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Introductie tot de Scaphopoda I: biologie en morfologie

Aad Bastemeijer*

Inleiding

Sinds een paar jaar ben ik geinteresseerd in fossiele sca-
phopoden en het heeft het mij steeds verbaasd hoe weinig
er eigenlijk bekend is over deze groep mollusken. Een ieder
van ons heeft de buisvormige schelpen wel eens gezien of
gevonden, maar veel informatie is er niet in vergelijking
tot andere groepen mollusken zoals bivalven (tweeklep-
pigen) en gastropoden (slakken). Dat is opmerkelijk omdat
het een fascinerende groep betreft die een niet onbelangrijk
deel vitmaakt van de bodemfauna van de wereldzeeén en
van de ons goed bekende fossiele tertiaire fauna’s. In een
drietal artikelen zal ik proberen de kennis en meest recente
inzichten over de Scaphopoda toegankelijk te maken. In
het eerste deel zal ik ingaan op de biologie en de schelp
van het dier, in het tweede deel op het onstaan en de ont-
wikkeling van de scaphopoden en in het derde en laatste
deel op de classificatie van scaphopoden en de problemen
die daarmee samenhangen in relatie tot een aantal fossiele
scaphopoden uit het Neogeen van het Noordzeegebied.

Algemeen

Scaphopoden komen wereldwijd voor en vormen een groep
van ca. 520 soorten van exclusief mariene mollusken die
vanwege hun vorm ook bekend staan als ‘stoottanden’. Het
dier bewoont een buisvormige en taps toelopende schelp,

vari€rend van ca. 3 3 4 mm tot ruim 15 cm lang. De schelp
is aan twee zijden geopend, de kleinste opening wordt apex
genaamd, de grootste apertura. Het dier is tweezijdig sym-
metrisch, wordt geheel omgeven door de mantel en is uit-
gerust met een voet die gebruikt wordt om zich in te graven
in het sediment (afb. 1). De smalle opening van de schelp
steekt af en toe boven het oppervlak uit maar meestal is
het dier volledig ingegraven. Scaphopoden worden be-
schouwd als microcarnivoren die hun ‘prooi’ vangen met
kleine tentakels, captacula genaamd. Het overgrote deel
van de scaphopoden wordt aangetroffen op een diepte
tussen de 6 meter tot ver over de 7000 meter.

De scaphopoden zijn te onderscheiden in twee ordes, na-

melijk:

I de Dentaliida (kleine tot grote soorten met een conische
voet en schelpen met lengteribben (Dentaliidae), dwars
op de lengterichting van de schelp staande ringen (Omni-
glyptidae) of een glad oppervlak (Laevidentaliidae, Fusti-
ariidae) (afb. 2a);

2 de Gadilida (klein tot zeer kleine soorten met een disk-
vormige voet en schelpen die er glad en glimmend uitzien
en een zekere aperturale vernauwing kennen (Gadilidae)
of voorzien zijn van enkele zware ribben vertonen (Enta-
linidae) (afb. 2b).

apertura ma tr sk a mh

ltalié. (internet)

Atl. Oceaan). (internet)

1 Structuur van een scaphopode, afkortingen: a = anus, m = mond, ma =
mantel, mh = mantelholte, n = nier, s = schelp, so = spijsverteringsorgaan,
sk = spijsverteringskanaal, tr = tritharen en ‘ademhalingsorgaan’, v = voet,
vo = voortplantingsorgaan. (Naar Lamprell & Healy, 1998: 4, fig. 1.E)

2a Scaphopode van de orde Dentaliida: Fissidentalium rectumm (Gmelin, 1790), Plioceen

2b Scaphopode van de orde Gadilida: Cadulus jeffeysi (Monterosato, 1875), recent (N.

