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Samenvatting

Hoewel pleistocene zoogdieren op zichzelf al een interessant studieobject vormen, blijkt het
onderzoek naar deze dieren van groot nut voor de moderne natuurbescherming. De studie
van niet of nauwelijks door menselijke invloeden veranderde ecosystemen is van grote waarde
voor het formuleren van een oorspronkelijke, natuurlijke situatie die als baseline kan dienen
voor het vaststellen van de uitkomst die beoogd wordt met een bepaald natuurbeleidsplan.
Het bestuderen van de karakteristieken van evenwichtige, succesvolle faunagemeenschappen
en hun reacties op verstoringen van dit evenwicht kan ons helpen te bepalen welk beleid tot
duurzame oplossingen leidt.

Hier bespreek ik twee voorbeelden hiervan, het eerste, rewilding, met betrekking tot
grootschalige concepten die de achtergrond vormen van concrete beleidsplannen; het tweede,
de Europese bison, als voorbeeld van hoe de pleistocene zoogdierpaleontologie ook in
specifieke situaties informatie kan opleveren die het huidige natuurbeleid kan ondersteunen of
veranderen.

Summary

Although Pleistocene mammals are themselves interesting objects of study, research into these
animals can also be of great use to modern conservation practice. The study of ecosystems that
have not or barely been impacted by human influence is of great value to the formulation of an
original, natural situation that can serve as a baseline for determining the outcomes that should
be aimed for in particular conservation policies. Examination of the characteristics of successful
faunal communities in their equilibrium state, and their reactions to disturbance, can help us to
identify what policies could lead to sustainable solutions.

Here | discuss two examples of this, the first, rewilding, pertains to large-scale concepts that
form the background to concrete policies; the second, the European bison, as an example of
the kind of information gained from Pleistocene mammalian palaeontology that can support or
challenge existing conservation policy.
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Veel mensen zijn gefinteresseerd in de reuzen van ,de ijstijd*,
en museumexposities van pleistocene vondsten trekken grote
aantallen bezoekers. Maar wat betekent het onderzoek van
pleistocene zoogdierresten voor de hedendaagse natuur?
Hoewel de lezers van dit tijdschrift het waarschijnlijk met
mij eens zullen zijn dat pleistocene zoogdieren op zichzelf al
een interessant studieobject vormen, kan een studie van hun
overblijfselen ons ook informatie geven die toegepast kan
worden in hedendaags natuurbeleid. Een van de problemen
bij het formuleren van natuurbeleid is het zogenaamde shif-
ting baseline-syndroom (Pauly, 1995). Als we gedegradeerde
natuurlijke gebieden willen herstellen, hebben we goede
informatie nodig over hoe de natuurlijke omgeving eruit zag
voordat de aanwezigheid van menselijke samenlevingen dit
begon te veranderen, zodat we kunnen bepalen welk beleid
tot duurzame oplossingen leidt. Maar vaak gaan onze ecolo-
gische waarnemingen niet ver terug. Bovendien hebben we
psychologisch gezien de neiging om de stand van zaken toen
wij kinderen waren als normaal te zien, en we beseffen niet
dat dit een al zeer gedegradeerde toestand was (de shifting
baseline). Vaak richt natuurbeleid zich dan ook op het herstel
van een situatie die al verarmd was — een verkeerde baseline
dus. Paleontologisch onderzoek naar niet of nauwelijks

door menselijke aanwezigheid beinvloedde verspreiding en
gedrag van dieren kan dus bijdragen aan huidige strategieén
voor natuurbehoud. Hierbij is het onderzoek naar pre-ne-
olithische holocene en pleistocene faunas belangrijk. In dit
artikel bespreek ik een aantal voorbeelden die de relevantie
van dergelijk onderzoek laten zien. Het eerste voorbeeld,
rewilding, is een alomvattend concept dat grote lijnen uitzet
voor natuurbehoudstrategieén. Het tweede voorbeeld, de
Europese wisent, is meer concreet en spitst zich toe op deze
specifieke diersoort. Tot slot noem ik kort nog een aantal
andere manieren waarop pleistocene zoogdierpaleontologie
kan bijdragen aan natuurbehoud.

