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HOOFDZAKEN: 
VAN VISSENKOP 
TOT MENSENSCHEDEL 
Dit a r t i k e l vraagt aandacht voor hoofdzaken en w e l 

hee l letterlijk, namel i jk het hoofd a l s t h e m a w a a r i n 

evolutie, embryo log ie , paleontologie , en ook genet ica 

s a m e n k o m e n . Bij n a u w k e u r i g e bes tuder ing van de 

e m b r y o n a l e ontwikke l ing van gewerve lde d ieren , 

en van de ontwikke l ing van de s c h e d e l in het bijzonder, 

ziet m e n eigenlijk de evolutie van de ver tebraten 

h e r h a a l d . Daaruit k u n n e n interessante conc lus i e s 

w o r d e n ge trokken . Zo komt onze uitwendige g e h o o r ­

gang, s a m e n met de d i eper l iggende Bui s van 

Eus tach ius , overeen met het spiraculum1, die m e r k ­

waard ige opening ach ter het oog van een haai (Afb. 1). 

Afbeelding la. 
Onze uitwendige gehoorgang is vanuit evolutionair 
oogpunt homoloog aan het spiraculum, een opvallende 
opening aan weerszijden in de kop van een kraakbeenvis. 

Inleiding 
Het verband tussen embryologie en evolutie werd a l in 
de 19 e eeuw gelegd. A l s we Char les Darwin (1809 - 1882) 
de paus van de evolutie mogen noemen, dan kunnen we 
de Duitse zoö loog Ernst Haecke l (1834 - 1919) als room­
ser dan de paus beschouwen (Afb. 2). Een dergelijke 
kwalificatie komt zonder meer aan Haecke l toe. 
A l s tijdgenoot was hij i m m e r s Darwin 's plei tbezorger 
op het Europese vaste land. 
Daarbij g e ï n s p i r e e r d door anderen, is Haecke l degene 
geweest die de biogenetische wet geformuleerd heeft. 
Deze wet luidt: 'de ontogenie is een recapitulatie van 
de fylogenie. ' Dat w i l zeggen dat in de embryonale 
ontwikkel ing van een wezen een samenvat t ing zit van 
zijn evolutie: de wording van de s tam [fylum] waartoe 
dat wezen behoort. Het gaat in dit geval dus om een 
samenvat t ing van het doorlopen van de reeks: vis -
amfibie - reptiel - zoogdier. 

Van Ernst Haecke l zijn de i l lustrat ies afkomstig, die veel 
lezers z ich zul len her inneren uit het biologieonderwijs 
van de middelbare schoo l (Afb. 3). De tekeningen laten 
zien dat bij alle hoofdgroepen van de gewervelde dieren 
er sprake blijkt te zijn van visachtige s t ructuren tijdens 
de vroege fase in de embryonale ontwikkel ing . Ogen, 
hersenbtazen en kieuwaanieg zijn duidelijk zichtbaar. 

Afbeelding lb. 
Bij de hondshaai, 
Scyliorhinus canicula, 
levend in onder 
andere de Noordzee, 
bevindt dit spira­
culum zich direct 
achter het oog. 
Foto haai: 
Jan Parmentier. 
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Afbeelding 2a. 
Charles Darwin (1809-
1882), de beroemdste 
bioloog aller tijden, 
hier geportretteerd 
op éénendertigjarige 
leeftijd. 

Afbeelding 3. 
Diverse stadia in 
de embryonale 
ontwikkeling van 
verschillende 
vertebraten met 
elkaar vergeleken 
(uit Haeckel, 1874). 

A l s de kieuwstreek bij de kop gerekend wordt, dan valt 
op dat bij de jonge embryo 's de kop naar verhouding 
zeer groot is in vergeli jking met de rest van het l i chaam. 

In deze uiteenzett ing is het de bedoeling de biogene­
t ische wet aan de ontwikkel ing van de schede l te 
toetsen; juist ook met betrekking tot de daarmee 
verbonden vraag, nameli jk: 'Waar komen de vertebraten 
als groep vandaan? ' 

Vastzittende voorouders 
Op basis van molecu la i r -b io log i sch onderzoek wordt 
aangenomen, dat de voorouder van de vertebraten meer 
dan 720 miljoen jaar geleden, in het P r o t e r o z o ï c u m , 
moet hebben geleefd. Toen, en ook in het C a m b r i u m 
daarna, bevond het leven zich uitsluitend in zee. 
Foss ie len tonen aan dat de fauna voornameli jk bestond 
uit min of mee r passief zwevende vormen (zoals k w a l ­
len), èn vastzit tende dieren, zoals sponzen, koralen en 
zeele l ies . In die vroege z e e ë n behoorden de bekende 
geleedpotige tr i lobieten tot de meest actieve wezens . 

Zeer vee l van de genoemde dieren waren fi l teraars: 
ze zeefden dus hun voedse l uit het water. Kunnen de 
vertebraten, kunnen wijzelf dan ook met bepaalde 

Afbeelding 4a. 
De zakpijpen zijn 
kolonievormende 
organismen en leven 
in ondiepe zeeën, 
zoals deze Clavelina 
lepadiformis, die ook 

in de Noordzee 
voorkomt. Het zijn 
onze verwanten uit 
een zeer ver verleden. 
Clavelina wordt zo'n 
2 cm groot. 
Foto: Jan Parmentier. 

