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Het Paleogeen: een cruciaal tijdperk voor de evolutie van

zoogdieren
Inge Jelu ', Johan Vellekoopu

Abstract

Mammals have been around for about 200 million years,
and have developed to be one of the most successful
animal groups on the planet. In particular the evolutionary
steps during the Paleogene Period have been key in this
success story. In this contribution, we discus some of
the most important developments in mammal evolution
during this time period. After the Cretaceous/Paleogene
(K/Pg) extinction (66 million years ago), many ecological
niches that were taken by other species became available
for the surviving mammals. The first million years after
this mass extinction involved a lot of diversification and
gave rise to a great diversity of Cenozoic mammals.
Additionally, the Paleogene is defined by some of the
most intense periods of climate change in the last 100
million years, characterized by hyperthermals such as
the Paleocene-Eocene Thermal Maximum (PETM). These
climate-events probably were important drivers of evolution
in the Paleogene.

Introductie

Met meer dan 6.400 soorten vandaag de dag, behoren wij
zoogdieren tot de meest succesvolle diergroepen op aarde
(Burgin et al., 2018). In dit succesverhaal was, onder meer
het Paleogeen een belangrijke factor. De hogere tempera-
turen in dat tijdperk waren niet alleen behulpzaam, maar

Fig. 1. Een reconstructie van Maastrichtidelphys meurismeti Martin
et al. 2005, het oudst bekende buideldier van Europa, in het Na-
tuurhistorisch Museum Maastricht. Foto J. Vellekoop.

ook een beproeving van onze Klasse. In dit achtergrondar-
tikel bespreken wij enkele van de belangrijke ontwikkelin-
gen in de zoogdierevolutie tijdens het Paleogeen, en in het
bijzonder de rol die klimaatverandering hierin gespeeld
heeft.

Het ontstaan van de zoogdieren

De geschiedenis van de zoogdieren gaat echter nog verder
terug in tijd, ze bestaan al meer dan 200 miljoen jaar (Rose,
2006). De voorouders van de zoogdieren, de Synapsida,
ontwikkelden zich uit de basale Amniota ongeveer 300
miljoen jaar geleden, in het late Carboon (Kemp, 2005;
Rose, 2006). Later, tijdens het Mesozoicum, ook gekend als
het tijdperk van de dinosaurussen, ontstonden de eerste
zoogdieren uit hun synapside voorouders. De eerste zoog-
dieren leefden dus voor ongeveer 150 miljoen jaar samen
met de niet-vliegende dinosaurussen tijdens het Jura en het
Krijt. Gedurende die periode bleven ze behoorlijk klein van
gestalte. Hun gemiddelde grootte was te vergelijken met de
hedendaagse muizen en ratten. Een voorbeeld hiervan is de
piepkleine Maastrichtidelphys meurismeti uit het Laat
Maastrichtiaan van Maastricht (Martin et al., 2005), het
oudst bekende buideldier van Europa (fig. 1). Toch was er al
een aanzienlijke evolutie gaande bij de zoogdieren in die
periode, waaronder de meest belangrijke ontwikkeling
waarschijnlijk het ontstaan van de zogenaamde ‘tribosphe-
nische molaren’ was (Kemp, 2005). Dit is een kenmerkend
soort molaren (kiezen) dat nog altijd gevonden kan worden
in hedendaagse zoogdiergroepen.

