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Introductie tot de Scaphopoda lI: oorsprong en ontwikkeling

Aad Bastemeijer*

Inleiding

In het eerste deel van de reeks artikelen over de Scapho-
poda ben ik ingegaan op de biologie en morfologie van
deze mollusken (zie Afzettingen WTKG 2006, 27 pp. 36 -
41). Zoals aangegeven betreft het de kleinste groep van de
Mollusca met zo’n 500 bekende soorten. We hebben gezien
hoe het dier leeft met zijn buisvormige schelp ingegraven
in de bodem van de zee en zich voedt met foraminiferen
en andere voedseldeeltjes.

De Scaphopoda zijn de enige groep van de Mollusca die
relatief laat in de geologische geschiedenis verschijnt. Alle
overige groepen van de Mollusca, zoals bijvoorbeeld de Bi-
valvia (tweekleppigen), Gastropoda (slakken) of Cephalo-
poda (inktvisachtigen), zijn in de loop van het Cambrium
ontstaan uit primitieve mollusken die behoren tot de klasse
van de Monoplacophora. Deze kenmerken zich door kleine
eenvoudige iets gebogen conische schelpen en zijn meest-
al niet groter dan enkele milimeters. Oppervlakkig gezien
zijn deze schelpen vergelijkbaar met de kleine Emarginu-
la-soorter die we bijvoorbeeld kennen uit de Pliocene af-
zettingen rond Antwerpen. Binnen de Monoplacophora wa-
ren het vooral de soorten binnen de uitgestorven groep van
de Helcionelloida (afb. 1a en b) die in het vroeg en midden
Cambrium tot grote bloei kwamen, waarna ze ook weer
even snel van het evolutionaire podium verdwenen. Het
zijn de oudst bekende vertegenwoordigers van de Mollusca
van waaruit nagenoeg alle andere mollusken zijn ontstaan.
Vreemd genoeg komen de Scaphopoda pas voor vanaf het
Carboon en is de oorsprong van deze groep daarmee nog
steeds onderwerp van discussie. In dit deel zal ik ingaan
op de meest recente inzichten rond deze kwestie.

De ontwikkeling van de Scaphopoda

Zoals ik hierboven al heb aangegeven zit er een groot stra-
tigrafisch interval tussen het ontstaan van de eerste mollus-
ken in het vroege Cambrium en verschijnen van de oud-
ste Scaphopoda in het Carboon (bijna 200 miljoen jaar).
In de literatuur worden echter wel enkele scaphopoden uit
oudere tijdvakken genoemd zoals uit het Ordovicium, De-
voon en recentelijk zelfs uit het Siluur maar deze toewij-
zingen zijn veelal twijfelachtig. Het oudst bekende fossiel
dat wordt toegeschreven aan de Scaphopoda is Rhytioden-
talium kentuckyensis Pojeta & Runnegar,1979 (afb. 2). Dit
is een middelgroot licht gekromd buisje met een schijnbaar
gladde schelp en is gevonden in afzettingen uit het midden
Ordovicium van de Verenigde Staten. De overeenkomst
met de Scaphopoda wordt inmiddels door de meeste on-
derzoekers in twijfel getrokken omdat niet uitgesloten is
dat het een wormbuisje betreft (afb. 3). Ook de identifica-
tie van de enig andere bekende scaphopode uit het Ordo-
vicium, nl. ‘Plagioglypta’ iowaensis Bretsky & Berning-
ham, 1970 (afb. 4) wordt in twijfel getrokken omdat dit
fossiel sterk lijkt op een aantal andere (uitgestorven) mol-
luskengroepen. Recentelijk zijn vrijwel alle scaphopoden
uit de periode v66r het Carboon ‘ontmaskerd’ als worm-
buisje of zelfs als nautilusachtige (afb. 5). Het is bijzonder
om te zien dat de schelpen van de Kionoceratinae Hyatt in
Zettel, 1900 Dentalium-achtige vormen hebben aangeno-
men. Deze nautilusachtigen behoorden tot de welbekende
familie van de Orthoceratidae McCoy, 1844, een zeer suc-
cesvolle groep tijdens het Paleozoicum. De fossielen van
de Dentalium-achtige nautiloiden zijn echter altijd te her-
kennen aan de voor de Cephalopoda zo kenmerkende in-
deling in kamers. Ook ontbreekt de relatief dikke schelp-