Afbeelding 2b. Ernst Haeckel (1834-1919), arts en invloed­
rijk bioloog, hoogleraar vergelijkende anatomie te Jena, 
tijdens zijn leven zowel zeer bewonderd als diep gehaat, 
groot pleitbezorger van Darwins evolutietheorie. 

vastzittende fi l teraars in verband gebracht worden? 
Ver rassend genoeg kan deze vraag bevestigend worden 
beantwoord. Dergelijke vastzittende verwanten hebben 
bestaan, en s terker : ze bestaan nog steeds. Het zijn de 
zogenaamde zakpijpen, ondergebracht in het subfylum 
Tunicata oftewel Mante ldieren (Afb. 4). De zakpijpen 
zijn kolonievormende organismen, die in ondiepe z e e ë n 
leven, èn. . . inderdaad voedse l uit het water fil teren. Bij 
de Bretonse kust bijvoorbeeld kunnen ze op het zeewier 

Afbeelding 4b. De schematische doorsnede van een 
afzonderlijk dier. De 'kieuwkorf neemt een groot deel 
van het lichaamsvolume in. m: mantel, o: mondopening, 
br: kieuwkorf, a: anus, cl: atrium, a': atriopore 
(uit Haeckel, 1906). 
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Afbeelding 5. Model van een zakpijp uit het (Pre) 
Cambrium, met kieuwspleten die direct naar buiten 
openen (schematische doorsnede). 

worden aangetroffen als een soort glazige theepotjes, 
v a r i ë r e n d in grootte van een paar m i l l i m e t e r tot een 
paar centimeter. 

Hoe zit de zakpijp ana tomisch in e lkaa r? Via een 
ins t roomopening (mond) komt water terecht in een 
kieuwkorf, die een groot dee l van het l i chaamsvo lume 
inneemt. Dit orgaan is in zekere zin vergel i jkbaar met 
een groentecentrifuge, want net a ls deze handige 
keukenhulp , is ook de kieuwkorf voorzien van een groot 
aanta l openingen. Hier wordt zuurstof opgenomen en 
worden voedseldeel t jes uit het water gefil terd. Vanuit 
evolut ionair perspectief is de k ieuwkorf vergel i jkbaar 
met onze keelhol te . De kieuwkorf staat in verbinding 
met het sp i j sver te r ingskanaal . Het afgewerkte water 
wordt niet onmiddel l i jk naar buiten ui tgescheiden, maa r 
inwendig ve rzame ld in het atrium. Uiteindeli jk wordt het 
buiten het l i chaam afgevoerd via de atriopore, waar in 
overigens ook de anus ui tmondt. De kieuwkorf is een e i ­
gen evolutie van de tegenwoordige zakpijp. A a n g e n o m e n 
wordt dat de eerste zakpijpen uit het (P re - )Cambr ium 
dat orgaan niet hadden, maa r dat ze een vee l eenvou­
diger sys teem bezaten dat uit een aanta l k ieuwsple ten 
bestond met een directe opening naar buiten (Afb. 5). 
Deze (Pre- )cambr ische vorm had dus ook geen a t r ium. 

Hoe kunnen we nu een verband leggen tussen die oude 
zakpijpen en de gewervelde dieren? 

Hoewe l de zakpijpen dus vastzit tende dieren zijn, heb­
ben ze een v r i j zwemmend larves tadium, dat overigens 

maa r een paar uur bestaat (Afb. 6). Ook de zakpijplarve 
bezit een kieuwkorf met een a t r ium. In zijn korte 
bestaan neemt het diertje geen voedse l tot z ich : het 
aanwezige spi j sver ter ingskanaal is bedoeld voor het 
latere leven als zakpijp. De larve ontwikkel t z ich uit 
een bevruchte e ice l en wordt maar een paar mi l l ime te r 
groot. Opmerkel i jk is dat in de anatomie van deze larve 
het bas isp lan voor de bouw van een vertebraat a l aan­
wezig is! In dorsoventrale r icht ing, dus van boven naar 
beneden, zijn waarneembaar : 
- een soort zenuwstreng met vooraan in de kopstreek 

een verdikking die beschouwd kan worden als de 
voor loper van de hersenen; 

- een staafvormige notochorda die uit weefse l bestaat 
dat in elk opzicht vergel i jkbaar is met kraakbeen, 
en zelfs met onze tussenwervelschi jven; 

- het sp i j sver ter ingskanaal . 

Afbeelding 6. Vrij zwemmende larve, slechts enkele milli­
meters lang, van de Doorzichtige zakpijp, Ciona intestinalis. 
Boven in kop de lichtgevoelige ocellus, daaronder als 
donker vlekje zichtbaar het evenwichtsorgaan met otoliet 
(gehoorsteentje). Foto: Wim van Egmond. 

A l s de zakpijplarve zich gaat vestigen op een substraat , 
dan worden de notochorda en het zenuws te l se l afge­
schaft! Het lijkt merkwaard ig , dat er dieren zijn die hun 
hersenen weer afstoten, maar vastzit tende dieren zijn 
ui teraard veel minder aangewezen op pr ikke ls uit hun 
omgeving dan actieve. 

Het ' d r ie lagensys teem' van de zakpijplarve is volledig 
terug te vinden in de anatomie van een k ikkerembryo . 
Ook bij een k ikkerembryo zijn in dorsoventrale r ichting 
de voor loper van de ruggenmergs t reng , de notochorda 
en de ingewandszak z ichtbaar (Afb. 7). In de loop van 
de evolutie hebben zich bij de vertebraten om de noto-

Afbeelding 7. 
Lengtedoorsnede 
door een kikker­
embryo, pn: epifyse 
met daarachter de 
hersenaanleg. m: 
mondopening, mc: 
ruggenmergstreng 
in aanleg, ch: chorda, 
1: lever, an: anus 
(uit Haeckel, 1906). 

GRONDBOOR & HAMER NR 2 - 2007 53 



Afbeelding 8. 
Anatomie van het 
lancetvisje Bran-
chiostoma (lengte­
doorsnede), 
a: mond met cirri, 
b: anus, c: atriopore, 
d: kieuwkorf, 
e: maag, f: lever, 
g: darm, h: atrium, 
i: chorda, k,m: aor-
tabogen, 1: hoofdtak 
kieuwader 
(uit Haeckel, 1906). 

Afbeelding 10a. 
Anatomie van het 
hypothetische 
oer-lancetvisje 
volgens Haeckel. 

