
Thelodonten, 
een raadselachtige groep vissen 

W. in't Hout 

Van geen groep vissen is zo weinig bekend als van de vermoedelijk kaakloze thelodonten. 
Vaak word er van deze dieren niet veel meer dan de schubben gevonden, waarmee de op 

schubben gebaseerde soorten worden vastgesteld. 
De auteur vond in een ontsluiting in het Boven-Siluur van Zuid- Schotland een fraaie thelodont 
met een lengte van drie centimeter. Niet alleen de plaats van de ogen bleken op dit exemplaar 

zichtbaar, maar ook de mondopening. De vondst van dit exemplaar heeft een bijdrage geleverd 
aan de anatomische kenmerken van deze P a l e o z o ï s c h e vissen. 

Thelodonten (tepeltandigen) hebben 
van kop tot en met de staart een huid­
bedekking van placoïde (placos = 
plaatjes) schubben die ook wel huid­
tandjes worden genoemd. Van slechts 
vijf soorten is de vorm van het lichaam 
bekend. Deze 'complete' thelodonten 
zijn geheel platgedrukt in het gesteen­
te gevonden. Het is dan ook moeilijk 
op te maken of men de rug- of buikzij­
de van de vis ziet. De mond, ogen en 
het kieuwsysteem zijn veelal tijdens het 
fossiliseren verdwenen. De schubben 
hoefden daarbij maar iets te verschui­
ven waardoor die organen niet meer 
kunnen worden waargenomen. De 
plaats van de ogen is inmiddels vol­
doende bekend, maar de anatomie 
van de mond en neus is zo goed als 
onbekend (Janvier, 1981). 

Een inwendig skelet van been of een 
ander hard weefsel hadden de thelo­
donten niet. Door inwendige gasvor-
ming en het snel afvallen van de 
schubben na de dood, betreffen de 
meeste vondsten uiteengevallen 
exemplaren of veelal alleen maar de 
losse schubben. 
Het geringe aantal gegevens over de­
ze vissen heeft er toe geleid, dat maar 
weinig paleontologen zich met thelo­
donten bezighouden of hebben bezig­
gehouden. 

Opmerkelijk uniform 

'Complete' thelodonten zijn bekend uit 
afzettingen uit het Onder- en Boven-Si­
luur en het Onder-Devoon van Schot­
land en het Boven-Siluur van Oesel in 
het Baltische gebied. Gedeeltelijk be-
waardgebleven exemplaren zijn zowel 
in Canada (Turner, 1986) als in Enge­
land aangetroffen (Turner, 1982). De 
vijf soorten waarvan de lichaamsom-
trek bekend is, tonen een rug- en een 

Fig. 1a. Logania taiti (lengte 6,5 cm). 

Fig. 1b. Omtrektekening. Zwart aangegeven zijn de delen waar de schubben kleiner zijn dan die 
van de omgeving. 
aarsvin, twee borstvinnen en een hy-
pocercale staart. Dit wil zeggen dat de 
onderste of hypocercale lob de 
langste is. De relatief grote kop werd 
waarschijnlijk ten behoeve van de ba­
lans door de genoemde staart gecom­
penseerd (fig. 1a en 1b). De complete 
soorten zien er opmerkelijk uniform uit. 
Hun grootte varieerde van enkele cen­
timeters tot meer dan een meter (Tur­
ner, 1986). 

oudste met zekerheid gedetermi­
neerde thelodonteschubben komen 
uit het Boven-Ordovicium van het 
Bratsk-gebied in Siberië (Turner, 1985) 

en de geologisch jongste uit het Bo-
ven-Devoon van West - Australië. 
Schubben beschreven uit het Onder-
Ordovicium (Tarlo, 1967) zijn van twij­
felachtige aard. 

Vervangingsproces 

Gross (1967) heeft een studie gepubli­
ceerd over de morfologie (vorm), onto-
genese (ontwikkeling) en histologie 
(huidweefsels) van thelodonteschub­
ben. Uit dit standaardwerk is een aan­
tal van de volgende gegevens, voor 
wat betreft de schubben, samengevat. 
De placoïde schubben van thelodon-
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ten, die een afmeting hebben van 0,1 
tot 2,5 mm, bestaan uit een kroon en 
een basis. Het ingesnoerde deel van 
de kroon wordt hals genoemd. De hals 
en de kroon bestaan uit tandbeen 
(dentine) en het basale gedeelte uit a-
cellulair been (aspidine) (fig. 2a en 2b). 

Fig. 2a. Doorsnede van een placoïde schub uit 
het geslacht Thelodus (x60). db= dentinebuis-
jes; ph= pulpholte; bao= basisopening; gs= 
groeistrepen; vs= vezels van Sharpey (Met 
deze vezels lag de schub in de huid verankerd. 
De vezels zelf zijn verdwenen, maar de holtes 
waarin ze zich bevonden zijn nog waarneem­
baar). (Uit Gross, 1967). 