Bij de Krijt/Paleogeen (K/Pg) grens, ongeveer 66 miljoen
jaar geleden, onderging de wereld de vijfde grote massa-
extinctie (Cohen et al., 2013; Schulte et al., 2010). Deze
extinctie, veroorzaakt door de Chicxulub meteorietinslag
in hedendaags Mexico (Schulte et al., 2010), bracht een
einde aan het tijdperk van de dinosaurussen. Samen met 76
procent van alle soorten op aarde, stierven de niet-vliegende
dinosaurussen uit (Jablonski, 1991; Lowery et al., 2018).
Een van de weinige groepen die de K/Pg extinctie overleefden
waren de zoogdieren, al waren ook zij zwaar getroffen. Er
wordt geschat dat 93 procent van de zoogdiersoorten
verdwenen waren (Longrich et al., 2016; Rose, 2006). De
overlevende groepen (bv. Monotremata, Multituberculata,
Marsupialia, Placentalia) gaven, tijdens een korte periode
van 2-3 miljoen jaar na de extinctie, aanleiding tot een grote
diversiteit aan Cenozoische zoogdieren (Kemp, 2005; Rose,
2006; Lyson et al., 2019) (fig. 2).

Door de K/Pg extinctie was er een grote verscheidenheid
aan ecologische niches die vrijkwamen, waarvan de zoog-
dieren uitgebreid konden profiteren (Rose, 2006). Omwille
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Fig. 2. Diversificatie van de zoogdierfamilies van Kirijt tot
heden. Pli. = Plioceen, Q. = Quartair, Ple. = Pleistoceen. (Data
van Rose, 2006).

Fig. 3. Rechts een afgietsel van de primaatachtige Plesiadapis
cookei Jepsen, 1930, in het Koninklijk Belgisch Instituut voor Na-
tuurwetenschappen. Foto J. Vellekoop.

van de warmere temperaturen en de veranderingen in
plantenrijkdom en -samenstelling tijdens het Paleoceen
ondervonden de zoogdieren waarschijnlijk positieve effecten
(Kemp, 2005; Lyson et al., 2019). Zowel de soortenrijkdom
van de zoogdieren als hun lichaamsgrootte nam toe gedurende
deze periode. Dankzij deze uitzonderlijke condities van het
Paleoceen kregen ze de kans om enorm te floreren en dit
gaf aanleiding tot het tijdperk van de zoogdieren.

Het vroege Paleogeen was dus een hele belangrijke periode
voor de evolutie van de zoogdieren. Grote, gespecia-
liseerde zoogdieren verschenen voor het eerst op het toneel
(Kemp, 2005), hieronder bijvoorbeeld Plesiadapis (fig. 3),
een van de oudste primaatachtige zoogdieren. Bovendien
ontstonden veel van de moderne zoogdiergroepen aan het
begin van het Cenozoicum (Dawson & Beard, 1996; Rose,
2006). Tegen het einde van het Paleoceen was de eerste
onbetwistbare, moderne zoogdierorde aanwezig: de Ro-
dentia (knaagdieren). De Artiodactyla (evenhoevigen),
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Fig. 4. Vroeg-eoceen specimen van de vleermuis Palaeochiropteryx tupaiodon Revilliod, 1917 in het Koninklijk Belgisch Instituut voor
Natuurwetenschappen. Dit exemplaar komt uit de bekende Messelgroeve in Duitsland en laat prachtige bewaring van weke delen zien.

Foto J. Vellekoop.

Perissodactyla (onevenhoevigen), Chiroptera (vleermui-
zen, fig. 4) en primaten verschenen wat later, aan het begin
van het Eoceen (Gingerich, 2001; Smith, 2000). De oudste
bekende primaat is Teilhardina belgica, in 1927 gevonden
in vroeg-eocene afzettingen in Dormaal, Belgié (Gebo et
al., 2012). Ook een van de oudst bekende voorouders van
katten en honden, Dormaalocyon latouri, is beschreven uit
deze afzettingen (Solé et al., 2014). De oorsprong van mo-
derne zoogdieren ligt dus een beetje in Belgié. Tegen het
Midden Eoceen zijn bijna alle hedendaagse ordes aanwezig
(Rose, 2006). Al vanaf hun oorsprong werden de moderne
zoogdierordes vertegenwoordigd door een verscheidenheid
aan families. Uiteindelijk leidde dit tot de soortenrijkdom
die we vandaag de dag kennen (Burgin et al., 2018).