Afbeelding 10b. Dwarsdoorsnede in de kopstreek. md: 
mond met cirri, k: achterste deel van keelholte, ka: kieuw­
ader, kg: kieuwboog, a: aorta, h: hart, 1: lever, ma: maag, 
d: darm, m, ms: spierweefsel, ne, r: neurale buis, no, x: 
chorda, p: ingang keelholte, ph: keelholte, ov, s: geslachts­
organen, af: anus (Fig. 10a uit Haeckel, 1906). 

chorda heen werve l l i chamen gevormd. Deze knijpen 
a ls het ware de notochorda af. Er treedt een soort 
kralensnoereffect op. Uiteindelijk zijn er echte wervels 
ontstaan, waardoor de notochorda is gefragmenteerd 
en er tussenwervelschi jven zijn overgebleven. 

Hoe is die evolutie van de zakpijpen en hun larven verder 
ver lopen? A l l e s wijst erop dat hier sprake moet zijn van 
neotenie: enkele van die (Pre- )Cambr ische larven zijn 
ooit vrij blijven z w e m m e n in plaats van zich vast te hech­
ten op een substraat . Het zakpijpstadium werd dus niet 
meer bereikt en toch waren deze voor ons zo belangrijke 
dieren in staat om zich voort te planten. 

Een larve, die besloot om dóór 
te zwemmen... 
Tot op zekere hoogte is deze bijzondere larve nog steeds 
waa rneembaa r in de vorm van het tegenwoordige lan­
cetvisje (Branchios toma van het subfylum Cephalochor -
data). Uiteraard is ook hier het bovengeschetste basis­
plan voor de ver tebratenanatomie aanwezig (Afb. 8) . De 
levende Branch ios toma (vroeger Amphioxus genoemd] 
is als mode l niet he lemaa l perfect. R o n d z w e m m e n is 
namelijk niet aan de orde: het enkele cent imeters grote 
dier zit ingegraven in de zeebodem. Net als de recente 
zakpijpen, beschikt Branch ios toma over een k ieuw­
korf, zij het met spleetvormige openingen, en wordt het 
afgewerkte water inwendig opgevangen, om het l i chaam 
uiteindelijk via de atriopore te verlaten (Afb. 9). 

Ook bij het lancetvisje is de aanwezigheid van een 
kieuwkorf een latere, eigen evolutie, analoog aan de 
situatie bij de Zakpijpen. Er moet in het C a m b r i u m 
dus een Branchios toma-acht ige zijn geweest met 
eenvoudige kieuwspleten die direct naar buiten traden 
(Afb. 10). Dat oer-lancetvisje had lange tijd de status van 
een hypothetisch organisme, maar de wetenschappe­
lijke voorspel l ing bleek juist! Were ldberoemde v ind­
plaatsen van Cambr i s che fossielen, zoals Chengjiang 
in de Zu id-Chinese provincie Yunnan en de Canadese 
Burgess Shale van Br i t i sh Co lumbia hebben laten zien 
dat dit dier werkel i jk heeft bestaan. 

De vr i jzwemmende oervorm van de vertebraat, dus met 
k ieuwopeningen direct naar buiten, vinden we terug bij 
een bepaalde groep van recente levensvormen, name-
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Afbeelding 9. 
Dwarsdoorsnede 
van het lancetvisje 
Branchiostoma in de 
kopstreek, A: atrium, 
Ch: chorda, G: 
geslachtsorganen, 
Kst: kieuwkorf-
systeem, L: atrium-
wand, M: spierweef­
sel, N: neurale buis 
(uit Haeckel, 1906). 



lijk bij de pr ikken of Negenogen . (Afb. 11). Deze dieren 
worden w e l kaakloze v issen genoemd, maa r het zijn 
eigenlijk he l emaa l geen v issen . De evolutionaire afstand 
is groter dan die tussen bijvoorbeeld een kanar ie en een 
olifant. De naam Negenoog slaat op de rij k ieuwopen in­
gen direct achter het eigenlijke oog. De pr ikken , ook w e l 
Rondbekken genoemd, gebru iken hun tanden als een 
rasp om de huid van hun slachtoffer te beschadigen. 

Afbeelding 11. 
Zeeprik, Petromyzon marinus (uit Haeckel, 1906). 

Het zijn hee l gespec ia l i seerde dieren, die zich a ls b loed­
zuigende parasieten kunnen vasthechten aan v issen . 
Ondersche iden worden Zeeprik, Rivierpr ik en Beek -
prik. De laatste neemt als vo lwassen dier geen voedse l 
m e e r tot z ich , maa r leeft een aanta l jaren in een larvaal 
s t ad ium. De larve van de Beekpr ik lijkt precies op een 
lancetvisje en op de larve van een zakpijp. Dus ook 
hier is inwendig de bovengenoemde ana tomische 
dr iedel ing w a a r n e e m b a a r (zenuwstreng, notochorda 
en spi jsver ter ingskanaal) . 
P r i kken ver tonen een eerste aanzet tot de vorming van 
werve ls . Een vol ledige werve l heeft een we rve l l i chaam 
en een neurale boog die het ruggenmerg omvat. Bij 
pr ikken kan de on twikke l ing van neurale bogen worden 
waa rgenomen : vandaar de indel ing bij de Gewervelde 
Die ren 2 . Deze voor lopers van de werve ls , en ook de rest 
van het skelet , bestaan bij de pr ikken uit k raakbeen . 

Bij P r i kken bestaan de sys temen van eenvoudige k i eu ­
wen en een k ieuwkorf naast elkaar. In tegenste l l ing tot 
de reeds genoemde soorten, wordt nameli jk bij de SLijm-
prik het afgewerkte water eerst ve rzame ld , alvorens 
het naar buiten treedt. Dit zeedier bezit aan weersz i jden 
s lechts é é n k ieuwopening . Bij de echte v issen is de 
situatie tot op zekere hoogte analoog: haaien hebben 
een reeks k ieuwopeningen; bij beenvissen worden de 
k ieuwsple ten bedekt door een k i euwdekse l . 