Fig. 2b. Placoïde schub uit het geslacht Thelo-
dus. Gezien van opzij (a) en van onderen (b). 
± x40. 

Op basis van de schubhistologie her­
kende Gross twee hoofdgroepen n.l. 
de Thelodontida en de Kataporida. 
Turner (1985) heeft daar nog twee 

hoofdgroepen aan toegevoegd: de 
Achanolepidaen Loganida. De schub­
ben verschillen in vorm al naar de posi­
tie op het lichaam. Het duidelijkst zijn 
de verschillen te zien tussen de schub­
ben uit het kopgedeelte en die van de 
romp (fig.3). Ook ontogenetisch is er 

Fig. 3. Twee voorbeelden van verschillende 
schubvormen gezien van boven (x18). a= 
schub uit de kop; b= schub uit de romp; c= 
de wijze waarop de schubben op de huid zijn 
geplaatst, a en b naar Gross, 1967 en c naar 
Traquair, 1905. 

sprake van verschillende vormen. 
Gross schrijft dat de juveniele schub­
ben maar gedeeltelijk ontwikkelde kro­
nen hebben met zeer ruime pulpholten 
of pulpgroeven, een zeer lage hals en 
geen of slechts een eerste, ringvormi­
ge, aanzet van de basis (fig. 4). Bij ou­
dere schubben versmalt de pulpholte 
zich tot een smal kanaal of sluit zich niet 
zelden geheel, zodat er geen opening 
aan de onderzijde van de basis valt te 
onderscheiden. 
Bij goed bewaard gebleven intacte 
exemplaren zijn zowel juveniele als ou­
de schubben door elkaar te vinden. De 
schubben schijnen dus na een be­
paald ontwikkefingsstadium uit te val­
len om daarna te worden vervangen 
door schubben die in hun ontwikkeling 
iets groter werden dan de voorgaan­
de. Met andere woorden, de vervan­
gende schubben werden groter naar­
mate de thelodont ouder en groter 

Fig. 4. De ontwikkeling van een placoïde thelo-
donteschub in doorsnede. Het betreft hier 
schubben uit verschillende plaatsen op het li­
chaam, vandaar de vormverschillen. De ont­
wikkeling van de schubben is echter hetzelfde. 
A tot en met E zijn van het geslacht Thelodus 
en F van het geslacht Turinia. A toont een zeer 
jonge schub, waarvan alleen nog de kroon is 
gevormd; B en C laten de ontwikkeling zien van 
hals en basis. De pulpholte bij deze juveniele 
schubben is nog groot. Bij D en E vernauwt de 
pulpholte en basale opening zich steeds meer. 
Tenslotte sluit de basale opening zich bij F, 
wat een doorsnede is van een 'oude schub'. 
ph= pulpholte; 
bao= basale opening. Uit Gross, 1967. (A, B, 
C, D, E. x75 en F x70) 

werd. Het vervangingsproces bleef 
het hele leven doorgaan. Door de vari­
atie aan vormen die de schubben op 
de verschillende delen van het lichaam 
vertoonden, is het moeilijk hieruit te on­
derscheiden. Toch worden er zowel 
aan de hand van kenmerken aan de 
kroon en basis van de placoïde schub­
ben, als op grond van histologische 
verschillen bij de schubben, nu een 
vijftig- of zestigtal onderscheiden. Het 
zijn dus op schubben gebaseerde en 
geen biologische soorten, aangezien 
de eigenlijke vis onbekend is! Ook kun­
nen de schubben aangepaste vormen 
aannemen. Ritchie (1968) heeft bij 
Phlebolepis (een thelodont uit Oesel) 
twee half cirkelvormige schubben 
waargenomen, die het oog hebben 
omgeven. Turner (1985) meldt aange­
paste schubben die deel uit schijnen te 
maken van het kieuwsysteem. De 
functie van de schubben is natuurlijk in 
de eerste plaats bescherming. Gedu­
rende de groei moesten de schubben 
het lichaam zo compleet mogelijk be-
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dekken. Hoe dat probleem werd opge­
lost is hierboven beschreven. Tenslot­
te zijn er schubben gevonden waar po­
riën door heen lopen. Gross en Marss 
(1979) interpreteerden deze poriën als 
deel uitmakend van een zijlijn-of kop-
lijnsysteem. 

Vorm kieuwsysteem nog onzeker 

De borstvinnen hebben vraagtekens 
opgeroepen. Zijn het driehoekige, 
nogal starre uitsteeksels van de cepha-
lothorax (kop-borststuk) of waren het 
beweeglijke delen? De auteur geeft de 
voorkeur aan een beweeglijke struc­
tuur. Bij een aantal exemplaren uit de 
collectie van de auteur, zijn de driehoe­
kige vinnen goed bewaard gebleven 
en is te zien dat aan de basis van de vin 
relatief grote schubben liggen. Meer 
naar de punt van de vin toe worden ze 
echter beduidend kleiner. Kleinere 
schubben doen immers meer aan soe­
pelheid en beweeglijkheid denken, 
dan de grote die aan de basis te vin­
den zijn. Het is heel goed mogelijk, dat 
het echte beweeglijke vinnen zijn ge­
weest die eventueel plaatselijk verste­
vigd waren door kraakbeen (fig.1b). 

