koenigswaldi de grootste insecteneter
vormde met een schedellengte van ca. 20 cm (Butler, 1980).
Maar in deze fauna zijn naast de reuzen ook kleinere soorten
aanwezig (Van den Hoek Ostende, 2001). Deze combinatie
van reuzengroei in sommige knaagdieren maar niet in andere
wordt ook weerspiegeld in de muriden van Flores. De twee
soorten Papagomys en Spelaecomys zijn reuzen, terwijl
Komodomys en Paulamys respectievelijk een middelgrote en
kleine soort zijn.

Op Flores zijn zowel dwerggroei als reuzengroei evident
in de fossiele fauna’s. De Flores knaagdieren fauna bevat
zeven soorten ratten binnen de geslachten Paulamys,
Papagomys, Hooijeromys, Komodomys en Spelacomys. Vier
soorten, Papagomys armandvillei, P. theodorverhoeveni,

H. nusatenggara en S. florensis zijn endemische reuzen
(Hooijer, 1957; Musser, 1981). De grootste, Papagomys
armandvillei, is de enige nog bestaande soort van dat
geslacht (Nowak, 1991; Zijlstra et al., 2008). Het oudste
fossiele knaagdier van Flores is H. nusatenggara, alleen
bekend uit de Midden-Pleistocene vindplaatsen Ola Bula en
Mata Menge. De overeenkomsten tussen Hooijeromys en
Papagomys werden al waargenomen door Musser (1981)
die suggereerde dat Hooijeromys wel eens de voorouder kon
zijn geweest van Papagomys. Volgens Musser & Carleton
(2005), zijn Paulamys, Papagomys en Komodomys nauwer
aan elkaar verwant dan aan andere soorten uit de regio.
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Fig. 3 De biostratigrafie en fauna omslagen op Flores gedurende het Pleistoceen (uit: Meijer et al, 2010).

Spelaeomys is een buitenbeentje en vertegenwoordigt
mogelijk een oude immigrant (Musser, 1981). Dwerggroei
is duidelijk zichtbaar in de Stegodon resten uit het Vroeg-,
Midden- en Laat-Pleistoceen, en Stegodon sondaari uit

de Vroeg-Pleistocene vindplaats Tangi Talo is de kleinst
bekende soort van dit geslacht (Van den Bergh, 1999).
Gebaseerd op regressie van een volwassen femur had deze
dwerg een geschatlichaamsgewicht van 300 kg. Stegodon
sondaari stierf uit rond de Vroeg/Midden-Pleistocene fauna
omslag en werd vervangen door de grotere S. Florensis
(geschat lichaamsgewicht 850 kg; van den Bergh ef al.,
2008). Helaas zijn geen volgroeide beenderen bekend van
S. florensis insularis van Liang Bua, maar de vergelijkingen
van de molaren en melkkiezen duidt op een lineaire
verkleining van 30% ten opzichte van de directe voorouder,
maar niet zo klein als S. sondaari. Deze mindere mate van
verdwerging zou veroorzaakt kunnen zijn door een gebrek
aan concurrentie van andere grote herbivoren op Flores
(Van den Bergh et al., 2008). Volgens Palombo (2007) remt
de aanwezigheid van interspecifieke concurrenten, zoals
hertachtigen, de dwerggroei in slurfdragers. Echter, herten
ontbreken op Flores en de grotere omvang van S. florensis
lijkt eerder gerelateerd te zijn aan de aanwezigheid van
roofdieren zoals Komodovaranen op het eiland (Van den
Bergh et al., 2008).