Dus het fenomeen van k ieuwen k w a m en komt in a l le r le i 
gradat ies voor, van zakpijplarve tot en met vis. 
De k ieuwen kunnen elk afzonderli jk naar buiten openen 
öf s a m e n een opening naar buiten hebben. 

De eerste beenderen 
Heel belangrijk in de vroege evolutie van de vertebraten 
was de aanleg van een pantser. Dit was in zekere zin 
een eerste aanzet tot de ontwikkel ing van een schede l . 
Een goede reden voor de eerste ver tebraten om zich 
een pantser van kalk (van been) aan te meten, was de 
aanwezigheid van ongewervelde roofdieren in de C a m -
brische z e e ë n . Te denken valt daarbij aan Eurypter iden 
(Zeeschorpioenen) en Naut i lo iden (Inktvisachtigen). 
De ontwikkel ing van been bij de gewervelde dieren vond 
dus in eerste instantie a ls huidafzetting plaats. Na het 
ontstaan van die dermale beenplaten ging de evolutie 
ver rassend sne l , zowe l bij de kaakloze verwanten van de 
P r ikken a ls bij de v issen met kaken. Deze laatste groep 
stamt af van kaakloze voorouders . 

Bij a l deze P a l e o z o ï s c h e vertebraten, dus zowe l bij de 
Os t racodermi (uitgestorven kaakloze verwanten van de 
prikken) a ls bij de gepantserde P l a c ode rmi (de eerste 

vissen met kaken) doet de starre bepantser ing van het 
voorste dee l van het l i chaam, inclusief de kopstreek, 
denken aan een harnas. Mee r naar achteren leek de 
bedekking op een m a l i ë n k o l d e r , hetgeen ook w e l nood­
zakelijk was omdat de dieren zich met het achterste 
dee l door het water voor ts tuwden. Beweging bleef hier 
dus mogeli jk. 

Bij de kraakbeenvissen (haaien, roggen) is dat benige 
huidpantser gereduceerd tot een huid met tandachtige 
schubben . De schubben van haaien zijn ana tomisch v o l ­
komen vergel i jkbaar met miniatuurtandjes. Ze zijn zelfs 
bedekt met ema i l . 

In de loop van de evolutie bleven de diverse ver tebraten-
groepen langere tijd, öf altijd, het inwendig skelet van 
kraakbeen houden. Haaienwervels kunnen w e l v e r k a l ­
ken en foss i l i seren, maar in principe bestaat een haai-
enskelet volledig uit k raakbeen . Dat geldt dus eveneens 
voor de schede l van een haai (Afb. 12). Deze is niet veel 
m e e r dan een doos, waar in de hersenen zijn verpakt, en 
wordt neurocranium genoemd. Hier hangen de kaken los 
onder. Er is dus geen vaste verbinding tussen bovenkaak 
en he r senschede l : vandaar dat een haaienbek zo wijd 
open kan. Bij de bek krul t de huid met de schubben 
als het ware over de randen van de kaken naar b in­
nen en zijn de schubben get ransformeerd in tanden. 
Omdat deze schubben homoloog zijn aan tanden, is de 
evolutionaire implicat ie dat wij in een appe l bijten met 
omgebouwde schubben! 
Bij een haa ienschede l valt op dat de kaken ana tomisch 
verbonden lijken te zijn met de kraakbeens t ruc turen 
die z ich tussen de k ieuwopeningen bevinden en deze 
onders teunen (Afb. 12). 

Mede op basis van dit gegeven is de hypothese geformu­
leerd dat de kaken zich uit dergelijke k ieuwonders teu­
nende e lementen (kieuwbogen) hebben on twikke ld . Dit 
'k ieuwskele t ' kan ook worden waa rgenomen bij P r i k k e n . 

Van kieuw naar kaak 
Bij de kaakloze voorouders van de vissen en van alle 
andere vertebraten met kaken, bevond zich onder 
de he r senschede l (neurocranium) dus een hele 
reeks k ieuwopeningen die onders teund werden 
door k ieuwbogen. 

Omdat de zachte randen van de haaienbek vers te­
vigd zijn met twee paar kraakbeens t ruc turen , neemt 
men aan dat de kaken zijn ontstaan uit het derde paar 
k ieuwbogen (Afb. 12). De anatomie van bepaalde fossiele 
Os t racodermi , die perfect gefossi l iseerd kunnen zijn, 
bevestigt deze veronders te l l ing (Afb. 13). 

Bij de voorouders van de beenvissen en van de tetrapo-
den (viervoeters) ontstond er een samenhang tussen 

Afbeelding 12. 
Schematische 
weergave van het 
kopskelet van een 
haai, als zodanig 
tevens model voor de 
eerste vertebraat met 
kaken, orb: oogholte, 
occ: achterhoofd, cv: 
wervelkolom, a, b, c: 
kraakbeenstructuren 
(restanten van de 
voorste twee paar 
kieuwbogen), o: 
bovenkaak, u onder­
kaak. De Romeinse 
cijfers duiden de 
kieuwbogen aan. 
De nummering is 
gebaseerd op een 
oudere, zeer waar­
schijnlijk onjuiste 
opvatting. De kaken 
zijn niet ontstaan 
uit het eerste, maar 
uit het derde paar 
kieuwbogen. De 
derde kieuwspleet 
daarachter werd 
omgebouwd tot 
spiraculum. II geeft 
de vierde kieuw-
boog, de hyoïdboog 
(hyomandibulare) 
aan. Uit het bovenste 
deel evolueerde 
uiteindelijk één van 
de gehoorbeentjes, 
n.l. de stijgbeugel 
(stapes). 

(uit Haeckel, 1906). 