1a Helcionella subrugosa (d’Orbigny, 1852)
Frankrijk (internet)

1b Latouchella accordionata Runnegar & Jell,
1976. Midden Cambruim, Australié (Pojeta &
Runnegar, 1985)

2 Rhytiodentalium kentuckyensis Pojeta &
Runnegar,1979

3 Een wormbuisje opge-
bouwd uit zand- en ko-
raalkorrels (Lamprell &
Healy, 1998)

4 ‘Plagioglypta’ iowaensis
Bretsky & Berningham,
1970

5 Kionoceras sp. New Mexi-
co, USA (Kueas & Yochel-
son, 2006)
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wand met kruislings georiénteerde kristallen, een typisch
kenmerk van de Scaphopoda dat tijdens het fossilisatiepro-
ces veelal bewaard is gebleven.

De oudste en met zekerheid geidentificeerde scaphode is
Prodentalium raymondi Young, 1942 uit het onder Car-
boon van Texas (afb. 6). De schelp heeft een lengte van
ruim 30 cm met een schelpdikte van ca. 8 mm en is daar-
mee de grootste soort die ooit bestaan heeft. De schelp is
versierd met een groot aantal fijne lengteribben (afb. 6). Uit
het vroege Carboon van Australi& kennen we daarentegen
een aantal zeer kleine soorten met kenmerken die we nu
nog steeds tegenkomen bij de moderne Scaphopoda: ge-
ringde schelpen (afb. 7), schelpen met fijne lengteribben
en een apicale spleet (afb. 8), gladde schelpen (afb. 9) en
schelpen met een pijpje die de apex afsluit (afb. 10). Van
meet af aan kenden de Scaphopoda dus al een grote ver-
scheidenheid aan vormen.

Vrijwel direct na het verschijnen van de Scaphopoda aan
het begin van het Carboon zijn twee belangrijke evolutio-
naire lijnen te onderscheiden:

1 de asymmetrische multicostate soorten met vele fijne
lengteribben, ondergebracht in het genus Prodentalium
Young, 1942,

2 de geringde (en gladde) Dentalium-achtigen, ondermeer
ondergebracht in het genus Plagioglypta Pilsbry & Sharp,
1897.

De lijn van Prodentalium kan zonder onderbreking wor-

den doorgetrokken tot het recente genus Fissidentalium

Fischer, 1885. Dit is dus een zeer oude conservatieve lijn

en kan zelfs worden aangemerkt als de hoofdstam van de

Scaphopoda van waaruit de overige scaphopoden zich ont-

wikkeld hebben. Pas tijdens het Krijt ontstaan de paucico-

state vormen met een kleiner aantal ribben. In de loop van
het Tertiair ontstaan tenslotte de ‘echte’ Dentaliums met
een symmetrische, sculptuur bestaande uit ca. 10 of min-

Prodentalium raymondi Young,
1942 Australié

Plagioglypta nummerosa Yoo,
1988 Australié

Fissidentalium longistriatum
Yoo, 1988 Australi&

Scissuradentalium runnegari
Yoo, 1988 Australié

Pipadentalium protruberans
Yoo, 1988 Australié

Gadila gaultina (Gardner,
1878) (internet)

Entalina tetragona
(Brocchi, 1814) (internet)

der ribben en ontstaan de vier-, zes- en achthoekige vor-
men die de hedendaagse Scaphopoda-fauna’s domineren.
Uit de geringde vormen zijn vermoedelijk al snel de glad-
de scaphopoden ontstaan,