De volgens Turner (pers. med.) duide­
lijke hypocercale staart toont bij nauw­
keurige bestudering van een fraaie Lo-
gania (fig. 1a), dat ook daar de schub­
ben in grootte verschillen. Met name 
het gebied tussen de staartvork in (fig. 
1 b). De hypocercale lob, waar de chor­
da naar toebuigt, is voor het grootste 
deel met relatief grote schubben be­
dekt, maar aan de binnenrand en de 
punt van de lob zijn veel kleinere 
schubben te zien. De bovenste of hete-
rocercale lob, heeft tot iets boven de 
basis 'grote' schubben en de rest 
bestaat uit het veel kleinere dicht 
opeengepakte type. Het is aan te ne­
men, dat de binnenrand van de staart­
vork beweeglijker is geweest dan de 
rest van de staartvin. De aars- en rug­
vin lijken schubben van ongeveer de­
zelfde grootte te hebben. In de litera­
tuur wordt dat ook zo aangegeven (Rit­
chie, 1968). Over de vorm van het 
kieuwsysteem bestaat nog onzeker­
heid (Turner per. med., 1989). Ritchie 
meende bij twee thelodonten uit Schot­
land, een Logania en een Lanarkia, 
zes tot acht kieuwopeningen te kunen 
onderscheiden. Deze kieuwopenin­
gen liggen in een rechte, dicht bij el­
kaar gelegen, rij. Het waren er waar­
schijnlijk acht, gelegen onder de borst­
vinnen. 
Halstead en Turner (1973) beeldden 
een tekening van een thelodont af met 
kieuwopeningen onder de borstvin­
nen. Stensi (1964) toont mogelijke 

kieuwbogen en openingen bij Turinia 
pagei en zoals eerder gezegd, ver­
meldde Turner een Logania met aan­
gepaste schubben van het kieuw­
systeem. Toch schijnt het concrete be­
wijs over de eigenlijke structuur van de 
kieuwen nog niet te zijn geleverd. 
(Voor enige opmerkingen t.a.v. moge­
lijke aanwijzingen van kieuwopenin­

gen, zie fig. 5 a, b en c). Als er inder­
daad sprake is van een rij ronde kieuw­
openingen, dan is het wellicht aan te 
nemen, dat het kieuwsysteem onaf­
hankelijk van de mond functioneerde 
zoals dit bij prikken en lamprijen, de nu 
nog levende agnathen, het geval is. 
De thelodonten zouden dan zuigend 
algen, detritus (fijn verdeeld organisch 

Fig. 5a. Thelodus scoticus, NMS-G 1986.34 

Fig. 5b. Omtrektekening van NMS-G. 1986.34. Deze grote, goed bewaarde, Thelodus scoticus 
werd in 1985 door de heer G. Willis (Universiteit van Glasgow), in de Birk Knowes Jamoytius ont­
sluiting (Onder-Siluur) in Schotland gevonden. De lengte van het object is van kop tot en met de 
punt van de staart 19 cm. Het kop-borstgedeelte is 6 cm en de breedste delen, de kop, borst en 
een deel van de romp variëren tussen 4 en 4,5 cm. Net als bij andere complete thelodonten is 
het moeilijk te zien of we te maken hebben met de rug- of buikzijde van het dier. De thelodont 
is bij het vrijkomen uit de matrix voor een deel dwars door de schubben heen gespleten. Wellicht 
zijn daardoor een aantal van de volgende details zichtbaar geworden: 1. Hier zijn de schubben 
duidelijk donkerder dan die in de buurt. Het is de plaats waar het oog zich zou moeten bevinden. 
Bij 2 en 3 zijn de borstvinnen zichtbaar. Van de borstvin 2 zien we alleen de punt van de vin die 
net als de thelodont uit fig. 1a en 1b, uit het kleinere type schub bestaat. De rest van de vin ligt 
op of onder het lichaam en is als reliëf zichtbaar (stippellijn). Van de tegenoverliggende borstvin 
is alleen de basis te zien. 4. De hypocercale staartvin met aan de staartpunt kleinere dicht tegen 
elkaar liggende schubben. Bij 5 zijn waarschijnlijk de resten van de korte staartlob te zien. 6. Hier 
is een baan zichtbaar met een opmerkelijk blekere kleur, die loopt van borstvin 3 tot aan de punt 
van de staart waar een versmalling is te zien. Mogelijk gaat het hier om een aanwijzing van chorda 
dorsalis (ruggestreng). De chorda was bij thelodonten nog niet vervangen door wervellichamen, 
maar was een stevigheidsstreng van kraakbeen waar de spieren omheen lagen. Tijdens de inbed­
ding van het dier zou het voorste deel van de chorda richting borstvin 3 kunnen zijn verschoven. 
Krimp van het dier na het doodgaan zou een andere verklaring kunnen zijn voor de kromming. 
Aan de basis van borstvin 2, ligt dicht tegen elkaar een aantal ovaal/ronde structuren, die naar 
de kop toe vager worden. Wijzen deze structuren op het kieuwsysteem waarvan nog zo weinig 
bekend is? Bijvoorbeeld de kieuwzakjes? De beschermde Birk Knowes Jamoytius ontsluiting staat 
erom bekend, dat fossielen hier zeer gedetailleerd, waarbij zelfs weke delen, bewaard zijn ge­
bleven. 
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afval) en kleine organismen als voed­
sel tot zich hebben genomen. Als the­
lodonten inderdaad, zoals wordt ver­
moed, een afgeplatte kop-borst heb­
ben gehad, dan zou dat kunnen dui­
den op een bentische (op de bodem) 
levenswijze. De hypocercale staart zou 
echter voor een snelle opwaartse druk 
hebben kunnen zorgen, zodat ook wat 
hogere delen van het water tot hun bio­
toop konden behoren. Gezien hun li­
chaamsbouw en de beweeglijke huid­
bedekking, moeten het vrij goede 
zwemmers geweest zijn. Toch zullen 
ze weieens ten prooi zijn gevallen aan 
eurypteriden, de rovers uit die tijd, die 
in dezelfde afzettingen kunnen worden 
aangetroffen. Dit op grond van copro-
lietachtige kalkconcreties (met kalk-
laagjes overdekte uitwerpselen), die 
massa's thelodonteschubben kunnen 
bevatten (Rolfe, 1973). 

