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10. Samenvatting en Discussie

Samenvatting

De levende vogels worden verdeeld in twee grote groepen. De belangrijkste en grootste groep
wordt de Neognathae genoemd en bestaat uit ongeveer 8000 soorten. De andere groep wordt
de Palaeognathae genoemd en bestaat uit minder dan 100 soorten. De Palaeognathae bestaan
uit twee groepen: de Ratites en de Tinamous. De Tinamous (Tinamiformes) zijn kleine, slecht
vliegende, op kippen lijkende vogels, die voorkomen in Zuid-Amerika. De groep Ratites bestaat
uit 10 levende soorten die verspreid over het zuidelijk halfrond voorkomen. Deze soorten zijn de
Nandoe (Rhea americana) en Darwin nandoe (Pterocnemia pennata) uit Zuid-Amerika, de
Struisvogel (Struthio camelus) uit Afrika, drie soorten Casuarissen (Casuarius casuarius, C.
bennetti, C. unappendiculatus) uit Nieuw-Guinea en Noord-Australié, de Emu (Dromaius
novaehollandiae) uit Australi€ en drie soorten Kiwi’s (Apteryx australis, A. owenii, A. haastii) uit
Nieuw-Zeeland.
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Figuur 10.1. Ventraal aanzicht (van onder) van het paleognathe Pterygoid-
Palatinum Complex (PPC) van de Nandoe (Rhea americana).
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Hoe en wanneer de Palaeognathae zijn ontstaan (de evolutie) is een groot probleem
geweest voor biologen sinds de eerste keer dat de groep werd beschreven aan het einde van
de 19e eeuw. De belangrijkste vragen in verband met de Palaeognathae betreffen de monofylie
(alle soorten ontstaan uit één gemeenschappelijke voorouder-soort) van de groep, en de vraag
of de Palaeognathae aan het begin of aan het eind van de stamboom van de levende vogels
zijn ontstaan. Het eerste vraagstuk lijkt te zijn opgelost door middel van moleculaire
fylogenetische technieken (stamboom reconstructie met behulp van DNA). Bijna alle resultaten
van moleculaire fylogenetische analyses wijzen in de richting van een monofyletische oorsprong
van de Palaeognathae (bv. Sibley & Ahlquist, 1990). Het tweede vraagstuk over de evolutie van
de Palaeognathae gaat over de oorsprong van de groep. De meest geaccepteerde hypothese
stelt dat de Palaeognathae de oudste vogelgroep is, gekenmerkt door primitieve kenmerken
(bv. Cracraft, 1974). Daartegenover staat de theorie dat de Palaeognathae pas recentelijk zijn
ontstaan, en dat deze schijnbaar primitieve kenmerken van de groep zijn ontstaan door
neotenie (bv. de Beer, 1956). Dit betekent dat volwassen dieren kenmerken hebben van
onvolwassen dieren, die ook wel primitief worden geacht. De donsachtige veren van volwassen
Palaeognathae zouden hier een voorbeeld van kunnen zijn.