3 Réntgenfoto van een boorkern waarop een Dentalium in levenshouding in situ
bewaard is gebleven, ca. 8058 jaar oud (C14-datering). Bij de pijl beneden is een holte
in het zand te zien die door het dier gemaakt is om voedsel te verzamelen, de pijl
boven verwijst naar de holte die ontstaan is door de uitstoot van water met
afvalstoffen; beide holtes zijn later gevuld met een fijnkorrelig sediment. Lallemand
Fjord, westelijk schiereiland Antarctica, diepte 461,25 m. (reynolds 2002, 170 fig. 13)
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Natuurlijke omgeving

Kenmerkend voor scaphopoden is de aanwezigheid van
een externe buisvormige schelp die aan weerszijden is ge-
opend. Het levende dier is in een kleine hoek (30 - 40°)
met de concave, holle (dorsale) zijde boven ingegraven in
het sediment (afb. 3). De apex steekt af en toe uit boven
het onderliggende substraat uit om de toevoer van zuurstof-
rijk water en het afscheiden van afvalstoffen mogelijk te
maken. Scaphopoden voelen zich thuis in een grote ver-
scheidenheid aan sedimenten, vari€érend van grofkorrelige
koraalzanden tot kleiachtige modder. De meerderheid van
de Scaphopoda geeft echter de voorkeur aan fijn zand of
zandige modder. De meeste van de Dentaliida bewonen
slechts de bovenste centimeters van het sediment. Leden
van de Gadilida kunnen zich soms tot meer dan 30 centi-
meter diep ingraven. Slechts enkele soorten worden aange-
troffen in de getijdenzone of in de diepzee. De meeste soor-
ten geven echter de voorkeur aan een diepte tussen ca. 60
en 300 meter.

Scaphopoden graven zich in met behulp van een goed ont-
wikkelde voet. Bij de Dentaliida is de voet conisch van
vorm en is aan weerszijden voorzien van een paar schop-
achtige lobben (afb. 4). Het ingraven bij de Dentaliida
gebeurt door de voetspier vooruit te duwen (de lobben zijn
rond de voet samengevouwen), gevolgd door het vitwaai-
eren van de lobben (creéren van weerstand ten opzichte
van het substraat) om tenslotte de spieren in de voet samen
te trekken waardoor het dier naar beneden wordt getrokken
(afb. 5).

Onderzoek heeft aangetoond dat Dentalium-achtigen ook
in staat zijn zich uit het substraat te verheffen en dan het is
mogelijk van graafrichting te veranderen (afb. 6). Op deze
wijze kan het dier het substraat efficiénter doorzoeken naar
voedsel. Uiteindelijk zal het dier echter altijd zoeken naar
de correcte positie ten opzichte van het het substraat, dwz.
holle of concave zijde boven om een aan-/afvoerkanaal naar
boven vrij te houden voor de toestroom van vers zuurstof-
rijk water. Het graafproces van de Gadilida is minder goed
bekend. De vorm van de voet met een brede disk die in het
sediment kan worden uitgezet, suggereert een vergelijk-
baar functioneren met voet van de Dentaliida (afb. 7).

Schelpvorm en sculptuur

Alle scaphopoden zijn in het bezit van een buisvormige
schelp die aan weerszijden geopend is naar de omgeving.
De meeste schelpen zijn in meer of mindere mate gebogen
met uitzondering van een paar soorten van de Gadilida met
een dikbuikige, tonvormige schelp. Zonder uitzondering
lopen de schelpen van scaphopoden in apicale richting taps
toe en bij de Gadilida soms ook aan de voorste zijde (afb.
2aenb).

Als de dieren groeien, groeit de schelp aan de voorste zijde
(apertura), terwijl aan de achterste zijde (apex) de opening
vergroot wordt door het oplossen van de schelp. Bij som-
mige Dentalium-achtigen ontstaat een klein buisje of ver-
nauwing in het verlengde van de apex. Dit buisje ontstaat
als afscheiding van de achterste regio van de mantel. De
vorm en de veranderingen aan de apex gedurende de groei
is ruimschoots bestudeerd. Verschillende onderzoekers zijn

Voet van een Dentalium-
achtige scaphopode. (Steiner 1992:
188, fig. 7)

Wijze van ingraven van een
Dentalium-achtige scaphopode.
(Lamprell & Healy, 1998: 4, fig.
1.C)

Beweging door het sediment van
een Dentalium-achtige
scaphopode. (Lamprell & Healy,
1998: 4, fig. 1.D)

Uitzetten en verankering van de
voet van een scaphopode van de
orde Gadilida. (naar Shimek &
Steiner 1997: 728, fig. 9)
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van mening dat wanneer de dieren groeien - en speciaal
wanneer zij geslachtsrijp worden - de achterste (apicale)
opening wijder wordt gemaakt om de toevoer van zuurstof-
rijk water te vergroten, om afvalstoffen beter te kunnen
afvoeren en het gemakkelijker te maken om de geslachts-
cellen in het water te lozen.