Wat is de juiste baseline voor natuurbehoud, de ,0orspron-
kelijk staat® die we willen herstellen? Het antwoord op

deze vraag is van grote invloed op beleidsvoorstellen en de
uitvoering ervan met betrekking tot natuurbeleid. Hoewel

er veel discussie is over de waarde van het hanteren van een
dergelijke baseline, een ,wilde* staat van de natuur waarin
de mens weinig invloed had (zie bijvoorbeeld Cronon, 1995;
Callicott & Nelson, 1998; Nelson & Callicott, 2008), is het
noodzakelijk om een einddoel vast te stellen voor natuurbe-
leid. In de praktijk wordt een dergelijk doel vaak geformu-
leerd met behulp van een baseline. Maar waar situeren we
deze ,oorspronkelijke staat® in het verleden? Vaak wordt de
grens getrokken voor de invoering van de landbouw, in Ne-
derland bijvoorbeeld in het Mesolithicum. Het voordeel van
deze positie is dat het klimaat toentertijd vergelijkbaar was
met het huidige klimaat. Het nadeel is dat menselijke popu-
laties op dat punt al een grote invloed uitgeoefend hadden op
de natuurlijke omgeving. De massa-extinctie aan het einde
van het Pleistoceen is bijvoorbeeld waarschijnlijk minstens
deels te wijten aan overbejaging (Martin, 1984; Alroy, 2001;
Surovell & Waguespack, 2009; Surovell ez al., 2016). En er
zijn aanwijzingen dat Mesolithische groepen hun omgeving
veranderden door middel van het verbranden van bos om
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open gebieden te scheppen die aantrekkelijk waren voor hun
prooidieren (Innes & Blackford, 2003; Innes ef al., 2013).
Meer en meer wordt er dan ook teruggekeken naar het Pleis-
toceen om een baseline te formuleren.

Naast het baseline-probleem spelen er nog een aantal andere
zaken mee rond natuurbehoud. Tot nog toe was de strategie
vaak om een statische, ideale toestand van bescherming te
bereiken in relatief kleine, omheinde gebieden: natuurreser-
vaten, nationale parken en dergelijke. Gezien de klimaat-
veranderingen die over de laatste decennia plaats hebben
gevonden en naar alle waarschijnlijkheid nog tot in de verre
toekomst door zullen gaan, zijn dergelijke kleine bescherm-
de gebieden niet langer toereikend (Prober et al., 2019). Er
vindt dan ook op het moment een verschuiving plaats binnen
de natuurbescherming naar beleid dat meer gericht is op

het in stand houden van de biodiversiteit, functionaliteit en
veerkracht van ecosystemen (bijvoorbeeld Heller & Zavale-
ta, 2009; Brown et al., 2011; Schmitz et al., 2015; Belote et
al., 2017) in grotere, met elkaar verbonden gebieden. Tegen
deze achtergrond is het noodzakelijk dat wij een beter begrip
krijgen van langetermijnprocessen die deze veerkracht on-
dersteunen dan wel ondermijnen (Barnosky ef al., 2017). Een
concept wat in dit verband vaak genoemd wordt is rewilding.

Rewilding heeft tot doel verloren ecologische processen

te herstellen door middel van de herintroductie van lokaal
uitgestorven soorten (Nogués-Bravo et al., 2016; Svenning et
al., 2016). Grote zoogdieren spelen hierin vaak een belang-
rijke rol. Zowel grote carnivoren als grote herbivoren worden
gezien als keystone soorten, die een structurerende rol spelen
in het ecosysteem die groter is dan hun populaticomvang zou
doen denken (Brown et al., 2011). Grote zoogdieren, ook wel
,ecologische ingenieurs* genoemd, consumeren vegetatie en
creéren daarmee open plekken in het landschap, bevruchten
de bodem met hun uitwerpselen en transporteren zaden. Ze
dienen als prooi voor grote carnivoren, en zorgen daardoor
voor een toename in de populaties van zowel grote carnivo-
ren als die van kleinere herbivoren die door de aanwezigheid
van de grotere soorten een lagere predatiegraad hebben. Het
beschermen van populaties van deze soorten, die aan de top
van de voedselketen staan, heeft dan ook consequenties voor
soorten lager in de piramide, zoals bijvoorbeeld insecten die
op hun uitwerpselen leven, de vogels die deze insecten eten,
kwetsbaardere plantensoorten die minder overwoekerd worden
enzovoort (Nogués-Bravo et al., 2016; Svenning et al., 2016).