In dit proefschrift is een poging gedaan om de vragen te beantwoorden waar in de vogel
fylogenie (stamboom), en hoe in de evolutie, de splitsing tussen de Palaeognathae en
Neognathae heeft plaatsgevonden. Dit is gedaan aan de hand van een analyse van één van de
belangrijkste kenmerken van de Palaeognathae: het palaeognathe Palatinum-Pterygoid
Complex (PPC). Dit complex bestaat uit een aantal botten in de schedel die er bij palaeognathe
vogels heel anders uitzien dan bij neognathe vogels (Fig. 10.1). Deze botten zorgen bij de
Neognathae voor de beweging van de bovensnavel. De mogelijkheid om de bovenkaak
(=bovensnavel) te bewegen (craniale kinese) is specifiek voor vogels en sommigen reptielen,
voornamelijk hagedissen. Binnen de vogels is er een aantal verschillende vormen van kinese
beschreven (Fig 10.2; Zusi, 1984). De belangrijkste, prokinese, wordt gekenmerkt door een
gewricht aan de basis (kop-kant) van de snavel en een beweging van de volledige snavel. De
op één na belangrijkste vorm van kinese is rhynchokinese, waarin het gewricht aan de basis
van de snavel is gestabiliseerd en door middel van buigzones in de snavel de beweging van
(een deel van) de snavel naar voren is verplaatst. Aan de hand van de positie van de buigzones
wordt een aantal verschillende types onderscheiden: proximale rhynchokinese, met de
buigzone bij de basis; distale rhynchokinese, met de buigzone bij het puntje van de snavel en
centrale rhynchokinese, met het buigpunt in het midden van de snavel. Daarnaast kunnen er
twee buigzones zijn (dubbele rhynchokinese) of één zeer lange buigzone (uitgebreide
rhynchokinese). Opvallend is dat aan de hand van schedels voor alle Palaeognathae is
beschreven dat ze centrale rhynchokinese bezitten. Een functie van het PPC in verband met
craniale kinese is echter nog nooit beschreven voor de Palaeognathae en het is ook niet
duidelijk welke selectieve krachten hebben geresulteerd in de speciale morfologie (vorm) van
het palaeognathe Palatinum-Pterygoid Complex.
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Hoewel het palaeognathe PPC al aan het eind van de 19° eeuw voor het eerst werd
beschreven (Huxley, 1867), zijn er auteurs die aan de echtheid van het kenmerk twijfelden (bv.
McDowell, 1948). In hoofdstuk twee wordt aangetoond dat het palaeognathe PPC inderdaad
een kenmerk is dat kwantitatief kan worden beschreven en dat het PPC van de Palaeognathae
duidelijk afwijkt van dat van de Neognathae. Een fylogenetische analyse met behulp van een
‘outgroup’ (nauw-verwante, niet-vogelsoort) toont aan dat de Palaeognathae primitief zijn
binnen de moderne vogels. De belangrijkste kenmerken van het PPC die aangetroffen worden
binnen de Palaeognathae, in tegenstelling tot de Neognathae, zijn (Fig 10.1): een relatief grote
Processus basipterygoideus, een relatief korte Processus orbitalis quadrati, een brede en een
relatief naar voren gepositioneerde verbinding tussen het pterygoid en palatinum, een breed
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Figuur 10.2.Typen van craniale kinese in vogels (Aangepast van Zusi, 1984).
P=protractie, R=retractie; Dichte pijlen wijzen naar het snavel-schedel gewricht,
open pijlen wijzen naar de buigzones in de bovensnavel.
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vomer en brede pterygoiden. Over het algemeen beschrijven de vijf door Bock (1963) gegeven
kwalitatieve kenmerken het palaeognathae PPC goed en komen deze in grote mate overeen
met de door ons gevonden kenmerken. We kunnen daarom concluderen dat het palaeognathe
PPC een bestaand kenmerk is dat onderscheid maakt tussen Neognathae en Palaeognathae.
Ons onderzoek van het PPC heeft aangetoond dat de palaeognathe configuratie van het PPC
alleen binnen de Palaeognathae wordt gevonden, wat ook duidt op een monofyletische
oorsprong van de Palaeognathae. Dit stelt ons in staat om de monofyletische oorsprong van de
Palaeognathae te accepteren.

Vervolgens zijn onze vindingen omtrent het PPC vergeleken met de hypothese van Zweers
et al. (1997; zie ook Zweers & Vanden Berge, 1997; voor een Nederlandse tekst zie ook
Zweers, 1999) over de evolutie van vogels. Dit wordt gedaan aan de hand van een functionele
analyse van het PPC met speciale aandacht voor de veronderstelde relatie tussen de
morfologie van het palaesognathe PPC en centrale rhynchokinese.