Verschuivingen in lichaamsproporties

De veranderingen in lichaamsgrootte die zich voordoen
bij eilandzoogdieren gaan vaak gepaard met veranderingen
in de ledematen die van invloed zijn op de motoriek en
voortbeweging. Over het algemeen wordt aangenomen
dat bij het ontbreken van roofdieren de snelheid van
voortbewegen minder belangrijk wordt. In combinatie
met de grotere hoogteverschillen en een rotsachtige
ondergrond van eilanden, verdient stabiliteit de voorkeur
boven snelheid. De ledematen van veel insulaire herbivoren
vertonen aanpassingen voor voortbeweging in een lagere
versnelling (‘low gear locomotion’, Leinders & Sondaar,
1974; Bover et al., 2005). Kenmerkend zijn relatief kortere
ledematen en fusie van sommige botten, wat resulteert in
kortere en meer robuuste poten. Een verkorting en fusie van
de distale ledematen leidt tot een grotere stabiliteit en een
verlaging van de energiekosten. Dergelijke aanpassingen
werden waargenomen bij Myotragus, de muis-geit van de

Balearen (Kohler & Moya-Sola, 2001; Bover et al., 2005)
en in de herten van de Filippijnen en Kreta (Van der

Geer, 2005). De hertachtige Hoplitomeryx van Gargano
heeft een navicocuboid dat volledig vergroeid is met de
middenvoetsbeenderen (Leinders, 1984; Van der Geer,
2008). In zowel de Siciliaanse dwergolifant Elephas
falconeri als het Cypriotische dwergnijlpaard Phanouris
minor zijn de ulna/radius en tibia/fibula gefuseerd. Een
soortgelijke aanpassing is ook waargenomen bij S. florensis
insularis; Van den Bergh et al. (2008) beschreef een
gefuseerde ulna/radius wat overeenkomt met de kenmerken
van dwergolifanten van andere eilanden (Van den Bergh,
1999).

Veranderingen in de zintuigen en
dentities

Naast veranderingen in lichaamsgrootte en het
bewegingsapparaat, treden er bij eilandsoorten ook
veranderingen in het gebit en de zintuigen op. Een hoge
mate van hypsodontie, het hebben van hooggekroonde
tanden, wordt vaak waargenomen bij eilandherbivoren. Zo
vertoont Myotragus hypsodonte kiezen en continu groeiende
snijtanden in de onderkaak (Kohler & Moya-Sola, 2004).
Ook de dwergolifanten Stegodon sompoensis (Sulawesi), S.
sondaari en S. florensis insularis (Flores) hebben hypsodonte
kiezen. Naast hyposodontie, neemt bij kleine zoogdieren ook
het aantal ribbels op de eerste onderste en de laatste bovenste
molaar toe (Freudenthal, 1976). Deze veranderingen in het
gebit zijn aanpassingen aan het eten van meer schurend
voedsel dat silica bevat, zoals grassen (Van den Bergh,
1999).

De hersenen en zintuigen van eilandsoorten ondergaan ook
veranderingen die te verklaren zijn vanuit het ontbreken van
roofdieren. Herbivoren op het vasteland hebben hun ogen
aan weerszijden van de schedel met een zicht van bijna 180°
voor elk oog. In de afwezigheid van roofdieren, verandert
de oriéntatie van de ogen naar een meer voorwaarts gericht
zicht met beter stereoscopisch zicht (niet onbelangrijk op
eilanden met grote hoogteverschillen). Dit is duidelijk
zichtbaar bij Myotragus in vergelijking met moderne geiten
(Kohler & Moya-Sola, 2004). De gewijzigde oriéntatie
van de ogen in Myotragus ging gepaard met een afname
in de hersengrootte van bijna 50% ten opzichte van



moderne geiten (KShler & Moya-Sola, 2004). Een kleinere
herseninhoud werd ook gevonden in de recent uitgestorven
dwergnijlpaarden van Madagascar (Weston & Lister, 2009).
De herseninhoud bleek zelfs kleiner dan dat gedacht werd op
basis van de schaling van lichaamsgrootte en herseninhoud.
Zenuwweefsel is een van de meest ‘dure’ weefsels als het
gaat om energieverbruik, en een daling in de hersengrootte
vermindert het energieverbruik dan ook sterk (Kaas, 2000;
Isler & van Schaik, 2006).