De Gadilida worden voor het eerst aangetroffen in het
Krijt. De oudst bekende vertegenwoordiger is Gadila gaul-
tina (Gardner, 1878) uit het Gault (onder Krijt) van Enge-
land (afb. 11). In de loop van het Tertiair ontstonden de
meeste families binnen de Gadilida, zoals Cadulus Phi-
lippi, 1844, Dischides Jeftreys, 1867, Polyschides Pilsbry
& Sharp, 1898, Pulsellum Stoliczka, 1868, etc. De subor-
de Entalimorpha Steiner 1992, waartoe de recente medi-
terrane soort Entalina tetragona (Brocchi, 1814) (afb. 12)
behoort, vormt waarschijnlijk de schakel tussen de Den-
taliida en de Gadilida. Zij bezitten een Dentalium-achtige
schelp die versierd is met lengteribben, maar de anatomie
van het dier is gelijk aan de Gadilida.

In algemene zin kunnen we stellen dat de Scaphopoda ge-
durende het Paleozoicum en het Mesozoicum binnen de
mariene fauna’s slechts een zeer marginale positie inna-
men. Aan het einde van het Perm nam het aantal scapho-
poden ook nog eens drastisch af als gevolg van de grote
uitstervingsgolf die destijds ca. 90% van het toenmalige
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14 Arceodomus glabrata (Easton, 1962) (Pojeta &
Runnegar, 1976);
a: lateraal aanzicht; b: dorsaal aanzicht; c: ventraal
aanzicht en d: achteraanzicht.

15 Conocardium sp. (internet)

rostrum

—__ centrale

openin
P 9 deel

of ‘bek’

leven wegvaagde. Gedurende het Mesozoicum blijft het
aantal soorten zeer beperkt. Vanaf het Paleoceen zien we
een geleidelijke toename van het aantal scaphopoden (afb.
13). Aan het begin van het Eoceen en aan het begin van het
Mioceen zien we een scherpe toename in de diversiteit van
de Scaphopoda. De recente Holocene fauna vertoont ech-

ter de grootste diversiteit op generiek niveau. Het grootst
aantal soorten werd echter reeds bereikt tijdens het Torto-
nien (laat Mioceen).

Het ontstaan van de Scaphopoda

Lange tijd was de wetenschap ervan overtuigd dat de Bi-
valvia (tweekleppigen) nauw verwant waren aan de Scap-
hopoda aangezien de scaphopode in het embryonale stadi-
um een schijnbaar tweekleppig schelpje ontwikkelt. Men
is er steeds van uitgegaan dat de Bivalvia en de Scapho-
poda afstamden van een uitgestorven klasse van tweeklep-
pige mollusken, de zogenaamde Rostroconchia Runnegar
& Pojeta 1974. Inmiddels zijn er duidelijke aanwijzingen
dat de Bivalvia zich in een veel vroeger stadium afsplitsten
van de hoofdstam van de Mollusca en slechts in de verte
verwant zijn aan de Scaphopoda. Evenmin is het embryo-
nale schelpje van de scaphopoden echt tweekleppig in te-
genstelling tot wat heel lang werd gedacht.

Op basis van het onderzoek van genetisch materiaal is vast
komen te staan dat de Scaphopoda van alle groepen binnen
de Mollusca meest nauw verwant zijn aan de Cephalopo-
da (inktvisachtigen). Op zich is dat niet zo vreemd aange-
zien Scaphopoda in het bezit zijn van een kop, weliswaar
in zeer rudimentaire vorm omdat zij ingegraven zijn in
het sediment. Ook bezitten zij een aantal tentakels, de zo-
genaamde captacula die enigszins vergelijkbaar zijn met
de armen van de meer primitieve inktvisachtigen zoals de
Nautilus Linné, 1758. Tenslotte is ook de musculatuur van
de Scaphopoda vergelijkbaar met die van de Cephalopoda.
In recente literatuur wordt verwezen naar de vroeg Cam-

13 Ontwikkeling van de Scaphopoda door de tijd (internet)
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brische Monoplacophora (zoals de Helcionelloida, afb. 1
op pagina 10) en de Rostroconchia uit het latere Paleozoi-
cum als de meest kansrijke kandidaten om in aanmerking
te komen als voorouder van de Scaphopoda. In dit ver-
band is de orde van de Conocardioida van de Rostrocon-
chia een zeer belangrijke groep. De meest relevante ver-
tegenwoordigers van deze conocardioide mollusken zijn
Arceodomus Pojeta & Runnegar, 1976 (afb. 14) en Cono-
cardium Bronn, 1835.