Om de relatie tussen het PPC en de vorm van kinese te bepalen is de morfologie van een

neognathe rhynchokinetische vogel onderzocht.
Om onderscheid te kunnen maken tussen
specifieke kenmerken van Neognathae en de
specifieke kenmerken van een rhynchokinetische

A b vogel is de morfologie eerst vergeleken met een
algemene beschrijving van de morfologie van een
neognathe prokinetische vogel. In hoofdstuk drie
is een analyse gemaakt van de morfologische
kenmerken en het voedselopname-gedrag van de

\ Kanoetstrandloper  (Calidris  canutus), een
B gespecialiseerde distaal rhynchokinetische
sondeerder (Deze soort prikt met zijn snavel in
het wad om schelpen en kleine geleedpotigen te
vinden). Deze analyse toont aan dat kenmerken
die te maken hebben met rhynchokinese
c voornamelijk worden aangetroffen in de snavel
zelf. Deze kenmerken zijn de duidelijk herkenbare
buigzones in de dorsale (aan de rugzijde=boven)
en ventrale (aan de buikzijde=onder)
botelementen (Fig. 10.2) en de ontkoppeling van
de beweging in de dorsale en ventrale
botelementen door middel van een speciale
(schizorhinale) configuratie van de botten rond
het neusgat (Fig. 10.3). Morfologische verschillen
in het PPC tussen de rhynchokinetische
Kanoetstrandloper en  een  prokinetische

Figuur 10.3. Configuraties van
neusgaten. Grijze gebieden zijn het
inter-orbitaal en inter-nasale septum.
Neognath holorhinaal

Neognath schizorhinaal

Paleognath holorhinaal
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neognathe vogel worden niet gevonden, wat er op duidt dat het type craniale kinese geen grote
invloed heeft op de configuratie van het PPC.

Hoewel er geen grote verschillen in de morfologie van het PPC tussen neognathe
prokinetische vogels en neognathe rhynchokinetische vogels konden worden gevonden, is het
nog steeds mogelijk dat de speciale morfologie van het PPC in Palaeognathae het resultaat is
van een verschil in functie van het PPC in Neognathae en Palaeognathae. Om dit te toesten is
de beweging van de verschillende elementen van het PPC bepaald tijdens het openen van de
bovensnavel. Om de geringe verplaatsing zo nauwkeurig mogelijk te bepalen, zijn ze in drie
dimensies berekend. Om deze bepalingen mogelijk te maken is in samenwerking met de
Technische Universiteit Delft een nieuwe rontgen stereo-fotogrammetriemethode ontwikkeld.

Hoofdstuk vier beschrijft de methode zoals deze is gebruikt om de verplaatsingen van
botelementen in de schedel te bepalen. De methode is een combinatie van réntgen-fotografie
en stereo-fotogrammetrie. Stereo-fotogrammetrie wordt gebruikt om driedimensionale
coordinaten van object-markers te bepalen aan de hand van tenminste twee foto’s van het
object uit verschillende hoeken. Normaal gesproken worden deze twee foto’s gemaakt door de
camera om het voorwerp heen te verplaatsen of door meerdere camera’s te gebruiken. Geen
van deze methodes kon door ons worden gebruikt in combinatie met réntgenfotografie,
aangezien er maar één rontgenbron beschikbaar was en verplaatsing van de camera resulteert
in een verandering van de inwendige oriéntering (onderlinge samenhang van bron en film) van
de camera. Dit komt doordat in rontgenfotogrammetrie de réntgenbron en de film niet met
elkaar zijn verbonden en bij een beweging van de camera de bron en de film nooit op precies
dezelfde manier kunnen worden verplaatst. Elke verandering in de configuratie van de camera
vermindert de precisie van de berekeningen. In samenwerking met de Technische Universiteit
Delft is een nieuwe methode ontwikkeld om deze problemen op te lossen. Er is één réntgen-
bron gebruikt en in plaats van de camera te bewegen, is het te fotograferen object verplaatst
binnen het bereik van de réntgenbron en gefotografeerd vanuit zes verschillende hoeken. Met
deze réntgenfoto’s zijn codrdinaten van markers bepaald met een nauwkeurigheid van 0.12mm.

In hoofdstuk vijf is beschreven hoe de rontgen stereo-fotogrammetrie methode is gebruikt
om de verplaatsing van diverse botelementen in het kaakapparaat, inclusief het PPC, te
bepalen tijdens het openen van de bovensnavel. Dit is gedaan voor vijf verschillende soorten,
drie Palaeognathae, een prokinetische en een rhynchokinetische neognathe soort. Er is
aangetoond dat Bock’s kwalitatieve beschrijving (1964) van de beweging van het PPC tijdens
het openen van de bovensnavel juist was en dat er geen grote verschillen zijn in het
bewegingspatroon van het PPC tussen soorten met verschillende types van kinese.