Hoewel we bij rewilding vaak aan spectaculaire soorten als
olifanten en leeuwen denken, gaat het vaak juist over minder
controversiéle soorten als bevers, lynxen en paarden, die
vaak tot enkele honderden jaren geleden voorkwamen in

de gebieden waar herintroductie overwogen wordt (Ruben-
stein et al., 2006; Caro, 2007). Soms is er zelfs sprake van
passieve rewilding, bijvoorbeeld als delen van het landschap
verwilderen als een gevolg van het opgeven van landbouw
(Nogués-Bravo et al., 2016), of soorten die vanuit een sterk
afgenomen verspreidingsgebied weer gebieden binnentrek-
ken waar ze honderden jaren geleden voor het laatst voor-
kwamen, zoals we nu in Europa met wolven zien gebeuren.

De meer extreme variant wordt ook wel als pleistocene
rewilding aangeduid (Donlan, 2005), omdat het hier om



soorten (of sterk verwante soorten) gaat die tijdens het
Pleistoceen in het gebied voorkwamen, maar vaak al voor
het begin van het Holoceen lokaal of volledig uitgestorven
zijn. Pleistocene rewilding heeft in principe hetzelfde doel
als rewilding, namelijk het herstellen van de ecologische

en evolutionaire situatie van voor het uitsterven van deze
soorten. Daarnaast is er vaak ook een ethische drijfveer:
aangezien mensen deels verantwoordelijk waren voor dit
uitsterven, is er nu een morele noodzaak om het uitsterven
van de overgebleven, sterk bedreigde grote zoogdieren te
voorkomen door het creéren van nieuwe, beter beschermde
populaties (Rubenstein ez al., 2006). Er kleven een aantal
grote bezwaren aan dit idee (bijvoorbeeld controverse rond
het introduceren van soorten die genetisch verwant zijn

aan uitgestorven soorten, mogelijke introductie van nieuwe
ziekten, onverwachte ecologische neveneffecten, het feit dat
ecosystemen niet statisch zijn en dus veranderd zijn sinds de
soort uitstierf), die ik hier niet verder kan bespreken. Maar
dit concept wordt met grote regelmaat gebruikt om herintro-
ducties van met name grote carnivoren te verdedigen.

De pleistocene zoogdierpaleontologie speelt natuurlijk een
belangrijk rol in pleistocene rewilding. Ten eerste kan de
studie van pleistocene faunas ons informatie geven over

het verspreidingsgebied van soorten: waar kwamen ze

voor? Migreerden ze naar andere gebieden als het klimaat
warmer of kouder werd? Welke routes volgden ze en welke
obstakels kwamen ze daarbij tegen? Waar bevonden zich de
refugia waar aan koude klimaten aangepaste soorten zich
terugtrokken tijdens de warmere interglacialen, en die ten
gevolge van de klimaatverandering opnieuw een belangrijke
rol kunnen gaan spelen (Keppel et al., 2012; Svenning et al.,
2016)? Sommige soorten zijn gevoeliger voor uitsterven als
het klimaat verandert. Een studie van hun karakteristieken
(bijvoorbeeld populatiegrootte en -dichtheid, reproductief
gedrag) kan ons helpen te identificeren welke soorten in de
toekomst wellicht meer kans op uitsterven hebben dan ande-
re (Svenning et al., 2016).

Ten tweede kunnen grootschaligere analyses van de pleis-
tocene zoogdierfauna ons laten zien hoe groot de natuur-
lijke variatie in ecosystemen is en hoe zij reageren op een
verstoring van het evenwicht (Barnosky ez al., 2017). De
huidige klimaatverandering en de invloed van antropogeen
landgebruik leiden steeds vaker tot niet-analoge of ,nieu-
we* ecosystemen, die geen directe analogie in het verleden
hebben (Truitt et al., 2015). Omgekeerd zijn er ook perioden
in het verleden waarin er planten- en dierengemeenschappen
voorkwamen die geen directe tegenhanger in het heden heb-
ben (Stewart, 2005; Gill et al., 2009), juist ook in perioden
waarin het klimaat snel veranderde, zoals tijdens de extreme
klimaatschommelingen rond de overgang van de laatste
ijstijd naar het Holoceen. Een gedetailleerde studie van deze
faunas kan aan het licht brengen hoe de faunagemeenschap
zich keer op keer herstructureerde.