Gezien de diverse morfologische aanpassingen van vele

eilandzoogdieren, o.a. veranderingen in lichaamsgrootte,
verschuivingen in lichaamproporties en veranderingen in
het gebit en de zintuigen, is het moeilijk voor te stellen dat
mensachtigen op een of andere manier niet door dezelfde
evolutionaire krachten beinvloed zouden worden. Homo
Sfloresiensis voorziet ons van een zeldzaam geval van eiland-
endemisme in mensachtigen, waarvan slechts een paar
voorbeelden bekend zijn. Spoor & Sondaar (1986) maken
melding van hominine fossielen uit het Laat-Paleolithicum
van Sardini€é met een ongebruikelijke morfologie. De
robuustheid van het jukbeen en de grote omvang van de
alveoli in de kaak werden geinterpreteerd als bewijs voor
endemie. De menselijke overblijfselen uit het Neolithicum
van de Palau eilanden (Berger et al., 2008) en van het
Laat-Paleolithicum van Okinawa Island in Japan (Suzuki

& Hanihara, 1982) vertonen een morfologie, waaronder
een kleine gestalte, die verschilt van de bevolking van het
vasteland. Homo floresiensis heeft een extreem kleine lengte,
geschat op 1,06 m (Brown et al., 2004), die ongekend is voor
het geslacht Homo en meer overeenkomt met schattingen
voor de Afrikaanse soorten Australopithecus afarensis en A.
africanus (McHenry, 1991). Op basis van de schedel en de
post-craniale morfologie wordt gesteld dat H. floresiensis
als gevolg van langdurige isolatie evolueerde door middel
van insulaire dwerggroei uit een grotere voorouder (Brown
et al., 2004; Morwood et al., 2004, 2005; Van Heteren

& De Vos, 2007; Lyras et al., 2008). De beste kandidaat
voor de rol van voorouder is Homo erectus. Homo erectus
bereikt Java in het Vroeg-Pleistoceen (Swisher ef al.,

1994; Van den Bergh et al., 1996) en lijkt daarna al snel
Flores bereikt te hebben afgaande op in situ artefacten uit
het Soa Bekken (Sondaar et al., 1994; Morwood et al.,
1998; Brumm et al., 2010). Bromham & Cardillo (2007)
toonden aan dat insulaire primaten ook de ‘Island Rule’
ondergaan en een kleinere lichaamsgrootte ontwikkelen in
een insulaire omgeving. Meijer et al. (2010) stelde dan ook
dat na aankomst op Flores, H. erectus, net als andere grote
zoogdieren, de evolutionaire weg naar dwerggroei volgde
en een kleinere lichaamsgrootte ontwikkelde als een reactie
op het ontbreken van zoogdiercarnivoren en de beperkte
beschikbare energie. De athame in lichaamsgrootte van H.
erectus naar H. floresiensis is ca. 52% en valt binnen de
range van andere insulaire primaten (Bromham & Cardillo,
2007). De evolutie van H. floresiensis kan daarom worden
verklaard door insulaire dwerggroei van H. erectus, en een
dergelijk scenario is parallel aan de evolutionaire response
van andere grote zoogdieren op eilanden, met inbegrip van
primaten (Lomolino, 2005; Bromham & Cardillo, 2007; De
Vos et al., 2007).

Een belangrijk argument tegen de hypothese dat
insulaire dwerggroei verantwoordelijk is voor de evolutie
van H. floresiensis is dat de kleine herseninhoud niet
zou overeenkomen met voorspellingen op basis van
schalingsmodellen die uitgaan van een lineaire afthame in
hersengrootte met een afname in lichaamsgrootte (Martin
et al., 2006). De geschatte hersengrootte van 417 cc
(Falk et al., 2005) is kleiner dan voorspeld op basis van
zijn lichaamsgrootte en valt ver buiten het bereik van het
geslacht Homo (Falk et al., 2005, 2009). Echter, zoals we
al eerder zagen lijken de hersenen van eilandzoogdieren
zich niet te houden aan de schalingsmodellen. Zowel in