De ogen bevonden zich opzij aan de 
voorzijde van de kop. Aanwijzingen 
voor dergelijke 'ogen' verschijnen als 
donkere plekken aan weerszijden van 
het kopgedeelte. Traquair (1905) be­
schreef ze als donkere ringvormige 
verkleuringen van de schubben. In het 
centrum zijn de schubben dan wat lich­
ter van kleur. Ook zijn er geheel donke­
re ronde plekken waargenomen. De 
auteur denkt dat genoemde donkere 
plekken zelf zijn, maar de overblijfse­
len van een verkoolde kraakbeenring 
(sclerotisch kraakbeen) die de oogbol 
ondersteunde. Een andere mogelijk­
heid is, dat de oogbal in een komvor­
mig lichaam van kraakbeen lag en de 
verkoolde resten daarvan de schub­
ben donkerder hebben doen kleuren. 
De eerder vermelde aangepaste 
schubben rond de ogen van Phlebole-
pis, zijn voorzover de auteur bekend, 
nooit bij de Schotse thelodonten waar­
genomen. De mogelijkheid bestaat na­
tuurlijk, dat het uniforme voorkomen 
van de intacte thelodonten zich niet tot 
in alle details uitstrekte. De plaats van 
de neusopeningen en een aanwijzing 
voor het pineale orgaan, zijn onbe­
kend. De ligging van de mond is wel 
bekend, maar niet de vorm en de 
grootte ervan. Miles (1971, pag. 54) 
geeft de voorkeur aan een horizontale 
spleet en Ritchie (1968) gelooft in een 
vooraan in de kop gelegen spleetvor-

mige opening. Hij vermeldt een rand 
van kleine ronde schubben langs het 
voorhoofd van Phlebolepis. Het is 
waarschijnlijk dat deze rand de boven-
en ondergrens van de mondopening 
vormde, aldus Ritchie. 

Opmerkelijke thelodont 
Tijdens een bezoek in 1987 aan een 
ontsluiting met het predikaat: Gebied 

van Bijzonder Wetenschappelijk Be­
lang, gelegen in het mooie Hagshaw 
heuvelland van Zuid Schotland (Bo­
ven-Siluur, Rolfe, 1962), vond de au­
teur een drie centimeter lange juvenie­
le Logania. Op het eerste gezicht leek 
dit exemplaar niet veel nieuws te belo­
ven. Onder water of in alcohol werden 
er echter een aantal interessante de-

immers invallen. Hoe komt het nu, dat 
deze kleine thelodont zowel de mond­
opening als aanwijzingen voor de 
ogen toont? Meestal immers, zijn deze 
organen door compactie van de 
schubben als gevolg van diageneti-
sche (omzetting van gesteente) pro­
cessen verloren gegaan. De kleine 
ovale schubben van het kop-borststuk 

Fig. 6a Een onder water gemaakte foto van Logania taiti (Lengte 3 cm), uit de Hagshaw Hills in 
Schotland. 