In de driedimensionale kinematische analyse is de elevatie van de bovensnavel opgelegd
door externe krachten. Aangezien iedere structuur zal buigen indien er voldoende kracht op
wordt uitgeoefend, is onderzocht of de morfologie van de snavel van de Palaeognathae
aangepast is voor rhynchokinese. Voor de analyse van de morfologie van de snavel is gebruik
gemaakt van de snavelkenmerken zoals gevonden in de schedel van de distaal
rhynchokinetische Kanoetstrandloper (Calidris canutus). De morfologische kenmerken die
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aanwezig moeten zijn om rhynchokinese mogelijk te maken, zijn: duidelijke buigzones in de
ventrale (onderste) en dorsale (bovenste) botelementen van de bovensnavel, ontkoppeling van
de beweging in de ventrale en dorsale elementen van de bovensnavel en voldoende spierkracht
om beweging van de bovensnavel mogelijk te maken. Daarnaast is onderzocht of de kracht van
de pterygoid-spier inderdaad bijdraagt aan de totale bijtkracht, zoals voorgesteld door Zweers et
al. (1997), voor het voorouderlijk palaeognathe voedselopname systeem. De ontkoppeling van
de beweging in de dorsale en ventrale botelementen was duidelijk waarneembaar. Er zijn echter
geen duidelijke buigzones aangetoond in de botelementen van de bovensnavel. Enkele ietwat
dunnere zones zijn waarneembaar in de botelementen van de bovensnavel, maar de positie
van deze zones verschilt van de positie waar normaal gesproken buiging wordt waargenomen.
De analyse van de spierkrachten laat zien dat de kracht van de Musculus protractor pterygoidei
et quadrati groot genoeg is om de bovensnavel te openen. De analyse toonde ook aan dat de
configuratie van de spieren en de schedel zodanig is dat het resulteert in een zeer lage totale
bijtkracht. Een opmerkelijk kenmerk van de palaeognathe schedel is de aanwezigheid van een
grote Processus basipterygoideus. Dit element kan in combinatie met de grote Musculus
pterygoideus functioneren als een stabiliserings-mechanisme, wat er voor zorg draagt dat de
bovensnavel niet wordt ge-eleveerd of gedepresseerd onder invioed van externe krachten.
Grote externe krachten die de bovensnavel opentrekken kunnen voorkomen tijdens het grazen
van planten, wanneer bladeren van de moederplant worden getrokken. Deze resultaten wijzen
erop dat de snavel van de Palaeognathae niet ge-adapteerd is voor actieve rhynchokinese,
maar dat de beweging in de bovensnavel plaats vindt als gevolg van de natuurlijke buiging die
het bot zelf heeft.

In hoofdstuk zeven is het voedselopname gedrag van de Palaeognathae bestudeerd. De
transportfase van het voedselopname patroon is een eenvoudige ‘Catch & Throw’ beweging.
Drink gedrag is basaal en bestaat uit een scheppende beweging gevolgd door een tip-up fase
met lage amplitude. Craniale kinese is beperkt en vindt alleen plaats tijdens maximale opening
van de snavel en is altijd naar boven gericht (elevatie). Er is gevonden dat buiging optreedt over
de gehele lengte van de bovensnavel, met name vlakbij het puntje van de snavel. De ‘oppak’-
fase en de transport fases in het voedselopname gedrag lijken sterk op de fases zoals deze
worden gevonden bij Neognathae en er is geen indicatie dat de Palaeognathae onderhevig zijn
aan andere selectieve krachten ten gevolgen van voedsel opname dan de Neognathae.

In hoofdstuk acht wordt de eerder genoemde neotenie-hypothese getest. Er is een
numerieke methode gebruikt om het PPC van volwassen Palaeognathae te vergelijken met
diverse ontwikkelingsstadia van een neognathe vogel. Dit toont aan dat er grote verschillen
bestaan tussen de morfologie van volwassen Palaeognathae en de ontwikkelingsstadia van een
neognathe vogel, wat er op wijst dat de neotenie-hypothese onjuist is.