Ten derde kunnen we onderliggende patronen in de faunage-
meenschappen onderzoeken. Veel karakteristicken van de
assemblages in hun geheel zijn stabiel over lange tijdsperio-
den, ongeacht de specificke soorten waaruit de assemblages
bestaan. We kunnen hierbij denken aan wat wel ,functionele
diversiteit* wordt genoemd, zoals de verdeling van de soor-

ten met betrekking tot lichaamsgewicht (Stegner & Holmes,
2013), grootte en positie in de voedselketen (Barnosky et
al., 2004); populatiedichtheden van bijvoorbeeld herbivoren
tegenover carnivoren of bosbewoners tegenover soorten in
open landschappen; en ecologische netwerken (Pires et al.,
2015). Met behulp van een zogenaamde “taxon-vrije analy-
se” kunnen deze patronen zichtbaar worden gemaakt.

Een voorbeeld van het belang dat paleontologische gegevens
kunnen hebben bij rewilding is de herintroductie van wolven
in Yellowstone National Park in de VS in 1995. Fossiele
vondsten lieten zien dat wolven al minstens 3.000 jaar in het
gebied geleefd hadden voor ze hier begin 20¢ eeuw uitge-
roeid werden (Barnosky, 1994). Hun belangrijkste prooi,
wapiti (Cervus canadensis), gebruikte het gebied al die

tijd als een kalvingsgebied, en vrijwel het hele zoogdieras-
semblage was al die millennia stabiel gebleven (Barnosky,
1994). Op grond van deze gegvens werd besloten de wolf

te herintroduceren, met grote gevolgen, niet alleen voor de
wapiti’s in het park, maar ook voor de grizzlyberen, coyotes,
vossen, bisons, bevers, wilgen en ga zo maar door (Berger
& Gese, 2007; Barber-Meyer et al., 2008; Ripple & Beschta,
2012; Beschta & Ripple, 2016). Zo blijkt dat pleistocene (en
holocene) zoogdierpaleontologie niet alleen behulpzaam kan
zijn voor de meer extreme versies van rewilding, maar ook
voor beperktere reintroducties. De Europese wisent is hier
een ander voorbeeld van.

De Europese bison of wisent (Bison bonasus; Fig. 1) was
een veelvoorkomende soort in Europa tijdens het Midden-
tot Laat-Holoceen (vanaf ongeveer 9.500 jaar geleden). De
wisent leefde in gesloten en open loofbos, open naaldbos en
woudsteppen (Benecke, 2005). In 1926-1927 stierf de wisent
uit in het wild (Heptner et al., 1966; Pucek, 2004), maar

een herintroductieprogramma heeft vanaf de vijftiger jaren
van de 20e eeuw geleid tot 33 wilde wisentpopulaties in
Oost-Europa (Pucek, 2004; Kerley et al., 2012). Een aantal
van deze herintroducties vonden plaats binnen een expliciet
rewilding-model, onder leiding van de group ,Rewilding
Europe* (Rewilding Europe (z.j.)). Aangezien het merendeel
van het open land in dit gebied in gebruik is voor de land-
bouw, leven de meeste van deze dieren in beboste gebieden.
Om die reden wordt de wisent meestal gezien als een soort
die aangepast is aan het leven in bossen, in tegenstelling

tot zijn Noord-Amerikaanse verwanten, die zich meer thuis
voelen in de open vlakten. Er zijn echter indicaties dat deze
bossen een suboptimale habitat vormen voor deze dieren
(Kerley et al., 2012).

De beschikbare data betreffende de samenstelling van de
voeding van de Europese wisent zijn tegenstrijdig. Het
overzicht van Borowski et al. (1967, p. 368) stelt dat de voe-
ding voor 50-80% bestaat uit kruiden en 20-50% uit houtig
materiaal. Latere studies in het Bialowiezabos en in de Kau-
kasus vonden veel lagere percentages voor houtig materiaal
(6.7-16%; Heptner et al., 1966; Ggbczynska et al., 1991,
p.309; Krasinska & Krasinski, 2007). De geherintroduceerde
wisents in de Kaukasus eten meer boombast en scheuten
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Figuur 1. Jonge Europese wisent (Bison bonasus) in het Wisentgehege Springe wildpark, Duitsland.
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Young European bison (Bison bonasus) in the Wisentgehege Springe wild park, Germany.