GRONDBOOR & HAMER NR 2 - 2007 55 



Afbeelding 13. 
links: Onderaanzicht 
van de kop van een 
kaakloze Ostraco-
derm uit het Siluur. 
Behalve de bek zijn 
een groot aantal 
kieuwopeningen 
zichtbaar, rechts: 
Mond/keelholte na 
verwijdering van 
de beenplaten, m: 
mond, s: spiraculum 
(naar Romer, 1971, 
gewijzigd). 

schede l en bovenkaak, doordat het bovenste dee l van de 
vierde kieuwboog {hyomandibutare} veranderde in een 
onders teuning voor de kaak. De tussenl iggende (derde) 
kieuwspleet werd omgebouwd tot het spiraculum (Afb. 1 
en 12, Romeinse II). 

Deze evolutionaire ontwikkel ing blijkt ook embryo lo­
gisch t raceerbaar te zijn. Bij een mensel i jk embryo 

Afbeelding 14. 
Menselijk embryo 
van ongeveer vier 
weken oud, met een 
lengte van 7 mm 
(uit Hertwig, 1920). 

Afbeelding 15. 
Opengewerkte 
mond/keelholte 
van een menselijk 
embryo, ongeveer 
vier weken oud. 
In doorsnede zijn 
de vier paar farynx-
zakjes en uitwen­
dige kieuwgroeven 
zichtbaar, begrensd 
door de kieuwbogen. 
In de kieuwbogen 
doorsneden van 
bloedvaten. 
Onderaan de long-
aanleg (uit Hertwig, 
1920). Nadere verkla­
ring in de tekst. 

Afbeelding 16a. 
Kop van een mense­
lijk embryo, onge­
veer zes weken oud. 
Ontstaan van neus­
holte en gehemelte, 
ok: bovenkaakaanleg, 
uk: onderkaakaanleg 
(naar Hertwig, 1920). 

van ongeveer vier weken oud en met een lengte van 
7 m m zijn in de kopstreek naast ogen en hersenblazen 
duidelijk kieuwbogen in aanleg aanwezig (Afb. 14). 
Het is interessant om dit embryo te vergeli jken met een 
Os t racoderm waarvan het onderste dee l van de kop is 
weggeprepareerd zodat de keelholte z ichtbaar wordt 
(Afb. 13). Wanneer deze s t ructuur wordt blootgelegd bij 
het embryo, blijkt de opmerkel i jke overeenkomst tussen 
de keelholte van het embryo en die van de Ost racoderm 
(Afb. 15). In de kee l van het embryo zitten farynx-zak\es. 
Dat zijn ui ts tulpingen die net niet doorbreken. 
(Bij de vissen gebeurt dat w e l : zo ontstaan de kieuwope­
ningen). Zoals in de inleiding a l werd aangegeven, is bij 
een embryo in deze ontwikkel ingsfase de kee l /k ieuw-
boogstreek relatief groot. Dit is opmerkel i jk , omdat bij 
een zakpijp eveneens een groot deel van het l i chaams­
volume wordt ingenomen door de kieuwkorf. De kieuw­
bogen van zowe l vogelembryo 's als zoogdierembryo 's 
laten in dwarsdoorsnede bloedvaten zien die homoloog 
zijn aan het bloedvats telsel in v i ssenkieuwen. 

S o m s treedt er een atavisme, een ' terugslag ' , in de 
evolutie op. Een farynx-zakje gaat zich dan, tegen de 
normale embryonale ontwikkel ing in, toch openen. 
Dit leidt tot een halsfis tel , een ze ldzame, aangeboren 
afwijking waarbij er werkel i jk een opening is ontstaan 
tussen de keelholte en de bui tenwereld. Zo'n opening 
kan zich bevinden in de buurt van het strottenhoofd, 
maar ook direct onder de oorschelp . 

A l in een vroeg s tadium is de hersenaanleg bij zoog­
dierembryo 's groot in vergelijking met die van v i ssen-
embryo's . Het ontstaan van het neus /mondhol tecomplex 
bij beide groepen vertoont echter overeenkomst . Bij alle 
vertebraten ontstaan neusgaten, neusholte en g e h e m e l ­
te door het uitgroeien en invouwen van weefse lmate r iaa l 
dat zich eerst aan de buitenzijden van de embryonale 
kop bevindt. Hierdoor doet het aangezicht van een 
mensel i jk embryo van ongeveer zes weken oud, 
afgezien van de hersenaanleg, heel sterk denken aan 
de snuit van s o m m i g e haaien, met name wat betreft 
de vorm van de neusgaten (Afb. 16). 

Van kieuwdeksel naar schouderblad 
Bij de oude P a l e o z o ï s c h e vertebraten is de bepantse­
ring, met beenplaten die door de huid gevormd zijn, een 
belangrijke rol gaan spelen in de verdere evolutie van de 
schedel , met name bij onze kwastvinnige voorouders en 
bij de overgang naar de tetrapoden. In deze ontwikkel ing 

Afbeelding 16b. Kop van de hondshaai, Scyiiorhinus canicuia. 
De neusopeningen grenzen aan de bovenrand van de bek. 
Foto: Jan Parmentier. 
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Afbeelding 17. 
Schedel van een 
embryo van drie 
maanden oud, met 
hoofd-stuitlengte 
van 8 cm. In geel 
zijn de dermatocra-
niale, in blauw de 
neurocraniale ele­
menten aangegeven 
(uit Hertwig, 1920). 

neemt het aanta l kopbedekkende beenplaten af en gaan 
de beenplaten bijdragen aan de vorming van een nieuwe 
schedels t ructuur , s a m e n met het eerder genoemde 
neurocranium (de oorspronkel i jk kraakbenige he r sen­
schedel) . Zo ontstaat er in feite dus een dubbele, dat w i l 
zeggen t w é é l a g i g e , s chede l die opgebouwd is uit de huid 
[dermatocranium] en e lementen van het neurocranium. 