Evolutie tijdens het Krijt
De resultaten van dit proefschrift zullen worden gebruikt om de hypothese van Zweers et al.
(1997; zie ook Zweers & Vanden Berge, 1997; voor nederlands zie ook Zweers, 1999) omtrent
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de evolutie van de vogels te testen. Er wordt vanuit gegaan dat de oorsprong van de vogels ligt
in de Coelosauria en dat vogels waarschijnlijk nauw verwant zijn aan de Dromaeosauria
(Padian & Chiappe, 1988). De eerste stap tijdens de evolutie in de richting van het moderne
voedselopname-mechanisme van vogels is de fenestratie (het ontstaan van gaten/vensters) van
de schedel en de reductie van het aantal botelementen in het laterale (zijkant) vlak van de
schedel zoals beschreven door Zweers et al. (1997). Deze reductie en fenestratie resulteerde in
een flexibele schedel zonder mechanisme voor craniale kinese. Het bewegelijk worden van het
palatinum wordt beschouwd als de volgende stap in de evolutie. Dit werd op drie verschillende
wijzen gerealiseerd, wat resulteerde in een drievoudige splitsing in de evolutie. De drie lijnen
worden beschreven als een niet-kinetische lijn, een pre-rhynchokinetische lijn (vanaf nu
palaeognathe lijn genoemd) en een pre-prokinetische lijn (vanaf nu neognathe lijn genoemd).
Aangezien moderne vogels alleen in de laatste twee lijnen worden gevonden, zullen we onze
aandacht alleen op deze twee richten. De splitising in drieén is gebaseerd op de reductie van
het pterygoid en de mogelijkheid om krachten over te brengen tussen het quadratum en de
bovensnavel. Het belangrijkste verschil tussen de palaeognathe lijn en de neognathe lijn van
Zweers et al. (1997) is de aanwezigheid van een vomerale-maxillaire verbinding. Andere
kenmerken die verschillen in de twee lijnen zijn aanwezig in het pterygoid, maar deze vallen niet
volledig samen met de palaeognathe en de neognathe lijn. In beide lijnen zijn twee pterygoid-
delen aanwezig tijdens ontwikkeling, waarvan het voorste deel of met het palatinum fuseert of
volledig verdwijnt. Opvallend is dat de veronderstelde verdeling leidt tot de aanwezigheid van a-
kinetische soorten in alle drie de lijnen en dat de mogelijkheid tot kinese zich in elke lijn
afzonderlijk ontwikkelt. Onze analyse toont aan dat in elk van de veronderstelde kinetische
lijnen zowel de rol en de positie van de botelementen van het PPC (behalve het vomer) als het
bewegingspatroon van het PPC vrijwel identiek zijn. Dit duidt erop dat het loskomen van het
palatinum eerder in evolutie heeft plaatsgevonden, resulterend in een kinetische en een
akinetische lijn. Met deze aanpassing is het transformatie schema van Zweers et al. (1997)
gelijk aan de klassieke veronderstelling dat de Palaeognathae basaal zijn binnen moderne
vogels en de zustergroep (meest nauw-verwante groep) van de Neognathae (Cracraft, 1986;
Sibley & Ahlquist, 1990). Gebaseerd op de gegevens van Cooper & Penny (1997) is de
kinetische lijn ontstaan tijdens het Kirijt, bijna direct gevolgd door een splitsing in de Neognathae
en de Palaeognathae.