tijdens de winter, van 15% aan het begin van de winter tot
79% als het sneeuwdek dik is (Nemzev et al., 2003). Een
zelfde trend is zichtbaar bij de bisons in het Bialowiezabos
die geen toegang hebben tot extra bijvoeding. De dieren die
wel toegang tot dit hooi hebben, consumeren maximaal 16%
aan houtig materiaal, terwijl de dieren die niet bijgevoerd
worden meer houtig materiaal (tot 65%) eten (Kowalczyk et
al., 2011, p.824). Hoewel deze dieren dus kunnen overleven
op voedsel rijk aan houtig materiaal, geven ze de voorkeur
aan het hooi en de landbouwproducten die ze tot ergernis
van de boeren van de velden eten (Kowalczyk et al., 2011).
Een analyse van de microwear (microscopische krasjes en
putjes op de tanden van de wisenten van het Biatowiezabos,
die aangeven wat de voedselsamenstelling was in de laatste
paar dagen tot weken van leven), was ook erg variabel
(Merceron et al., 2014). Dit onderstreept de grote variatie in
het eetgedrag van deze soort op basis van de beschikbaarheid
van voedselbronnen en bijvoeding. De wisenten hadden
eenzelfde voedselpakket als de edelherten waar ze mee
samenleefden.

Dat de wisent als bosdier wordt gezien, is deels ook geba-
seerd op de aanwezigheid van zogenaamde ‘woudbisons’ in
het Europese Pleistoceen. Het genus Bison heeft een lange
pleistocene geschiedenis, en wat betreft zijn verspreidings-
gebied was de bison een van de meest succesvolle grote her-
bivoren in de pleistocene Holarctische fauna. De geleidelijke
afkoeling die plaatsvond in het Vroeg-Pleistoceen (Midden-
tot Laat-Villafranchien, 2.6-1.2 Ma BP) zorgde ervoor dat
zich in de tot dan toe dichte wouden open gebieden begonnen
te vormen. In de grote zoogdierfauna, die een grote diver-

B8 CRANIUM 36-2 WINTER?2019

siteit aan kleine en middelgrote boviden kende (Duvernois

& Guérin, 1989; Crégut-Bonnoure, 2006; Brugal & Croitor,
2007), leidde dit onder andere tot de opkomst van een grotere
bovide, die nu in het genus Bison (Eobison) (Sala, 1987;
Kostopoulos, 1997; Masini & Sala, 2007) of in het genus Eo-
bison (De Giuli et al., 1987; Sher, 1997; Kostopoulos, 2006;
Croitor & Brugal, 2007) geplaatst wordt. De oudste, nog

vrij kleine bisons in Europa zijn gevonden in Venta Micena
(Orce) in Spanje (Bison (Eobison) sp.; Martinez-Navarro et
al., 2011) en Pirro Nord (Apricena) in Italié (B. (E.) degiulii;
De Giuli et al., 1987; Masini, 1989; Bukhsianidze, 2005).
Tijdens de faunaomslag van het Epivillafranchien (1.2-0.9
Ma BP), waarin veel bladetende grote herbivoren vervan-
gen werden door graseters (Kahlke, 1999, 2014), vinden we
deze laatste soort nog in Apollonia-1 (Mygdonia-bassin) in
Griekenland (Kostopoulos, 1997; Maniakas & Kostopoulos,
2017). Naast deze vorm komt ook een nieuwe bison voor, de
eerste grote bison met lange, slanke ledematen, kleine kop
met korte hoorns en een duidelijke bult. Deze bisonsoort
werd op grond van het rijke materiaal gevonden in de Duitse
site Untermaffeld (iets ouder dan 1 miljoen jaar; Kahlke,
1997, 2001a, 2001b, 2006; Kierdorf et al., 2012) door Sher
(1997) beschreven als een nieuwe soort, B. menneri, waarvan
de evolutionaire oorsprong niet duidelijk is (Maniakas et al.,
2014). De midden- en laat-pleistocene bisonsoorten van het
noordelijk halfrond zijn waarschijnlijk uit deze groep boviden
voortgekomen door middel van een serie adaptieve radiaties
(Flerov, 1975, 1979; Kahlke, 1999; Shapiro et al., 2004), in
Europa en Noord-Azi€ culminerend in de grote soort Bison
(B.) priscus met lange hoorns (Kahlke, 1999).



De bison van Untermaffeld werd gezien als een woudbison
op basis van de lange, slanke ledematen en korte hoorns
(Sher, 1997). Ook de kort-hoornige, kleinere vormen van de
vroeg-midden-pleistocene soort Bison (B). schoetensacki uit
de typelocaliteit Voigtstedt (ongeveer 700.000 jaar oud; Maul
et al., 2007) en Siissenborn (ongeveer 650.000 jaar oud;
Kahlke et al., 2011) worden wel gezien als woudbisons (zie
Sala, 1987). Verder worden er ook bisons, zoals B. priscus
uit Taubach (130.000-115.000 jaar oud; Kahlke, 1977; Hein-
rich, 2003), gevonden in afzettingen uit het Eemien, toen
Europa bedekt was met dichte loofbossen.