Fig. 6b. Een omtrektekening van fig. 6a. met indicaties van de 'ogen' en de vorm van de mond­
opening. 

tails zichtbaar (fig. 6a en 6b). Niet al­
leen is de plaats van de ogen door 
donkere plekken aangegeven, maar 
vooral verrassend was dat de vorm 
van de mondopening zichtbaar werd!. 
Deze blijkt cirkelvormig te zijn. De 
mondrand bestaat uit kleine schubben 
die stellig op hun plaats werden ge­
houden door een ondersteuning van 
ringvormig kraakbeen. Zonder deze 
ondersteuning zou de mondopening 

zijn, met uitzondering van enkele rijen, 
in de niet al te fijnkorrelige siltsteen 
minder goed bewaard gebleven. Dit in 
vergelijking met de grote ovale tot 
langwerpige schubben van de romp 
en staart. Hierdoor zijn de verkoolde 
resten van de kraakbeenondersteu­
ningen van ogen en mond zichtbaar 
geworden. Door het ondersteunende 
kraakbeen van de mond zijn de schub­
ben van de mondrand op hun plaats 
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gebleven. De gedachte van Ritchie, 
dat de mondrand uit kleine schubben 
heeft bestaan, blijkt dus juist. De vorm 
van de mond is echter anders: Het 
blijkt geen spleet te zijn, maar cirkel­
vormig . Schrijver dezes is niet de enige 
die tot de conclusie is gekomen dat het 
hier om een interessante vondst gaat. 
Dr.Peter Forey (British Museum of Na­
tural History in Londen), gespeciali­
seerd in Vroeg-Paleozoïsche vissen, 
heeft de Logania nader bekeken en 
ziet geen andere mogelijkheid dan dat 
het cirkelvormige lichaam de vorm van 
de mond is. Ook mevr. Dr.S.M.An­
drews (Royal Scottish Museum in Edin­
burgh), eveneens gespecialiseerd in 
Paleozoïsche vissen, is na het zien van 
een foto van het exemplaar, dezelfde 
mening toegedaan. De thelodont be­
vindt zich op dit moment in het British 
Museum of Natural History in Londen. 

Verwantschap met andere 
Agnatha? 
Valt er aan te tonen dat thelodonten 
verwant zijn aan een andere groep 
vissen? 
Door de aanwijzingen van een cirkel­
vormige mond rijst het vermoeden dat 
thelodonten tot de agnathen gerekend 
dienen te worden. Er zijn overeen­
komsten te noemen met andere, fos­
siele en recente agnathen, maar of 
daar veel waarde aan moet worden 
gehecht lijkt twijfelachtig. Het voor­
naamste punt van verschil is wel het 
huidskelet van de thelodonten. Daar 
we van de inwendige structuren zo 
goed als niets weten, vallen deze bui­
ten beschouwing. Toch is er een groep 
agnathen, de Heterostraci (Grieks 
heteros= verschillend of anders; 
ostrakon = pantser, scherf), die een 
ogenschijnlijk belangrijk punt van 
overeenkomst hebben met de thelo­
donten. Naast de opzij van de kop ge­
plaatste ogen, zoals bij de thelodon­
ten, hebben ze een uitwendig skelet 
met een bovenlaag van tandbeen dat 
bij bepaalde soorten uit knobbeltjes 
bestaat. Die tandbeenknobbeltjes zijn 
aan de basis ingesnoerd en tonen 

Fig. 7. Doorsnede van en huidplaat met voile-
dig ontwikkelde opppervlakte (1), midden (2) 
en basale lagen (3) van Lampraspis tubercula-
ta, Denison, Heterostraci). De oppervlaktelaag 
toont de tandbeenknobbeltjes met een insnoe­
ring aan de basis en de pulpholte (x38). Naar 
Denison. 1973. 

veelal een pulpholte waarmee ze op 
thelodonteschubben lijken (fig. 7). De 
meningen over de betekenis van die 
gelijkenis zijn verdeeld. Orvig (1977) is 
van mening dat huidtandjes, (wat the­
lodonteschubben eigenlijk zijn) die hij 
odontodes noemt, de eerste vormen 
vertegenwoordigen van een uitwendig 
skelet bij vertebraten. Turners hypo­
these is, dat thelodonten een aftakking 
zijn van een Heterostraci-achtige vis uit 
het Ordovicium. De onder het tand­
been gelegen beenlagen zouden dan 
in de loop der tijd zijn. 
In elk geval lijkt het erop dat thelodon­
ten en heterostraciiden nauwer met el­
kaar verwant zijn dan met de andere 
agnathen. 