Bij fossielen van P a l e o z o ï s c h e amf ib i ën is deze dub­
bele s c h e d e l goed waarneembaar . De he rkomst van de 
versch i l l ende schede londerde len is nu ook nog altijd te 
t raceren bij bijvoorbeeld een mensel i jk embryo van 3 
maanden (met een hoofd-stuit lengte van ongeveer 
8 cm). De voorhoofdsbeenderen (os frontale) en sche­
delbeenderen [os parietale] zijn van de huid afkomstig 
(dermatocrania le elementen), terwij l onze schede lbas i s 
uit het onderste dee l van het neuroc ran ium bestaat 
(Afb. 17). Onze s c h e d e l is in die zin gereduceerd omdat 
de rma toc ran ium en neurocran ium tijdens de evolutie 
gedeeltel i jk ver loren gingen: de zogenaamde hogere 
vertebraten hebben geen dubbele s c h e d e l meer. 
Helaas kan ik hier niet ui tgebreid ingaan op de overgang 
van waterd ier naar landdier, dus van kwastvinnige naar 
tetrapode, en al le consequent ies daarvan (zie daarvoor 
de lijst met aanbevolen l i teratuur). Dit zou nameli jk te 
v e r v o e r e n . Zeer belangrijk bij de overgang van vis naar 
amfibie is w è l , dat het k i e u w d e k s e l (met a l s v o o r n a a m ­
ste component het operculum; Afb. 18) is verdwenen. 

Afbeelding 18. De kwastvinnige Osteolepis macrolepidotus, 
verwant met de voorouder van de tetrapoda, uit het 
Devoon (uit Boule & Piveteau, 1935). 

Onder de rand van het k ieuwdekse l , dus daar waa r de 
s chede l aanslui t op het l i chaam, bevindt z ich bij v issen 
de voor loper van de schoudergorde l (Afb. 19). 
Het voornaamste botelement is hier het cteithrum. 
(Dit bot komt men gegarandeerd tegen bij het ontleden 
van een gerookte makree l , of s o m s tussen schelpengr i t 
als foss ie l van een Pleis tocene kabeljauw). 

Afbeelding 19. Binnenaanzicht van de rechterhelft 
van de schoudergordel van de kwastvinnige Eusthenop-
teron (links) en de amfibie Eogyrinus (rechts). Clav: 
sleutelbeen, Clei: cleithrum, Sc: schouderblad 
(uit Boule & Piveteau, 1935). 

Het c le i th rum met samenhangende e lementen , waar ­
onder clavicula (sleutelbeen) en scapula (schouderblad), 
vormt een s t ruc tuur waarop het k i euwdekse l aanslui t . 
Daarmee kan men dus bij vissen de schoudergorde l 
a ls onderdee l van de kop beschouwen, hetgeen i m p l i ­
ceert dat ons schouderb lad ooit dee l ui tmaakte van 
een vissenkop! 

Toen tijdens de evolutie het k i euwdekse l wegviel , k w a m 
de schoudergorde l los van de kop en was daarmee de 
hals ontstaan (Afb. 20). Een van de prakt ische voordelen 

Afbeelding 20. 
De amfibie Eogyri­
nus attheyi uit het 

Carboon. Kop en 
schoudergordel 
vormen bijna nog 
een samenhangend 
geheel (uit Boule & 
Piveteau, 1935). 
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daarvan is dat elke stap die gezet wordt niet doordreunt 
in de kop. Dankzij het evenwichtsorgaan kan iedere 
tetrapode bij het lopen ant iciperen op de onvermijdeli jke 
schokken . Bovendien werd in de loop van de evolutie het 
schouderb lad naar verhouding veel groter en zwaarder. 
Het werd belangrijk als aanhechtpunt voor de voorpoot, 
die zich uit de borstvin ontwikkelde (Afb. 19 & 20). 

Van kaak naar binnenoor 
Met het ontstaan van de kaken uit het derde paar k ieuw­
bogen was de evolutie van de kaken nog niet b e ë i n d i g d . 
De ontwikkel ing van de eerste echte zoogdieren uit de 
zoogdieracht ige reptielen tijdens het Trias heeft voora l 
de onderkaak niet onberoerd gelaten. 
Bij een typisch reptiel is de onderkaak opgebouwd uit 
meerdere e lementen , waaronder het tanddragende deel , 
het dentate. De onderkaak van een reptiel scharnier t 
om het quadratum (vierkantsbeen) met de schede l 
(Afb. 21). Foss ie len tonen aan dat bij de evolutie van 
reptiel naar zoogdier al le onderkaake lementen steeds 
verder zijn gereduceerd, met ui tzondering van het den­
tale. Toen uiteindelijk a l leen het dentale overbleef was 
dit tanddragende bot direct verbonden met de schede l 
(Afb. 22). Het quadra tum was he lemaa l uit de kaak ver­
dwenen. De aanwezigheid van een dergelijke onderkaak 
wordt als een zoogd ie rkenmerk beschouwd. 

Er zijn echter overgangsvormen gevonden met een dub­
bel kaakgewricht , dus zowel met een aandeel daarin van 
het quadra tum als van het dentale. Dergelijke fossielen 
passen dus strikt genomen niet in de k lass ieke indeling 
van het dierenrijk volgens het Linneaanse systeem, o m ­
dat het geen zoogdieren zijn maar ook geen reptielen. 
Enkele e lementen die oorspronkeli jk uit de onderkaak 
afkomstig waren zijn niet zomaar verdwenen: ze zijn 
verhuisd naar het binnenoor (Afb. 23a, b). 

Bij reptielen bestaat er een relatie tussen kaak en oor, 
want het quadra tum grenst aan de gehoorgang. 
Bij een varaan bijvoorbeeld, wordt het quadratum aan 
de buitenkant bedekt door het t rommelv l ies . 
Bij de zoogdieren is het quadra tum veranderd in het 
aambee ld (incus), é é n van de drie gehoorbeentjes. 
Het ar t iculare is het dee l van de onderkaak dat bij onze 
reptielachtige voorouders scharnierde met de onderkant 
van het quadra tum. Daaruit ontstond de hamer, oftewel 

malleus (Afb. 22, 23a, b). 