Als deze dieren werkelijk aan beboste habitats aangepast
waren, dan aten ze waarschijnlijk veel bladeren. Boviden die
veel bladeren eten, zijn over het algemeen kleiner dan bovi-
den die meer gras eten, en ze vertonen vaak minder seksueel
dimorfisme (Bro-Jorgensen, 2008). De bison van Untermal3-
feld heeft echter een sterk seksueel dimorf postcraniaal skelet
en de proporties van de mandibula lijken sterk op die van

B. priscus uit Siberi€ (Flerov, 1979; Sher, 1997). Bovendien
zijn er in de site de overblijfselen van ten minste 50 indivi-
duen gevonden (Kahlke, 2006; Kahlke, in voorbereiding),
waarvan het sterfteprofiel min of meer de structuur van een
kudde vertegenwoordigd (Sher, 1997; Kahlke & Gaudzinski,
2005). Dit lijkt een te groot aantal dieren voor bosbewoners,
die meestal kleinere groepen vormen (Estes, 1974; Jarman,
1974). Al deze dieren zijn omgekomen in een klein aantal
overstromingen die het materiaal in een korte tijd afgezet
hebben (Kahlke, 2001¢, 2006; Kahlke & Gaudzinski, 2005).
In de tijd dat de site gevormd is, was de wijde, vlakke vallei
van de Werra bedekt met een soortenrijk loofbos (Kahlke,
2001c, 2006). Vanwege de frequente overstromingen werden
veel bomen regelmatig beschadigd door hoge waterstanden.
Deze bomen groeiden daarom waarschijnlijk niet tot grote
hoogte. Drogere gedeelten hadden hogere bomen en minder
dicht struikgewas. Open vegetatie was aanwezig op de rots-
achtige hellingen. De wijdere omgeving kan gekarakteriseerd
worden als een open parklandschap. Er was dus een grote
variéteit aan biotopen en voedsel aanwezig. De assemblage
van Voigtstedt is gevormd tijdens een warme periode waarin
het gebied zwaar bebost was (Kahlke, 1965; Maul et al.,
2007; Kahlke & Kaiser, 2011). Het materiaal uit Stissenborn
daarentegen werd afgezet in een open, continentaal land-
schap (Kahlke, 1969; Kahlke & Kaiser, 2011). De assembla-
ge van Taubach vertegenwoordigt het interglaciaal maximum
van het Eemien (Kahlke, 1977).

Om te testen of deze bisonsoorten werkelijk woudbisons
waren, onderzochten Van Asperen & Kahlke (2017) de afslij-
ting van de kiezen van deze dieren. De mesowear-methode
wordt vaak toegepast om de afslijtingspatronen te bestuderen
die ontstaan over de levensduur van een herbivoor door het
eten van bepaald plantaardig voedsel (Fortelius & Solounias,
2000; Rivals et al., 2007b). Herbivoren die voornamelijk
bladeren eten, hebben een afslijtingspatroon dat gedomineerd
wordt door tand-tandcontact (attritie). Dit resulteert in scher-
pe knobbels aan de wangzijde van de bovenkaakskiezen en
een hoog reliéf. Gras veroorzaakt daarentegen veel sterkere
afslijting, zowel vanwege de silicaten die het bevat, als door
het feit dat gras dichter bij de grond groeit en er daarom meer
bodemmateriaal mee geconsumeerd wordt (abrasie; Williams
& Kay, 2001). De kiezen van graseters zijn daarom afgerond

of vlak met laag reli¢f. Een voordeel van deze methode is
ook dat slechts een klein aantal bovenkaakskiezen (M1, M2
en M3) nodig is om een betrouwbaar resultaat te krijgen (n
> 10; Fortelius & Solounias, 2000). De scores voor fossiele
populaties kunnen statistisch worden vergeleken met een
database van 64 hedendaagse soorten waarvan de voedings-
gewoonten bekend zijn (Fortelius & Solounias, 2000) door
middel van discriminantanalyse en clusteranalyse.