Verwantschap met de 
Gnathostomata? 
De kloof met deze groep vormen de 
kaken, of beter gezegd, het ontbreken 
ervan. Er wordt verondersteld, dat de 
kaken uit de eerste kieuwboog van een 
kaakloze voorouder zijn ontstaan. Tot 
nu toe is echter geen fossiele of recen­
te agnaath bekend die daar voor in 
aanmerking zou komen. Miles (1971, 
pag.4): 'Het cruciale punt is, dat agna­
then en gnathostomen uiteenlopend 
zijn gespecialiseerd. Dit wordt goed 
aangetoond door de kieuwen die zich 
bij de agnathen aan de binnenkant van 
de kieuwbogen bevinden en bij de 
gnathostomen aan de buitenkant 
daarvan. Daar het onwaarschijnlijk is, 
dat de ene situatie is voortgekomen uit 
de andere, schijnt het dat de agnathen 
niet de voorouders van gnathostomen 
kunnen zijn geweest en daarom moe­
ten de twee hoofdgroepen bij de verte­
braten uit een gemeenschappelijke 
voorouder zijn voortgekomen en van 
gelijke ouderdom zijn'. Het bo­
venstaande wordt helaas niet door 
vondsten bevestigd, want de tot nu toe 
oudste resten van agnathen, huid­
plaatjes van heterostraciiden (Repets-
ki, 1978), zijn uit afzettingen afkomstig 
die in het Boven-Cambrium zijn ge­
vormd, terwijl de oudste resten van 
gnathostomen uit het Onder-Siluur 
stammen. 
Mogelijk is, dat de 'eerste' gnathosto­
men nog niet gevonden zijn. Ze kon­
den in een omgeving hebben geleefd 
die fossilisatie niet toestond of bepaal­
de fossiele visresten zijn niet als die van 
gnathostomen herkend. Dit lijkt echter 
minder waarschijnlijk. Naast genoem­
de kaken en kieuwen, zijn er veel meer 
verschillen op te noemen. Kort gezegd 
kan worden gesteld, dat er sprake is 
van een flinke kloof tussen de agna­
then en gnathostomen als een eventu­
eel verwantschap moet worden aan­
getoond. Er is echter een opvallende 

overeenkomst met een hoofdgroep 
binnen de gnathostomen. De gna­
thostomen zijn in twee hoofdgroepen 
verdeeld, namelijk de Osteichthyes of 
beenvissen en de Chondrichthyes of 
kraakbeen vissen. Met kraakbeenvis-
sen worden haaien, roggen en draak-
vissen bedoeld. Zij hebben in tegen­
stelling tot de beenvissen een inwen­
dig skelet van kraakbeen weefsel dat 
echter kan verkalken. Zo verkalken de 
wervellichamen van de meeste Neose-
lachii (moderne haaien, waaralle nu le­
vende haaien toe worden gerekend) 
geheel of gedeeltelijk. Been schijnt 
nooit een belangrijke rol te hebben 
gespeeld in hun lichaamsstructuur, 
maar de kraakbeenvissen hebben 
daarentegen wel de mogelijkheid dit 
weefsel te vormen (Zangerl, 1981). Nu 
hebben alle Neoselachii en bepaalde 
Paleozoïsche en Mesozoïsche soor­
ten, een huidbedekking van placoïde 
schubben die een opmerkelijke gelij­
kenis vertonen met de placoïde schub­
ben van thelodonten. Welke overeen­
komsten zijn er te constateren? 
a) Allereerst ontogenetisch (vergelijk 
fig. 10 en fig. 4). 
b) Zowel bij kraakbeenvissen (voor het 
gemak als haaien aangeduid, omdat 
bij de meeste soorten uit die groep, zo­
wel fossiel als recent, huidtandjes een 
belangrijke rol hebben gespeeld als 
huidbedekking) als thelodonten, ver­
schillen de schubben, naar de plaats 
op het lichaam, in vorm. 
c) Zij hebben beide de mogelijkheid 
om aangepaste schubben te pro­
duceren. 
d) Bij haaien met het placoïde schubty-
pe en thelodonten is er sprake van een 
schub-vervangingspoces gedurende 
het hele leven. 
e) De bouw en de weefselstructuur van 
de schubben vertonen overeen­
komsten. 
De gemeenschappelijke ontogeneti-
sche, morfologische en histologische 
kenmerken, schijnen alleen bij haaien 
met het placoïde schubtype en bij the­
lodonten voor te komen. 

Vingervormige elementen op de 
huid 

Er zijn echter een paar verschillen op te 
noemen tussen haaien met placoïde 
schubben en thelodonten: 
1) Haaieschubben bezitten halsporiën 
(fig. 8 en 2a) 
2) Thelodonten hebben die halsporiën 
niet, maar wel een schubbasis die bij 
bepaalde soorten veel complexer is als 
die van haaien. 
3) De kronen en een deel van de hals, 
zijn bij de meeste haaien met een dun­
ne emailachtige laag bedekt. Deze 
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Fig. 8. Een placoïde schub (doorsnede) van 
Elegestolepis grossi, een kraakbeenvis, met 
openingen aan de hals en basis. Beide kunnen, 
bij het ouder worden, dichtgroeien. bao= ba­
sale opening; db= dentinebuisjes; el= email­
achtige laag; ho= halsopening; ph= pulphol-
te; vs= vezels van Sharpey, (x93). Naar Kara-
tajute-Talimaa, 1973. 