Vanuit evolutionair perspectief is de st i jgbeugel [stapes] 
het oudste gehoorbeentje. Het is ontstaan uit het 
hyomandibulare, van oorsprong het bovenste dee l van 
de vierde kieuwboog (Afb. 10, II). Dit deel zorgde bij de 
voorouder van de beenvissen en tetrapoden voor de 

Afbeelding 21. 
Schedel van 
Mosasaurus hoffmanni, 

zeereptiel uit het 
Krijt (Maastrichtien). 
Duidelijk is te zien, 
dat de onderkaak uit 
meerdere elementen 
is opgebouwd. V.l.n.r. 
het dentale met tan­
den, het surangulare 
en het articulare, he­
lemaal aan het eind. 
Boven het surangu­
lare bevindt zich 
het coronoid; het 
articulare scharniert 
met het quadratum, 
dat tussen schedel 
en onderkaak zit. 
Maatbalkje: 10 cm. 
(uit Mulder, 2003). 

Afbeelding 22. 
Evolutie van de on­
derkaak bij zoogdier­
achtige reptielen. 
A^V: Scymnognathus 
uit het Perm, B.B': 
Cynognathus uit het 
Trias, boven en onder 
in resp. binnen- en 
buitenaanzicht, d: 
dentale, sp: spleniale 
c: coronoid, an: angu-
lare, san: surangu­
lare, a: articulare, 
pa: prearticulare 
(uit Boule & 
Piveteau, 1935). 
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Afbeelding 23. 
Schema van de 
onderkaak, ge-
hoorelementen en 
het middenoor bij 
zoogdierachtige rep­
tielen en zoogdieren. 
A, B: onderkaak en 
gehoorbeentjes van 
resp. een zoogdier­
achtig reptiel en 
een zoogdier, C: 
dwarsdoorsnede 
door het oorgebied 
van de mens. (uit 
Boule & Piveteau, 
1935). d: dentale, an: 
angulare, ar: articu­
lare, q: quadratum, e: 
stapes (stijgbeugel),i: 
incus (aambeeld), 
m: malleus (hamer), 
tm: trommelvlies, 
oi: binnenoor, om: 
middenoor, eu: 
Buis van Eustachius 
(oorspronkelijk 
onderdeel spiracu­
lum), oe: uitwendige 
gehoorgang 

samenhang tussen s chede l en bovenkaak (zie de para­
graaf 'Van kieuw naar kaak') . M a a r bij de overgang van 
kwastvinnige naar amfibie evolueerde het s p i r a c u l u m 
(oorspronkeli jk de derde kieuwspleet) tot gehoorgang, 
met a ls belangrijk onderdee l de Buis van Eus tachius 
(Afb. 23c). De stapes kreeg daarbinnen zijn nieuwe 
positie en een taak bij het overbrengen van geluid . 

Hamer, aambee ld en st i jgbeugel hebben daarmee een 
opmerke l i jke evolutionaire geschiedenis achter z ich . 
S t ruc turen die bij onze kaakloze voorouders een functie 
vervulden bij het openhouden van de k ieuwsple ten 
werden e lementen van de kaken van de (kwastvinnige) 
v issen , a m f i b i e ë n en reptielen, om uiteindelijk dee l te 
gaan u i tmaken van het inwendige oor van de zoogdieren 
(Afb. 23c). 

Zelfs deze gecompl iceerde on twikke l ingsgesch ieden i s 
is bij een mensel i jk embryo nog altijd voor een dee l 
waa r te nemen . Bij een mensel i jke foetus van drie 
maanden is nameli jk de malleus een naar verhouding 
groot e lement dat z ich aan de binnenkant van de onder­
kaak over de gehele lengte van de kaak uitstrekt. 

De samenhang tussen gehoorbeentje en kaak is hier 
evident en daarmee bestaat de onderkaak op dat 
moment in de embryonale ontwikkel ing uit mee r dan 
é é n e lement (Afb. 24). 

Dus a ls embryo heeft een ieder van ons een rept ie len­
s tad ium doorgemaakt. . . 

EPILOOG 
Gedurende de jaren negentig van de twintigste eeuw zijn 
er belangrijke ontdekkingen gedaan op het gebied van 
de genetica en de ontwikkel ingsbio logie . Deze nieuwe 
vondsten laten zien dat Haecke l s briljante visie in e s sen­
tie juist is, ondanks het feit dat zijn inzichten lange tijd 
controvers iee l zijn geweest (en dat in bepaalde kr ingen 
wel l i ch t altijd zul len blijven), en ondanks het feit dat zijn 
embryotekeningen missch ien niet gehee l vrij zijn van 
enige subjectiviteit. 

Met name in het laatste decennium is steeds meer 
duidelijk geworden hoe uit een bevruchte e ice l een 
zakpijplarve kan groeien, of een mens . 

Afbeelding 24. 
Binnenaanzicht 
van de rechterhelft 
van de onderkaak 
van een menselijk 
embryo van drie 
maanden. Één van 
de gehoorbeentjes, 
de hamer (malleus), 
is nog volledig 
met de onderkaak 
verbonden. Er is 
daarmee dus sprake 
van een samengestel­
de onderkaak, een 
reptielenkenmerk. 
Tevens zijn trommel­
vlies en aambeeld 
(incus) zichtbaar, 
(uit Hertwig, 1920). 
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De volgende gegevens zijn daarbij vastgesteld: 
- Het dierli jke bouwplan ontstaat door genet isch gepro­

g rammeerde ce lbewegingen tijdens een (zeer] vroege 
fase in de embryonale ontwikkel ing . 