Van Asperen & Kahlke (2017) vergeleken de fossiele assem-
blages ook met de mesowear van drie (onder)soorten van

de moderne bison: de Amerikaanse prairiebison (B. bison
bison), Amerikaanse woudbison (B. bison athabascae; data
van Rivals et al., 2007a) en Europese wisent (B. bonasus;
data van Rivals, 2012). De Amerikaanse prairiebison eet
voornamelijk gras (tot 85-95%), naast kruiden, cypergrassen,
bast en twijgen (Peden, 1976; Peden ef al., 1974; Schwartz
& Ellis, 1981; Wydeven & Dahlgren, 1985; Plumb & Dodd,
1993; Coppedge et al., 1998; Kagima & Fairbanks, 2013).
Daarbij moet aangetekend worden dat de kruiden en het hou-
tige materiaal weliswaar maar een klein deel van het voedsel
uitmaken, maar wel bronnen van belangrijke voedingsstoffen
zijn (Bergmann et al., 2015). De Amerikaanse woudbison
leeft niet overwegend in wouden, maar in een mozaiek aan
habitats dat bestaat uit een parklandschap met veel gras,
cypergrassen, wilg en boreaal bos (Reynolds et al., 1978;
Waggoner & Hinkes, 1986). Deze populaties eten daarom
meer cypergrassen in de winter (42—>95%, Reynolds et al.,
1978; Campbell & Hinkes, 1983; Larter & Gates, 1991), veel
wilgenscheuten in de zomer (tot 95%; Waggoner & Hinkes,
1986; Larter & Gates, 1991), en soms korstmossen in het
najaar (tot 40%, Larter & Gates, 1991). Het lijkt er echter

op dat deze voedselbronnen met name worden aangeboord
als de bisons hun voorkeursvoedsel, gras, hebben uitgeput
(Larter & Gates, 1991).

De statistische analyse van Van Asperen & Kahlke (2017;
Fig. 2) laat zien dat de bisons van Untermalifeld en Taubach
een mengsel van gras en bladeren aten, in eenzelfde ver-
houding als de Amerikaanse woudbison. De bisons van
Siissenborn en Voigtstedt aten voedsel met een heel andere
samenstelling: zij vallen in dezelfde group als hedendaagse
grazers, en met name de bisons van Siissenborn hebben
een mesowear-patroon dat erg lijkt op dat van de Europese
wisent. De Amerikaanse prariebison valt echter in een heel
ander deel van de grafiek: dat van de “extreme grazers”,
samen met zebras, witte neushoorns en topi.

Dit onderzoek laat zien dat zowel sommige pleistocene
bisonpopulaties als de huidige Amerikaanse woudbison

een minder abrasief voedselpakket hebben dan de huidige
Europese wisent. Zelfs Bison priscus, meestal gezien als een
typische steppebewoner, vond voldoende voedsel in de dichte
interglaciale bossen van de riviervallei van Taubach en de
open landschappen daaromheen. Het is interessant dat Bison
schoetensacki een zelfde voedselpakket had in Voigtstedt en
Siissenborn. Voor Siissenborn, waar het landschap open was
(Kahlke, 1969; Kahlke & Kaiser, 2011), was dit te verwachten,
maar voor Voigtstedt, waar het landschap voornamelijk bebost
was (Kahlke, 1965; Kahlke & Kaiser, 2011), is het verrassend
dat de bisons graseters waren, hoewel ze waarschijnlijk ook
bladeren en bast aten. Het feit dat er in Voigtstedt slechts
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Figuur 2. Discriminantanalyse van mesowearscores voor hedendaagse grote herbivoren, inclusief bison en wisent, en
pleistocene bisonassemblages (Van Asperen & Kahlke, 2017, fig. 4, p.305, Copyright © 2017 Elsevier BV, met toestemming

van Elsevier).

Discriminant function analysis of mesowear scores for extant large herbivores, including bison, and Pleistocene bison
assemblages (Van Asperen & Kahlke, 2017, fig. 4, p.305, Copyright © 2017 Elsevier BV, with permission).