wordt door enkele auteurs vitrodentine 
genoemd en schijnt niet bij thelodon­
ten voor te komen (Turner, 1976; 
Gross, 1967). Reif (pers. med., 1989) 
zegt echter dat thelodonteschubben 
eigenlijk opnieuw, maar nu met behulp 
van een raster electronen-microscoop 
bekeken moeten worden om te zien of 
die emaillaag wel dan niet aanwezig is. 
Er moet vermeld worden, dat niet alle 
haaien een huidbedekking hadden 
van placoïde schubben die, na een be­
paalde ontwikkeling, uitvielen om 
daarna te worden vervangen door 
nieuwe. Dit schubtype wordt aange­
duid met 'het niet-groeiende type'. Tij­
dens het Mesozoïcum en Paleozoïcum 
leefden er ook haaien met schubben 
die worden aangeduid met het 'groei­
ende type'. Deze dieren hadden huid­
tandjes of huidstekels (lepidomoria, 
odontodes) die met elkaar konden fu­
seren tot vingervormige elementen op 
de huid (fig. 9). De individuele huid­
tandjes bestaan ook uit een kroon, 
hals, basis, halsporie, pulpholte en en 
opening onderaan de basis. 
Er wordt aangenomen, dat de lepido­
moria een 'oertype' vertegenwoordi­
gen en de placoïde schubben ervan 
zijn afgeleid. De gefuseerde lepidomo-

Fig. 9. Doorsnede van een lepidomorium (a); enkele gefuseerde lepidomoria (b); een complexe 
schub van vele gefuseerde lepidomoria (c). od = orthodentine; ph = pulpholte; ho = halsopening; 
bao= basisopening. (Sterk vergroot). Naar Zangerl, 1981. 

Fig. 10. Ontogenetische ontwikkeling van een placoïde schub bij Elegestolepis grossi\n doorsne­
de (boven) en basaal gezien (onder). Ook hier eerst de vorming van de kroon en hals gevolgd door 
de basis. De openingen aan basis en hals dienen als toegang voor bloedvaten en zenuwen zoals 
in A1 t/m E1 wordt getoond. Bij A2 t/m D2 vernauwt de basale opening zich en is bij E2 geheel 
gesloten. Naar Karatajute-Talimaa, 1973. 
ria varieerden in grootte en gecompli­
ceerdheid naar de plaats op het li­
chaam. Bij thelodonten heeft het 
geslacht Lanarkia stekelvormige huid­
tandjes die op de lepidomoria lijken. 
Alleen de halsporie ontbreekt en fusie 
is niet waargenomen. Samengevat zijn 
er de volgende haaieschubben waar­
genomen: 
a) Placoïde schubben van het niet-
groeiende type. 
b) Schubben van het groeiende type, 
die wel of niet na een bepaald stadium 
toch uitvoelen (Reif, 1978). 
c) Tenslotte, om het beeld volledig te 
maken, leefden er haaien met een 
huidbedekking van groeiende en niet 
groeiende schubben en geslachten 
die secondair een naakte of bijna 
naakte huid hadden ontwikkeld. Nog 
niet zo lang geleden werd aangeno­
men, dat haaien met het groeiende 
schubtype er eerder waren dan die 
met het 'niet groeiende' type, waar 
o.a. de Neoselachii onder vallen. Het is 
dan ook aannemelijk, dat de placoïde 
schubben zijn afgeleid van de lepido­
moria, die als een eenvoudige versie 
van de placoïde schubben kunnen 
worden gezien. 

Verder zou er sprake zijn van een tijds-
hiaat tussen het voorkomen van thelo­
donten (Ordovicium-Devoon) en haai­
en met placoïde schubben (Trias- he­
den). Dat beeld is echter door het werk 
van micropaleontologen drastisch ver­
anderd. De oudste tot nu toe beschre­
ven haaieschubben komen nu uit het 
Boven-Siluur van Tuwa (USSR) (Ele­
gestolepis grossi, Karatajute-Talimaa, 
1973). Het betreffen onmiskenbaar 
placoïde 'niet-groeiende' schubben 
(fig. 8 en 10). Er zijn schubben bekend 
van nog oudere Ondersilurische haai­
en (Turner, pers. med., 1989). Het is 
mogelijk, dat de placoïde schubben uit 
de lepidomoria zijn ontwikkeld, maar 
gefuseerde lepidomoria verschenen 
pas in het Laat-Paleozoïcum. Tanden 
van Silurische haaien zijn niet aange­
troffen. Dat wil zeggen dat ze nog ge­
vonden moeten worden, of hun tan­
den zijn niet te onderscheiden van de 
slijmvliestandjes in de mondholte waar 
ze schijnbaar uit zijn voortgekomen. 
Haaietanden zijn in structuur homo­
loog aan hun schubben of huidtand­
jes. Het zijn eigenlijk aangepaste huid­
tandjes die ook aan een voortdurend 
vervangingsproces onderhevig zijn. 
De oudst bekende haaietanden zijn in 
afzettingen uit het Onder-Devoon aan­
getroffen (Turner, 1985). 