Mpyotragus (Mallorca) als de Malagasi dwergnijlpaarden
ondergingen de hersenen een afname die groter was dan
schalingsmodellen voorspelden. Deze veranderingen
worden geinterpreteerd als aanpassingen aan het leven in
een eilandomgeving met een beperkte hoeveelheid energie
(Kohler & Moya-Sola, 2004). De kleine hersengrootte

van H. floresiensis kan op een zelfde wijze worden
verklaard door het proces van insulaire dwerggroei als een
aanpassing aan een omgeving met beperkte energiebronnen
(zie ook Niven, 2007). Dat daling van de hersenomvang

bij primaten daadwerkelijk kan optreden als gevolg van
beperkte middelen wordt ondersteund door het werk van
Taylor & van Schaik (2007), die verschillen in omvang in
hersengrootte waarnamen in populaties van orang-oetans met
verschillende voedselkwaliteiten. H. floresiensis vertoont
een ongewone mengeling van lichaamsverhoudingen,

met lange armen, relatief korte benen, robuuste botten en
(geheel in hobbit-stijl) grote voeten (Brown et al., 2004;
Morwood et al., 2005; Jungers et al., 2009a, b). Sommige
wetenschappers interpreteren deze kenmerken als bewijs
voor een nauwe relatie met Australopithecus (Jungers et al.,
2009a, b). Echter, hier wordt voorbij gegaan aan het feit dat
vergelijkbare patronen in de ledematen zijn waargenomen
bij andere insulaire zoogdieren. Een verkorting van het
onderbeen in combinatie met robuuste voeten werd ook
gevonden in de Laat-Pleistocene Minatogawa mensen van
Okinawa Island in Japan (Baba & Endo, 1982). Ook de
uitgestorven dwergnijlpaarden van Kreta en Cyprus (Spaan
et al., 1994), de dwergherten Candiacervus uit Kreta, de
endemische hertachtige van Gargano, Hoplitomeryx (Van
der Geer, 2005) en de muis-geit van de Balearen, Myotragus
(Kohler & Moya-Sola, 2001) vertonen allemaal een
verkorting van en robuustere botten in de distale ledematen
en soms zelfs fusie van botten. Dergelijke aanpassingen

in het bewegingsapparaat verhogen de stabiliteit van het
dier tijdens voortbeweging en worden geinterpreteerd als
aanpassingen aan de ‘low gear locomotion’, een gunstige
strategie in een energie-beperkt en predator-vrij ecosysteem.
De uitzonderlijk lange voeten van H. floresiensis waren niet
geschikt voor sprinten of lange-afstand rennen (Jungers et
al., 2009a), maar de robuuste ledematen zorgden voor een
stabielere gang.

De fossiele fauna’s van Flores vertonen door de tijd
een hoge mate van endemie, een lage soortenrijkdom, een
onevenwichtigheid in faunasamenstelling en fylogenetische
continuiteit. Dit is sterk van invloed geweest op de evolutie
van de diersoorten op het eiland: de fauna vertoont diverse
voorbeelden van reuzen- en dwerggroei en adaptieve
radiatie. Flores is daarmee niet anders dan andere eilanden
en de morfologische kenmerken van H. floresiensis moeten
dan ook in dat licht gezien worden. H. floresiensis is niet
pathologisch, afwijkend of exclusief, maar was onderdeel
van een eilandecosysteem. Veel van de kenmerken, o.a.
kleine lengte, robuuste onderste ledematen, grote voeten
en kleine hersenen, zijn niet uniek maar zijn onderdeel van
een patroon dat wordt gedeeld met andere eilandzoogdieren
op Flores en andere eilanden. Ze zijn het resultaat van
evolutionaire krachten die op insulaire soorten inwerken
als gevolg van de geisoleerde positie van het eiland en de
onevenwichtige samenstelling van de fauna.
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