De taxonomische bruikbaarheid van de apicale schelp-
eigenschappen (afb. 8) - een buisje, vernauwing, inkeping,
spleet bij Dentaliida of meerdere inkepingen bij soorten
van het geslacht Dischides of Polyschides - wordt tegen-
woordig ook steeds meer in twijfel getrokken. De apicale
kenmerken zijn vaak zeer variabel en zelfs binnen een
zelfde soort (afb. 9a en b). Daarom moeten deze kenmerken
bij identificatie van de schelp dan ook met enige voorzich-
tigheid worden gehanteerd.

De kenmerken van de schelp zijn meestal goed bruikbaar
om scaphopoden te onderscheiden in verschillende soorten.
De meest gebruikte kenmerken zijn:
 de mate waarin de schelp gebogen is,
¢ de toename van de diameter gedurende de groei in relatie
tot de lengte van de schelp,
¢ de sculptuur (ribben, ribjes, groefjes, mate van interactie
met de groeilijnen, vorm doorsnede ribben, dwars op de
lengterichting van de schelp staande ringen, zwellingen
of groeilijnen, afb. 10),
* de apicale kenmerken (inkeping, spleet, afdichting, buis-
je en de mate van ontwikkeling daarvan, afb. 8),
* de vorm doorsnede van de apertura en apex (afb. 11) en
* de kleur (alleen bij recente exemplaren).
Elk van deze kenmerken kunnen in meerdere of mindere
mate vari€ren binnen een soort maar blijven gewoonlijk
wel binnen bepaalde grenzen. Zo is het aantal ribben bij
de apertura vaak veel groter dan bij de apex als gevolg
van het inschuiven van secundaire ribben of het splitsen
van ribben. Het verschijnen van tussenribben bij onvol-
groeide exemplaren komt dan ook minder vaak voor dan
bij volgroeide exemplaren. Het is daarom altijd verstandig
een hele range van kleine tot grote schelpen te gebruiken
bij determinatie.
Het is vooralsnog niet duidelijk of de oppervlaktesculptuur
van scaphopoden in relatie staat tot de aard van het sedi-
ment waarin de soort leeft. Toch menen sommige onder-
zoekers dat er een wederzijdse afhankelijkheid bestaat
tussen de vorm van de schelp en het substraat waarin het
dier leeft. Zo wordt een verband verondersteld tussen de
schelpen met een vernauwde apertura en glimmend schelp-
oppervlak en het ingraafproces bij de de Gadilida. Hierdoor
zouden de dieren zich sneller (en relatief dieper) kunnen
ingraven bij noodsituaties.
De schelpen van de Scaphopoda zijn opgebouwd een drie-
tal lagen aragoniet (afb. 12), aan de buitenzijde beginnend
met een loodrecht op de lengteas georiénteerde dunne pris-
matische laag (1), een middelste laag bestaande uit kruis-
lings gelamelleerde kristallen (2) en aan de binnenzijde
afgesloten met een concentrisch geordende laag die het
dier omsluit (3). Bij een aantal soorten is de schelp aan de

buitenzijde ook nog bekleed met een chitinelaag (het
periostracum). De schelp is meestal het dikst bij de apex
en het dunst bij de apertura. Wanneer het dier groeit, wordt
de schelp verlengd aan de zijde van de apertura en wordt
bij de oudere delen naar binnen toe dikker. Erosie van het
schelpoppervlak voor of na de dood van het dier is een niet
onbelangrijke factor om rekening mee te houden bij iden-
tificatie van de soort en vormt in potentie aanleiding tot
aanzienlijke verwarring. Dit geldt met name als de buitenste
dunne schelplaag is verdwenen. Het is juist deze buitenste
laag waarop de secundaire ribben het eerst verschijnen en
de details van de sculptuur zichtbaar zijn. Een aardig bijko-
mend effect hiervan is dat bij sterk gesleten Scaphopoda,
zoals de Pliocene Fissidentalium rectum (Gmelin, 1790)
van de Zeeuwse stranden, de kruislings geori€énteerde kris-
tallen van de middelste schelplaag zichtbaar zijn. Wanneer
de schelpen in het licht worden gehouden lijkt de schelp
een beetje te ‘glinsteren’.