Het Paleoceen-Eoceen Thermaal Maximum

Naast de bijzondere ontwikkeling van zoogdieren, wordt
het Paleogeen ook gekenmerkt door enkele van de heftigste
periodes van klimaatverandering in de afgelopen 100 miljoen
jaar. Waarschijnlijk was deze klimaatverandering een be-
langrijke drijfveer van evolutie gedurende het Paleogeen
(Widlansky ez al., 2022). Een van de voornaamste klimaat-
events vond plaats op de grens tussen het Paleoceen en het
Eoceen, ongeveer 56 miljoen jaar geleden (Speijer et al.,
2020). Deze grens is geplaatst aan de basis van de Carbon
Isotope Excursion (CIE) (Aubry et al., 2003, 2007; Speijer
et al.,2020), een vermindering in de 13C/12C ratio als een
gevolg van een enorme uitstoot aan lichte koolstofisotopen
in de atmosfeer (Dupuis et al., 2003; Aubry et al., 2003,
2007; Mclnerney & Wing, 2011). De CIE kan wereldwijd
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worden waargenomen in zowel terrestrische en mariene
afzettingen (Pagani et al., 2006). Hierdoor was het dan ook
een geschikt kenmerk voor de wereldwijde chronostratigra-
fische horizon van de Paleoceen-Eoceen grens aan te duiden
(Aubry et al., 2007; Dupuis et al., 2003; Magioncalda et
al.,2004; Speijer et al., 2020). Tot op vandaag de dag wordt
over de origine van de lichte koolstof nog altijd veel gede-
batteerd. Een grote verscheidenheid aan opties zijn al
voorgesteld, van vulkanisme (Bralower et al., 1997) tot een
komeetinslag (Kent ez al., 2003). Echter, de meest geaccep-
teerde hypothese momenteel is het plotseling vrijkomen
van methaan, als gevolg van een onderzeese aardverschuiving
of opwarming van diepere waters (Dickens et al., 1997).
Dit zou ervoor gezorgd hebben dat onderzeese clathraten
dissocieerden, met uiteindelijk sterke klimaatverandering
tot gevolg. Tijdens de overgang van het Paleoceen naar het
Eoceen steeg de temperatuur in minder dan 10.000 jaar met
5-8°C (Sluijs et al., 2006; Zachos et al., 2008; Mclnerney
& Wing, 2011). Dat bovenop het toch al warme achtergrond-
klimaat van het Paleogeen. Als gevolg van de vrijgekomen
broeikasgassen, gemarkeerd door de CIE, onderging de
wereld een periode van ongewoon hoge temperaturen. Deze
periode van uitgesproken global warming duurde ongeveer
100.000-200.000 jaar en wordt het Paleocene-Eoceen
Thermaal Maximum (PETM) genoemd (Aubry et al., 2003;
Gingerich, 2006; Murphy et al., 2010). Tijdens het PETM
vonden verschillende belangrijke biologische ontwikkelingen
plaats, zoals een grote extinctie bij de in de diepzee levende
benthische foraminiferen (40%), een diversificatie van
planktonische foraminiferen en het afnemen van koraalriffen
(Aubry et al., 2007; Scheibner & Speijer, 2008). Vandaag
de dag wordt de kennis over het PETM en bijbehorende
biotische reacties gebruikt voor het creéren van nieuwe
inzichten in de huidige antropogene klimaatopwarming
(Zachos et al., 2008).