De overgang van het Krijt naar het Tertiair
De volgende stap in de evolutie van de vogels is de overleving van overgang van het Kirijt-
tijdperk naar het Tertiar-tijdperk. Deze overgang, 65 miljoen jaar geleden, wordt de K-T grens
genoemd en is de periode waarin alle dinosauriérs uitstierven. Een belangrijke ecologische
ramp tijdens deze periode was dat er voedselschaarste optrad. Zweers et al. (1997) beschrijven
voor de Palaeognathe-lijn de mogelijke overgebleven voedselbronnen als zijnde stug en taai
plantaardig voedsel. Ze veronderstellen dat voor het eten van dit voedsel de volgende
adaptaties noodzakelijk zijn: grote bijtkrachten, een in hoge mate aan te passen rhamphoteca
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(leerachtige of nagelachtige laag om de snavel heen) en nekwervels die ervoor zorgen dat de
nek goed beweegbaar is (hetereocoele wervels). In deze analyse hebben we ons speciaal
gericht op de bijtkracht aangezien dit een functionele eis is die direct werkt op het kaak-
apparaat. Zweers et al. postuleren dat een hoge bijtkracht mogelijk is doordat de schedel
kinetisch en het palatinum beweeglijk is, en door een extra kracht component van de Musculus
pterygoideus (Fig. 10.4). Er wordt aangenomen dat na het beweeglijk worden van het
palatinum, de Musculus pterygoideus met een extra, op het palatinum werkende, component
bijdraagt aan de bijtkracht van zowel de boven- als ondersnavel.

De aannames van aanzienlijke extra bijtkracht lijken onjuist voor de palaeognathe lijn. Het is

Figuur 10.4. Schematische voorstelling van de schedel van drie soorten Paleognathae.
A. Struisvogel (Struthio camelus), B. Emoe (Dromaius novaehollandiae), C. Nandoe
(Rhea americana). Pijlen representeren de richting en lengte van de belangrijkste
spiergroepen.: 1. Musculus depressor mandibulae, 2. Musculus pterygoideus,
3. Musculus adductor mandibulae externus, 4. Adductor spier complex van het
quadratum, 5. Musculus protractor pterygoidei et quadrati. Grijze gebieden
representeren het quadratum en de onderkaak. Draaipunten zijn aangegeven met
kleine cirkels.

162



10. Samenvatting en Discussie

echter mogelijk met het voedselopname gedrag van moderne palaeognathe om op een
alternatieve wijze stug en taai plantaardig voedsel te vergaren. De Palaeognathae gebruiken
geen grote krachten tijdens de voedselopname (Hoofdstuk 7) maar hebben een mechanisme
ontwikkeld dat weerstand biedt tegen elevatie van de bovensnavel als gevolg van grote externe
krachten. De algehele morfologie van de schedel laat ook zien dat de noodzakelijke
aanpassingen voor rhynchokinese in de bovensnavel ontbreken. Als meest belangrijke punt is
aangetoond dat de goed ontwikkelde pterygoid spieren geen significante bijdrage leveren aan
de totale bijtkracht (Hoofdstuk 6). We concluderen daarom dat de hypothese van Zweers et al.
(1997) dat de Musculus pterygoideus in combinatie met een bewegelijk palatinum de bijtkracht
vergroot, niet juist is voor de Palaeognathae. Zoals terecht opgemerkt door Zweers et al. (1997)
werkt de Musculus pterygoideus zowel op de bovensnavel als de ondersnavel. Als gevolg van
de zeer ineffectieve werklijn van de spier op de onderkaak echter, is de bijdrage van de spier
aan bovenkaak depressie veel groter dan aan onderkaak elevatie, met als gevolg dat de
onderkaak ook wordt gedepresseerd. De depressie van boven- en ondersnavel moet worden
gecompenseerd door de activatie van de adductor spieren van de onderkaak. Het is daarom
dat, indien de pterygoid spier in grootte toeneemt, de adductor spieren ook moeten toenemen,
om zodoende de krachten op beide snavels in evenwicht te houden.