Voedsel en afvalstoffen afscheiding

Tijdens het zoeken naar voedsel maakt het dier met de voet
een kleine holte in het sediment (afb. 3, zie pag. 36). De
voedseldeeltjes worden vervolgens verzameld door intrek-
bare kleine ‘tentakels’, captacula genaamd en afgevoerd
naar de mondopening (afb. 13). Grotere voedseldeeltjes
(foraminiferen) worden meestal door meerdere captacula
tegelijkertijd ‘gevangen’. De captacula zijn niet langer dan
enkele millimeters en worden bekroond door een bolvormig
lichaam (afb. 14). Dit bolvormige lichaam is bekleed met
tritharen en is voorzien van een ondiepe holte met zintuig-
cellen waarmee de selectie van het voedsel plaatsvindt. Ook
bevinden zich hier klieren die maken dat de voedseldeeltjes
aan het captaculum blijven ‘kleven’ en zo richting de mond
kunnen worden geleid.

Foraminiferen vormen de hoofdmoot van het dieet van sca-
phopoden. Naast foraminiferen eten de dieren ook andere
voedseldeeltjes als ostracoden, eitjes van ongewervelden,
diatomeeén etc. Het voedsel wordt opgeslagen in een sepa-
rate mondholte, vervolgens ‘fijngemalen’ door de radula
en doorgevoerd naar het spijsverteringskanaal. De afval-
stoffen worden uiteindelijk afgevoerd naar de mantelholte
en via de apex uitgestoten. Ritmische beweging van de
voet in combinatie met activiteit van trilharen in de man-
telholte levert de energie voor het genereren van een con-
stante stroom schoon en zuurstofrijk water. Hoe de afval-
producten verwijderd worden bij diepgravende Gadilida
is niet bekend. Er wordt verondersteld dat dergelijke dieren
periodiek terugkeren naar het oppervlak en daar de afval-
stoffen kwijtraken. Een minder waarschijnlijke optie is dat
de afvalstoffen rechtstreecks worden geinjecteerd in het
omringende sediment, maar dat zou de directe omgeving
van het dier vervuilen en beperkingen opleggen aan de om-
vang van de populatie.

Radula-morfologie
Scaphopoden bezitten de grootste radula van alle mollus-
ken. De radula is het mechanisme waarmee scaphopoden
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11a

8 Verschillende vormen van apicale
afsluitingen bij scaphopoden. (naar
Lamprell & Healy, 1998: 5, fig. 2.C)

9a Apicale afsluitingen van Fustiaria maltzani (Dunkler 1896) West-
Afrika. (Nickles, 1979: 58, fig. 13B)

9b Apicale afsluiting Dentalium exmouthensis Lamprell & Healy, 1998,
Australié. (Lamprell & Healy, 1998: 6, fig. 3)

10 Verschillende vormen van sculptuur bij scaphopoden. (Lamprell &
Healy, 1998: 5, fig. 2.D)

11a Verschillende typen van doorsnede bij de apertura (naar Lamprell &
Healy, 1998: 5, fig. 2.E)

11b Verschillende typen van doorsnede bij de apex (naar Scarabino,
1995:; 192, fig. 2)

12 Doorsnede van de schelpwand van Dentalium laqueatum Verrill,
1885 (westelijke Atlantische Oceaan) met de drie schelplagen
(streepje = 200 um). (Reynolds 2002: 154, fig. 7)

13 Structuur van de voet (v), mond (m) en captacula (c) van de
scaphopode Puisellum sp. N. Atl. Oceaan. (internet)

14 Top van een enkele captaculum van de scaphopode Antalis sp.
(Middellandse zee) met
trilharen en holte. (naar
Palmer & Steiner 1998: 433,
fig. 10.6 A)
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foraminiferen en andere voedseldeeltjes vermalen. De radu-
la is opgebouwd uit rijen van microscopisch kleine tandjes
bestaande uit chitine en ijzerhoudende mineralen. De radula
wordt ondersteund door een constructie van kraakbeen-
achtig materiaal. Elke rij tanden bestaat uit vijf tanden. De
vorm en afmeting van de radula varieert tussen soorten en
genera. Bij Dentalium (afb. 15a) bestaat de radula uit een
smalle reeks tanden die veelal ontoereikend lijken in relatie
tot de afmetingen van het dier. Bij soorten van het genus
Laevidentalium en Fissidentalium is de radula aanzienlijk
groter en is vaak sterk gemineraliseerd wat duidt op stevig
mechanisch gebruik. De radula van de Gadilida (afb. 15b)
is veel flexibeler, asymmetrisch van vorm en werkt min of
meer als een ritssluiting met als doel om de harde schalen
van foraminiferen te kraken (afb. 16). Naar alle waarschijn-
lijkheid zijn de verschillen in de vorm van de radula en de
radulatanden te herleiden tot specificke voedingsgewoon-
ten. Naar verwachting zal de bestudering van de radulaire
morphologie in de toekomst nog van groot nut blijken te
zijn bij taxonomisch onderzoek.