Migratie van zoogdieren

De snelle klimaatverandering tijdens het PETM vertegen-
woordigde een uitzonderlijke gebeurtenis op het terrestrische
oppervlak, wat de verspreiding van zoogdieren significant
beinvloedde. Binnen relatief korte tijd verspreidden ver-
schillende zoogdierordes (Artiodactyla, Perrisodactyla en
Primaten) zich over over het gehele noordelijke halffrond
(Rose, 1981; Gingerich, 1989; Smith et al., 2006; Sluijs et
al.,2007). Dit is gekend als ‘the mammalian dispersal event’
(Hooker, 2000). De bijzondere zoogdierfauna’s van Belgi-
sche PETM locaties van Dormaal (Gebo et al., 2012) en
Erquelinnes (Missiaen et al., 2013) vertegenwoordigen dit
event. Waarschijnlijk is de stijging in de globale temperatuur
tijdens het PETM een significante drijfveer geweest achter
deze zoogdiermigratie (Hooker & Dashzeveg, 2003). Hierbij
speelden twee landbruggen die de drie noordelijke continenten
tijdens het Eoceen met elkaar verbonden een belangrijke
rol. De Beringlandbrug verbond Noord-Amerika met Azi€
en de landbrug over Groenland verbond Noord-Amerika
met Europa (Hooker & Dashzeveg, 2003). Allebei deze
landbruggen lagen dus in wat nu poolgebieden zijn. Dispersie

over landbruggen zou tijdens het PETM vergemakkelijkt
zijn geweest door de aangenamere temperaturen op deze
hogere breedtegraden. Verder wordt er ook gesuggereerd
dat tijdens het PETM de poolgebieden ineens bedekt waren
door een altijd groenblijvend, ononderbroken woud (Smith
et al., 2006). Ook dit vergemakkelijkte waarschijnlijk de
migratie van de zoogdiersoorten tussen de verschillende
continenten. Door het ‘mammalian dispersal event’ wordt
de Paleoceen-Eoceen grens aanzien als een van de belang-
rijkste momenten in de evolutie van de zoogdieren.

Dwerggroei van zoogdieren tijdens het PETM
Tijdens de eerste analyse van de zoogdierfauna’s van het
PETM werd er waargenomen dat verschillende zoogdier-
soorten in deze periode vertegenwoordigd werden door
kleinere individuen dan in de pre- en post-PETM fauna
(Gingerich, 1989, 2003). Niet alle zoogdieren ondervon-
den deze reductie in lichaamsgrootte, maar enkele ordes
met soorten die deze dwerggroei wel ondervonden waren
Artiodactyla, Perissodactyla, Primaten en bijvoorbeeld
ook de Condylarthra, een uitgestorven groep hoefdierach-
tige zoogdieren uit het Paleogeen (Gingerich, 1989, 2006).
Verschillende studies hebben deze variatie in lichaams-
grootte bevestigd (Heinrich et al., 2008; Chester et al.,
2010; Gardner et al., 2011; Sheridan & Bickford, 2011;
Solé et al., 2021). Gingerich (2003) illustreerde deze
dwerggroei door de tandgrootte van de condylarth Ectoci-
on parvus uit te zetten tegen de overeenkomende stratigra-
fische locatie van de fossielen. Een duidelijke afname in
grootte van de tand, en daaraan correlerend ook lichaams-
grootte, kon worden geobserveerd tijdens het PETM. Tot
op de dag van vandaag is er nog geen zekerheid over wat
de exacte mechanismen zijn achter deze dwerggroei van
sommige zoogdieren.

Twee hypotheses zijn voorgesteld als mogelijke verklarin-
gen van deze opmerkelijke reductie van de lichaamsgroot-
te. Een eerste hypothese stelt dat de geobserveerde afname
in lichaamsgrootte het resultaat was van een habitat-uit-
breiding van de kleinere soortgenoten naar het habitat van
de grotere soortgenoten (Burger, 2012; Gingerich, 1989).
Vervolgens zouden de kleinere soortgenoten dan de grote-
re soortgenoten vervangen hebben tijdens het PETM.
Deze hypothese van ecologische aflossing was gebaseerd
op twee soorten, Ectocion parvus en Azygronyx gunnelli,
waarvan kleinere en grotere vertegenwoordigers samen
waren gevonden in de PETM-fauna (Gingerich, 1989).
Het is evenwel waarschijnlijker dat de specimens van de
grote soortgenoten herwerkte contaminanten zijn die in de
PETM laag terecht waren gekomen (Gingerich, 2003).
Indien dit het geval is dan is het mogelijk dat de reductie
in lichaamsgrootte in zoogdieren tijdens het PETM het
resultaat was van in situ anagenetische dwarfing, oftewel
evolutionaire dwerggroei.