Verwantschap met kraakbeen-
vissen? 

Op grond van bovenstaande overeen­
komsten is een aantal deskundigen, 
waaronder Turner, dat het mogelijk 
acht dat de Thelodonti een zuster-
groep vormen van de Chondrichthyes 
of kraakbeenvissen. Dit houdt in, dat 
beide groepen één of meerdere ken­
merken bezitten die alleen voor thelo­
donten en kraakbeenvissen gelden. 
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Deze gemeenschappelijke schubken-
merken zijn hierboven besproken. Ver­
der betekent het dat ze een gemeen­
schappelijke voorouder hebben ge­
had en zijn dus van gelijke ouderdom. 
Dit komt ongeveer overeen met hun 
eerste tot nu toe bekende voorkomen: 
De oudste thelodonteschubben zijn 
namelijk uit het Boven-Ordovicium ge­
dateerd, terwijl de oudste resten van 
kraakbeenvissen uit het Onder-Siluur 
stammen. Ondanks de beschreven 
schubgelijkenissen moet er toch reke­
ning gehouden worden met een ande­
re mening. Janvier (1981) stelt, net als 
Orvig, dat de placoïde schubben of 
huidtandjes van thelodonten een ken­
merk van primitieve vertebraten wa­
ren. Thelodonten kunnen daarom als 
een groep beschouwd worden, waarin 
enige van de andere grote visgroe-
pen, zowel agnathen als gnathosto-
men, hun wortels vinden. 

Als voorbeeld nemen we de Hete-
rostraci die eerder in verband met the­
lodonten zijn genoemd. In de lijn van 
deze hypothese wordt dan aangeno­
men, dat de Heterostraci van een the-
lodontachtige voorouder met tand­
beenweefsel af moet stammen. De 
beenlagen, die zich onder de tand­
beenknobbeltjes bevinden, zouden 
dan in de loop der tijd zijn ontwikkeld. 
(Dit in tegenstelling tot de vermelde hy­
pothese van Turner, die de ontwikke­
ling net andersom stelt!). We moeten 
hierbij dan wel verder in het Cambrium 
terug, want de oudst bekende huid­
plaatjes met beenweefsel van Hete­
rostraci stammen uit het Boven-Cam-
brium. De overeenkomsten tussen 
thelodonte-en haaieschubben beteke­
nen op grond van deze gedachte een 
gedeeld primitief kenmerk en hoeft 
daarom niet op een (nauwe) verwant­
schap te duiden. 

Tenslotte de veronderstelling dat 
kraakbeenvissen hun oorsprong in 
een bepaalde thelodont vinden. Om­
dat we van inwendige structuren wei­
nig of niets weten en er slechts vijf in­
tacte soorten bekend zijn, kunnen the­
lodonten wel of niet de mogelijkheid 
hebben geboden tot de ontwikkeling 
van een kaakdragende vis. Bo­
venstaande hypothese stelt dat thelo­
donten die mogelijkheid wel boden. 
Om genoemde veronderstellingen 
een concreter aanzien te geven, is 
meer en bij voorkeur zo compleet mo­
gelijk, materiaal nodig. Complete fos­
siele haaien en thelodonten zijn echter 
schaarse vondsten. Zo nu en dan wor­
den er toch spectaculaire vondsten 
gedaan zoals bijvoorbeeld intacte 
haaien uit het Boven-Devoon (V.S.) en 
in 1982 zijn bijzonder gedetailleerd be­

waard gebleven haaien en draakvis-
sen in Bearsden (Carboon, Schotland) 
bij toeval ontdekt. Totdat er meer mate­
riaal voorhanden komt zullen thelo­
donten wel hun raadselachtige karak­
ter houden. Gezien het bovenstaande 
en het feit dat, voorzover nu bekend, 
placoïde schubben tijdens-.het Paleo-
zoïcum alleen bij thelodonten en 
kraakbeenvissen zijn aangetroffen, 
valt de mogelijkheid niet uit te sluiten 
dat thelodonten en kraakbeenvissen 
aan elkaar verwant zijn. 
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Summary 

Thelodonts are considered to be an 
enigmatic group of jawless fishes. An 
attempt has been made to draw a pic­
ture on the basis of relevant literature 
and intact specimen from the author's 
collection. A juvenile Logania is discus­
sed showing the circular shape of the 
mouth. Remarks are made on the flexi­
bility with regard to scale-size reduc­
tion on the pectoral and tailfins. A well 
preserved large Thelodus borrowed 
from the Royal Museum of Scotland, is 
described concerning possible indica­
tions of the branchial structure. Finally 
the striking similarities between thelo­
dont and 'shark' scales with three pos­
sibilities as to phylogenetic ancestry: 
1) Thelodonts being the sister group of 

chondrichtyans. 

2) Thelodonts and chondrichtyans 
sharing a primitive character which 
does not have to suggest a rela­
tionship. 

3) Thelodonts being ancestral to chon-
drichthyans. 
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