Ademhaling en zintuigen

Scaphopoden zijn niet in het bezit van ctenidia (soort ‘kieu-
wen’) zoals andere mollusken. Ademhaling vindt vermoe-
delijk direct plaats aan het opperviak van de mantel. In het
midden van de mantelholte bevinden zich enkele richels
met trilharen die de watertoevoer reguleren. Deze trilharen
zijn sterk doorbloed zodat het waarschijnlijk is dat zij een
functie vervullen bij de opname van zuurstof in het bloed.
Over de zintuigen van scaphopoden is relatief weinig be-
kend. Ogen zijn afwezig, wat vermoedelijk te maken heeft

met het ingegraven bestaan van de dieren. De voet is voor-
zien van zogenaamde statocysten die belangrijk zijn om
de correcte oriéntatie van het dier in het substraat te hand-
haven. Vermoedelijk zijn de toppen van de captacula voor-
zien van chemoreceptoren die worden ingezet bij selectie
van voedseldeeltjes en verzamelt het dier mogelijk nog
meer informatie over zijn omgeving met zintuigcellen in
de mantel aan de zijde van de apertura.

Voortplanting en ontwikkeling

Bij de scaphopoden zijn de geslachten gescheiden. Het
voortplantingsorgaan is een eenvoudig orgaan en is gesitu-
eerd aan de dorsale zijde van het dier. De vrouwelijke dieren
zijn meestal iets groter dan de mannelijke scaphopoden en
bezitten een veel grotere radula. Bevruchting vindt plaats
na het lozen van zaad- en eicellen via de mantelholte en
apex in het omringende zeewater.

Na de bevruchting ontstaat met enkele tussenfasen een larve
die zich door middel van trilharen door het water beweegt
(afb. 17). Tijdens deze fase wordt de larve omgeven door
een tweedelig schelpje. Na 4 tot 5 dagen zinkt de larve
naar de bodem en verandert in een juveniele scaphopode.
De twee zijden van het schelpje smelten samen en aan de
voorzijde groeit de protoconch uit tot de volwassen schelp.
Tijdens de groei van het dier lost de protoconch geleidelijk
op en ontstaat de zogenaamde apex.

De gladde en bolle protoconch (afb. 18) is soms bewaard
gebleven bij juveniele scaphopoden. Er is een onderscheid
tussen de vorm van de protoconch tussen de twee orden
van de Scaphopoda, de protoconch van de Gadilida is re-

16 Foraminiferen die zijn ‘gekraakt’ door de radula van
een scaphopode. (internet)

17 Ontwikkeling van de larve van een scaphopode
tot een juveniel dier; opmerkelijk is de
ontwikkeling van het tweeschalige schelpje tot
een buisvormige schelp.

(Reynolds 2002, 198 fig. 20)

18 protoconch van Entalinopsis sp. uit het
Redonien (vroeg Plioceen) van Bretagne.
(Engeser, Riedel & Bandel 1993: 86, PI. 1, fig. 4)

15a Radula van een scaphopode van de Dentaliida (streepje = 100 um). (internet)
15b Radula van een scaphopode van de Gadilida (streepje = 100 um). (internet)
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latief kort (200 - 290 um) en zeer bol van vorm, terwijl die
van de Dentaliida langer is (360 - 800 pum), minder opge-
blazen en aan de voorzijde versierd met ringen. De vorm
van de protoconch is zeer bruikbaar bij de plaatsbepaling
van de soort binnen de ordening van de Scaphopoda, vooral
bij die soorten die uiterlijke kenmerken vertonen van de
Dentaliida zoals bijvoorbeeld lengteribben, maar toch een
bolle, korte protoconch bezitten. Het gebruik van de proto-
conch voor determinatie van soorten valt echter buiten het
bereik van de doorsnee verzamelaar.

In het volgende deel over de scaphopoden zal ik ingaan op
de vorm van protoconch in relatie tot het ontstaan en ont-
wikkeling van de Scaphopoda.
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