- Hoewel elke l i c h a a m s c e l eenzelfde set van genen 
bevat, wordt maar een deel daarvan geactiveerd, af­
hankelijk van de positie binnen het embryo en de reeds 
doorlopen ontwikkel ing . 

- De genen die de cel len fundamentele informatie 
vers t rekken over hun positie in het embryo, de zoge­
naamde Hox-genen, zijn binnen het gehele dierenrijk 
in essentie gelijk. Dus niet a l leen in zakpijp en mens, 
maar ook in bananenvlieg en muis . (Dit is ronduit 
fascinerend.) 

Wij kunnen constateren dat Haecke l s biogenet ische wet 
in principe nog altijd geldig is en uiteindelijk s lechts 
enigszins genuanceerd hoeft te worden . Zo kan een 
mensel i jk embryo op een bepaald moment gedeeltelijk 
in de vissenfase verkeren, bijvoorbeeld met betrekking 
tot het bloedvatensysteem in de omgeving van het hart, 
terwij l e lders het rept ie lenstadium a l is bereikt bij de 
aanleg van de onderkaak. 

Ook de bekende overweging uit Genesis [3,19], 'Gedenk 
mens, dat gij stof zijt, en tot stof zult wederkeren , ' kan 
bijgesteld worden in 'Gedenk mens, dat gij ooit een 
zakpijp bent geweest. ' 
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NOTEN 
1. Het s p i r a c u l u m wordt ongelukkigerwi js w e l spuitgat 
genoemd. Haaien en roggen die zich ingraven in het 
zand gebruiken deze openingen om water op te nemen, 
dat vervolgens langs de kieuwen stroomt. 

2. Tradi t ioneel worden de Tunicata (Manteldieren), C e p -
halochordata (Lancetvisjes) en Vertebrata (Gewervelde 
Dieren) a ls subfyla beschouwd. Ze vormen s a m e n het 
fylum (de stam) Chordata . In modernere l i teratuur wor ­
den de Vertebrata ook w e l Craniata (Schedelbezitters) 
genoemd. Al le genoemde taxa hebben dan de status van 
fylum. 'Chordata ' komt daarbij te verval len. 

WOORDENLIJST 
articulare-. onderkaake lement dat scharnier t met het 
v ierkantsbeen (quadratum) van de schede l . Bij zoogdie­
ren is dit bot van functie veranderd en g e ë v o l u e e r d tot 
é é n van de gehoorbeentjes: de hamer, atrium-, letterlijk 

kamer of zaal ; in de zoö log ie : een holte in het l i chaam 
of in een orgaan, atriopore-. opening van het a t r ium, 
atavisme: te rugs lag: het verschijnen van voorouderli jke 
kenmerken , die tijdens de evolutie a l waren verdwenen. 
Voorbeelden: extra hoeven aan een paardenbeen, m é é r 
dan twee tepels bij de mens . clavicula-, s leute lbeen. 
cleithrum: voornaamste element in de schoudergorde l 
van Beenvissen . dentale-, tanddragend element van de 
onderkaak. Bij zoogdieren bestaat de onderkaak a l l é é n 
uit het dentale, dermaai. betrekking hebbend op de huid. 
dermatocranium: schede le lementen van beenweefsel 
dat oorspronkel i jk als product van de huid is gevormd. 
dorsoventraal: in de richting van rug naar buik. farynx-. 
overgangsgebied tussen mondholte en keelholte; dus bij 
de mens , daar waar spi jsver ter ingskanaal en luchtwe­
gen (vanaf de neusholte naar luchtpijp) e lkaar kru isen . 
fylogenie-. de evolutie, het ontstaan, van s t ammen (fyla; 
enkelvoud fylum), bijvoorbeeld binnen het dierenrijk. 
hersenblazen: bij ver tebratenembryo's de blaasvormige 
ui ts tulpingen van de oorspronkeli jk buisvormige hersen­
aanleg. homoloog: van een gelijke oorsprong, hyoman-
dibulare: bij de al lereers te vertebraten een deel van de 
vierde kieuwboog; hieruit heeft zich tijdens de evolutie 
de st i jgbeugel (stapes) ontwikkeld . Dit is é é n van de 
gehoorbeentjes. malleus-, hamer; bij zoogdieren é é n van 
de gehoorbeentjes. neotenie: het verschi jnse l dat bij 
s o m m i g e diersoorten de larven het volwassens tadium 
nooit bereiken, maar zichzelf w e l kunnen voortplanten. 
neurocranium: schedele lementen , oorspronkeli jk van 
kraakbeen. Bij de al lereerste vertebraten vormden ze 
de hersenschede l . Tijdens de evolutie van de tetrapoden 
gereduceerd, waarbij het kraakbeen werd vervangen 
door been. notochorda-. primitieve ruggengraat, onto-
genese: de ontogenese (ontwikkelingsfysiologie) houdt 
zich bezig met de groei- en d i f fe ren t ië r ing van cel len en 
weefsels van organismen vanaf bevruchte e ice l tot v o l ­
wassen organisme. Ook wordt met de te rm die ontwik­
kel ing zélf aangeduid, operculum: voornaamste e lement 
van het k ieuwdekse l , quadratum-. v ierkantsbeen; bij 
beenvissen en tetrapoden een scharn iere lement van de 
schede l met de onderkaak. Bij zoogdieren is dit bot van 
functie veranderd en g e ë v o l u e e r d tot é é n van de gehoor­
beentjes: het aambeeld , scapula: schouderb lad , spira­
culum-. opening bij haaien en roggen voor het opnemen 
van water, dat vervolgens langs de kieuwen stroomt (zie 
noot 1). stapes-, st i jgbeugel; ontstaan uit een deel van de 
vierde kieuwboog van onze kaakloze voorouders, en a l in 
functie als gehoorbeentje bij de evolutionaire overgang 
van kwastvinnige vis naar amfibie, tetrapode-. viervoeter. 
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