Het idee van evolutionaire dwerggroei brengt ons bij de
tweede hypothese. Deze suggereert dat veranderingen in
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de grootte van zoogdieren een reactie is op de veranderingen
in omgevingscondities gedurende het PETM (Burger, 2012;
Gingerich, 2003). Dwerggroei zou dan een evolutionaire
reactie zijn op de verhoogde mondiale temperaturen. Dit
noemt men de Regel van Bergmann, die stelt dat dieren in
koude gebieden meestal groter zijn dan dieren in warme
streken. Een mogelijk uitleg voor dit patroon is dat grotere
dieren minder huidoppervlak hebben in verhouding tot hun
lichaamsvolume.

Mogelijk speelde de verhoogde atmosferische CO2-ni-
veaus van het PETM ook een rol. Verschillende verklarin-
gen zijn voorgesteld om deze hypothese te ondersteunen,
waaronder een correlatie tussen de verhoogde atmosferi-
sche CO3 concentraties en de dwerggroei van verschillen-
de soorten tijden het PETM (Gingerich, 2003, 2006). De
verhoogde CO7 concentraties gaven een positief effect op
de groei van planten, maar een negatief effect op hun
nutritionele waarde en de verteerbaarheid (Tuchman et al.,
2002). Dit had waarschijnlijk invloed op de groei en repro-
ductie van herbivoren in die tijd. Echter geeft deze vermin-
dering in voedingswaarde van planten alleen maar een
onrechtstreekse verklaring voor de afnemende lichaams-
grootte in carnivore zoogdieren tijdens het PETM (Chester
et al.,2010; Secord et al., 2012).

Uiteindelijk is de toename in temperatuur een meer waar-
schijnlijke oorzaak voor de dwerggroei dan hoge atmosfe-
rische CO7 concentraties. Zo werden de kleinste lichaams-
groottes van Sifrhippus en Dissacus geobserveerd in afzet-
tingen uit het latere PETM, wanneer de temperaturen op
hun hoogst waren, terwijl de hoogste CO2 concentraties in
het begin van het event waren (Secord et al., 2012; Sol¢ et
al., 2021). Toch kunnen beide hypotheses onvoldoende
verklarend zijn. Naast immigratie en anagenetische veran-
dering, zou een selectie voor taxa met grotere lichaamsgroottes
ook een effect kunnen hebben op de grootte van zoogdieren
(Rankin et al., 2015). Daarnaast wordt de reductie van de
lichaamsgrootte ook beschouwd als een derde universele
reactie op de opwarming van de aarde (Daufresne et al.,
2009). De grootte van de zoogdieren staat dan ook rechtstreeks
in verband met de energie- en waterbehoeften van het dier
voor optimale thermoregulatie van het lichaam. De reductie
in lichaamsgrootte zou dan een strategie kunnen zijn om
flexibeler te kunnen omgaan met de hogere temperaturen
tijdens het PETM (Porter & Kearney, 2009). Aan de hand
van al deze theorie€n kan men merken dat er nog heel wat
onderzoek moet gebeuren om de mechanismen achter de
dwerggroei te bepalen.

Conclusie

Het Paleogeen was een periode van intense klimaatveran-
deringen die zoogdierevolutie in een bepaalde richting
duwde. Een periode met veel opportuniteiten voor zoogdieren,
van het vrijkomen van ecologisce niches na een massa-
extinctie tot dispersie dankzij intercontinentale landbruggen,
met daarbovenop nog het verder te bestuderen element van

dwergroei van bepaald zoogdiersoorten tijdens het PETM.
Hieruit kan er besloten worden dat het Paleogeen een cruciaal
tijdperk was in de evolutie van de zoogdieren.
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