Hoewel de bijtkracht niet toeneemt door de ontkoppeling van het palatinum, is het niet
onmogelijk dat de configuratie van het palaeognathe PPC op een andere manier de passage
van de K-T grens heeft mogelijk gemaakt. Indien de voorouderlijke Palaeognathae inderdaad
leefden van stugge en taaie bladeren tijdens te K-T overgang is het aannemelijk dat zij hierbij
dezelfde voedselopname methode gebruikten als de moderne Palaeognathae. Deze vogels
verwijderen bladeren van planten, of uit de grond (b.v. grassen), door middel van een naar
achter gerichte rukkende beweging met een vertikaal georiénteerde kop (Hoofdstuk 7). Deze
beweging resulteert bij stugge planten in grote externe krachten op de bovensnavel, wat kan
resulteren in het open gaan van de bovensnavel en dus verlies van grip op het voedsel. De
grote Musculus pterygoideus kan worden gebruikt om deze externe krachten te compenseren.
De aanwezigheid van de Processus basipterygoideus voorkomt overcompensatie, resulterend
in een depressie van boven- en ondersnavel, doordat deze processus de achterwaartse
beweging van het palatinum blokkeert (Hoofdstuk 6).

Het feit dat de bovensnavel moet worden gestabiliseerd door spieractiviteit duidt erop dat de
voorouderlijke soorten van de Palaeognathae kinetisch waren, en dat het stabiliserend
mechanisme later in de evolutie aan de configuratie is toegevoegd. Een belangrijke vraag blijft
echter of de voorouder van de Palaeognathae prokinetisch dan wel rhynchokinetisch was. Zoals
eerder vermeld zijn duidelijke buigzones in de bovensnavel afwezig, wat erop duidt dat de
voorouder niet rhynchokinetisch was. De ventrale en dorsale botelementen zijn echter wel
ontkoppeld in hun beweging, maar door middel van een ander mechanisme dan gevonden
wordt in neognathe vogels. De aanwezigheid van een holorhinaal neusgat duidt op een
oorsprong van de Palaeognathae in een akinetische dan wel een prokinetische voorouder.
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Paleognathae Neognathae

-

—_

Tinamiformes
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Pre-Kinetische Lijn
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Dromaeosauridae \

Coelurosauria

Figuur 10.5. Onderschrift op tegenoverliggende pagina.
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10. Samenvatting en Discussie

Een alternatieve hypothese zou kunnen zijn dat het holorhinale neusgat van de
Palaeognathae een gevolg is van neotenie. In dat geval is het mogelijk dat de Palaeognathae
zijn ontstaan uit een rhynchokinetische voorouder met een schizorhinaal neusgat. Onze analyse
van het PPC laat echter zien dat er geen kenmerken aanwezig zijn die ook worden gevonden in
embryonale stadia van een neognathe vogel. Om deze reden wordt de hypothese verworpen
dat de morfologie van de palaeognathe schedel is ontstaan door neotenie. Het is echter nog
steeds mogelijk dat andere kenmerken zoals het niet-vliegen en de donsachtige veren wel het
resultaat zijn van neotenie (de Beer, 1956).

De evolutie van de Palaeognathe vogels
Naar aanleiding van de hierboven beschreven resultaten is een nieuw evolutionair-
ontwikkelingstraject voor de Palaeognathae beschreven (Fig. 10.5). De afwijkende morfologie
van de Palaeognathae maakt het mogelijk om grote externe krachten op de bovensnavel te
weerstaan, die voor kunnen komen tijdens het grazen van stugge plantendelen. Er wordt
verondersteld dat deze adaptatie het voor de Palaeognathae heeft mogelijk gemaakt om de K-T
grens te passeren. Dit bevestigt de hypothese dat de splitsing tussen de Neognathae en de
Palaeognathae plaats heeft gevonden tijdens het Krijt (Cooper & Penny, 1997; Zweers et al.,
1997). Het identieke bewegingspatroon van het PPC in neognathe en palaeognathe vogels
duidt erop dat de voorouderlijke vogel kinetisch moet zijn geweest met een beweegelijk
palatinum. Vanuit deze voorouderlijke soort zijn twee lijnen ontstaan, de palaeognathe en de
neognathe lijn. Een belangrijk probleem is het bepalen van de configuratie van de schedel van
de vooroudersoort. Aangezien zowel de Palaeognathae als de Neognathae direct uit de
voorouder soort zijn onstaan (neotenie speelt geen rol) moeten alle elementen die in één van
de twee lijnen aanwezig zijn, ook aanwezig zijn in de vooroudersoort. Om deze reden moet de
vooroudersoort van alle moderne vogels zowel een Vomer als een Processus basipterygoideus
bezitten. Aangezien een holorhinaal neusgat zowel in de Palaeognathae als de Neognathae