weinig bisonmateriaal gevonden is, terwijl de meeste sites

uit deze periode vaak veel bisonmateriaal bevatten (Kahlke,
1965), kan erop duiden dat deze dieren zich niet vaak in het
bos rond de site ophielden, en voornamelijk verder weg in
meer open gebieden leefden. Het lijkt er dan ook op dat bisons
een zekere flexibiliteit bewaard hebben in hun voedselkeuze.
Ze kunnen overleven op een suboptimaal voedselpakket met
een flink percentage bladeren als dat nodig is, misschien in
bepaalde tijden van het jaar, en daar zelfs belangrijke voe-
dingsstoffen uithalen. Sommige pleistocene zoogdieren, zoals
de neushoorns van het genus Stephanorhinus, variéren over
het hele herbivoor-spectrum, van graseter tot bladeter (Kahlke
& Kaiser, 2011; Van Asperen & Kahlke, 2015). Maar gezien
het feit dat er onder de fossiele bisonassemblages geen echte
bladeters te vinden zijn, zelfs niet in de beboste omgevingen
van Voigtstedt en Taubach, zijn deze dieren geen echte bos-
dieren. De huidige Europese wisenten worden steeds verder
teruggedreven in beboste gebieden. Uit het onderzoek van Van
Asperen & Kahlke (2017) blijkt, dat dit een verre van optimale
situatie is en dat het noodzakelijk is dat de Europese wisenten
toegang blijven houden tot open grasland.
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CONCLUSIE

Hoewel pleistocene zoogdieren op zichzelf al een interessant
studieobject vormen, blijkt het onderzoek naar deze dieren
van groot nut voor de moderne natuurbescherming. De studie
van niet of nauwelijks door menselijke invloeden veranderde
ecosystemen is van grote waarde voor het formuleren van
een oorspronkelijke, natuurlijke situatie die als baseline kan
dienen voor het vaststellen van de uitkomst die beoogd wordt
met een bepaald natuurbeleidsplan. Hoewel veel huidige
ecosystemen zozeer verstoord of veranderd zijn onder men-
selijke invloed dat herstel niet altijd meer mogelijk is, kan
pleistocene zoogdierpaleontologie ook in dergelijke situaties
een bijdrage leveren door het bestuderen van de karakteris-
ticken van evenwichtige, succesvolle faunagemeenschappen
en hun reacties op verstoringen van dit evenwicht. In dit ar-
tikel heb ik twee voorbeelden hiervan besproken: het eerste,
rewilding, met betrekking tot grootschalige concepten die de
achtergrond vormen van concrete beleidsplannen; het twee-
de, de Europese bison, als voorbeeld van hoe de pleistocene
zoogdierpaleontologie ook in specifieke situaties informatie



kan opleveren die het huidige natuurbeleid kan ondersteunen
of veranderen.

Behalve mogelijkheden zijn er natuurlijk ook beperkingen.
Met name de geografische en chronologische vertekening die
er in het fossiele bestand aanwezig is, kunnen een obstakel
vormen. Verschillende faunagemeenschappen worden vaak
door elkaar gemengd in dezelfde afzettingen gevonden. IJs-
uitbreidingen tijdens de ijstijden hebben veel materiaal uit de
warmere perioden vernietigd, zodat het bijvoorbeeld moeilijk
is refugia van koud-aangepaste soorten in warmere perioden
te traceren. En hoewel de grotere tijdsdiepte van de waar-
nemingen in de paleontologie ten opzichte van de kortere
studieperioden in de moderne ecologie een pluspunt van de
paleontologie is, is de tijdschaal van het meeste natuurbeleid
veel korter.

Ik heb mij hier beperkt tot paleontologische analyses die met
eenvoudige technieken direct op de botten kunnen worden
uitgevoerd, maar we zouden hier natuurlijk verdere studies
met behulp van invasievere en technologisch complexere
technieken aan toe kunnen voegen. Radiokoolstofdateringen
hebben bijvoorbeeld de kennis van oorzaken van het uister-
ven van verschillende soorten aan het einde van de laatste
ijstijd verduidelijkt (Stuart & Lister, 2007, 2011, 2012). En
de analyse van DNA uit fossiel materiaal (aDNA) biedt grote
mogelijkheden ten aanzien van het reconstrueren van de
dynamiek van hele populaties (bv. Dalén et al., 2007). Het is
dan ook duidelijk dat de pleistocene zoogdierpaleontologie
een belangrijke hulpbron kan zijn bij het formuleren van
natuurbeleid, en het is aan de paleontologische gemeenschap
om dit feit onder de aandacht van de moderne ecologen en
beleidsmakers te brengen!

Ik dank R.-D. Kahlke voor de goede samenwerking en de
gelegenheid om de bijzondere en goed gedocumenteerde col-
lecties van het Senckenberg Institut fiir Quartédrpalédontologie
in Weimar te gebruiken. Dank aan Nike Liscaljet voor de sug-
gestie om dit artikel te schrijven, en Anders Schinkel en Bert
de Haar voor het redigeren van het uiteindelijk manuscript.
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