Figuur 10.5. (op tegenoverliggende pagina) Aangepaste evolutionaire geschiedenis van de
Palaeognathae gebaseerd op de hypothese van Zweers et al. (1997). Binnen de
Coelurosauria ontstaat eerst een akinetische lijn, waarin de Dromaeosauridea worden
geplaatst. De andere lijn heeft gereduceerde craniale botelementen en wordt als pre-
kinetisch beschouwd. De laatst genoemde lijn splitst in een kinetische lijn (Avialae) en een
pre-kinetische lijn gebaseerd op een beweegelijk pterygoid-palatinum complex. In de pre-
kinetishe lijn zitten de Ornithomimidae en de Troodontidae. Het voorouderlijk ontwerp binnen
de kinetische lijn heeft een beweeglijk pterygoid-palatinum complex, een holorhinale
configuratie van het neusgat en is (pre-) prokinetisch. Door verschillen in de manier van
foerageren heeft een splitsing tussen de Palaeognathae en Neognathae plaatsgevonden.
Deze splitsing heeft waarschijnlijk plaatsgevonden vo6r de K-T grens. Binnen de
Palaeognathe lijn zijn de Tinamous waarschijnlijk de meest basale groep.

H=holorhinale configuratie van het neusgat, S=schizorhinale configuratie van het neusgat.
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aanwezig is, wordt verondersteld dat de vooroudersoort eveneens een holorhinaal neusgat
bezat en waarschijnlijk (pre-) prokinetisch was. De algemene configuratie van de schedel van
de voorouderlijke vogelsoort kan daarom sterk geleken hebben op de configuratie zoals deze te
vinden is in hedendaagse Tinamiformes. Binnen de morfologie van de schedel van de
Tinamiformes zijn alle elementen van het Palaeognathe PPC aanwezig en is het neusgat
holorhinaal met een ononderbroken lateraal botelement. Een diversificatie in het
voedselopname gedrag heeft mogelijk geresulteerd in de splitsing tussen de Neognathae en de
Palaeognathae. De palaeognathe lijn ging over op het fourageren op voedseltypen waarvoor
grote krachten noodzakelijk zijn om ze te vergaren en op te eten. Hoewel het onaannemelijk is
dat de Palaeognathae de enige vogelgroep vormen die op deze voedseltypen fourageerde,
wordt aangenomen dat de specifieke problemen van het foerageren op deze voedseltype in de
beide lijnen verschillend zijn opgelost. In de neognathe lijn werden de taaie, stugge
voedseldelen gesneden door middel van scherpe randen op de rhamphotheca, die niet
ontwikkeld zijn binnen de Palaeognathae. Binnen de Palaeognathae wordt voor het verzamelen
van het voedsel gebruik gemaakt van krachten uit de nek, en zonder mogelijkheid om het
voedsel te verkleinen ontwikkelde zich een voedselopname gedrag wat geoptimaliseerd is voor
het intra-oraal transport van groot voedsel. Het gebruik van nekkrachten resulteerde in een
secundaire versterking van de schedelmorfologie om de snavel te stabiliseren. Dit resulteerde in
een sterk, verstevigd PPC. Het voedselopname gedrag, waarbij de nek de krachten genereert
voor het verkrijgen van voedsel, kan geresulteerd hebben in een toename van de grootte van
de dieren, waardoor nog grotere krachten konden worden gegenereerd.

De hypothese van Zweers et al. (1997) dat de Palaeognathae voldoende waren
geadapteerd om de K-T grens te passeren wordt onderschreven. Daarnaast veronderstel ik dat
de Palaeognathae véor de K-T grens zijn ontstaan uit een (pre-) prokinetische voorouder.
Gebaseerd op de aanwezigheid van de grote Processus basipterygoideus en het grote Vomer
moet het PPC van de Palaeognathae sterk lijken op het PPC van de vooroudersoort. Ik
concludeer dat de Palaeognathae de eerst ontstane groep zijn binnen de moderne vogels en de
zustergroep van alle andere levende vogels.
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