De Rostroconchia

In tegenstelling tot de echte tweekleppigen waren de Ros-
troconchia pseudotweekleppig. Er lijkt inderdaad sprake te
zijn van een tweetal kleppen maar die waren aan de dorsale
zijde (rug) stevig aan elkaar verbonden met een harde, kalk-
achtige verbinding. De schelpen van de Rostroconchia wa-
ren dus niet te openen zonder deze brug te breken. Slechts
bij hoge uitzondering (minder dan 5%) worden afzonder-
lijke kleppen van de Rostroconchia aangetroffen. Dat is een
duidelijke aanwijzing dat beide kleppen zeer stevig met el-
kaar verbonden waren. Dat is waarschijnlijk ook de ver-
klaring waarom de Rostroconchia, in tegenstelling tot de
Bivalvia, geen sluitspieren, ligament of slot kenden. Men
vermoedt dat de schelp groeide doordat het dier opzwel-
de en zo de verkalkte brug tussen de beide kleppen brak.
Hierna had het dier de ruimte om verder groeien en werd
uiteindelijk ook de brug tussen beide kleppen hersteld. Dit
proces kon zich meerdere malen herhalen zoals is gebleken
bij enkele goed bewaard gebleven exemplaren.

De volwassen schelp van de Rostroconchia bestaat uit drie

delen (afb.15):

1 de grote opening aan de voorzijde, de ‘bek’,

2 een centrale deel waarin het dier woont en

3 een smal buisvormig rostrum aan de achterzijde van de
schelp.

De Rostroconchia hadden vermoedelijk een levenwijze

die min of meer gelijk was aan de Scaphopoda. Zij had-

den waarschijnlijk een rudimentaire kop en een sterk ont-

wikkelde voet. Daarmee wisten zij zich in te graven in het

sediment van waaruit zij hun voedsel haalden. Vermoede-

lijk waren de Rostroconchia ook in het bezit van een radula

waarmee organische voedseldeeltjes werden fijngemalen.

Met het rostrum aan de achterzijde hielden zij contact met

het open water en hierdoor werd vers water aangevoerd

voor de zuurstofvoorziening en de afvoer van afvalstof-

fen, geheel naar analogie met de Scaphopoda.

De Scaphopoda en de Rostroconchia

Een van de meest opmerkelijke delen van de schelp van
de Scaphopoda is de protoconch (afb. 16). Deze bestaat
uit een tweelobbig schelpje dat aan de ventrale zijde ge-
sloten is met een duidelijke sutuur. Aan de achterzijde be-
vindt zich een kort pijpje, het zogenaamde fumarium en
aan de voorzijde ontstaat uiteindelijk de buisvormige vol-
wassen schelp.

Hoewel er sprake lijkt te zijn van een tweekleppig embry-

fumarium

tweelobbig schelpje

groellijnen 16

sutuur
geringde structuur in overgang naar
de teleoconch

eind van de protoconch
versiering van de vroege teleoconch

versiering van de latere teleoconch

16 Schematisch model van een protoconch van de
Scaphopda (Engeser & Riedel, 1996)

17 Ontwikkelingsstadia van het larve-stadium van een
Scaphopode met protoconch (Wanninger, 2001);
het met witte puntjes gemarkeerde deel bij fase 1 is het
embryonale schelpje

100 pm

onaal schelpje, is dit onjuist. Het embryonale schelpje ont-
staat aan de dorsale zijde (rug) vanuit een klier die het kalk-
achtige schelpmateriaal afscheidt. De laterale zijden van de
embryo groeien sneller dan de voor- en achterzijde waar-
door de mantel het dier geleidelijk omsluit gevolgd door de
samensmelting van het schelpje aan de ventrale zijde van
de protoconch. Het schelpje bestaat dus uit één stuk. De
plaats waar de beide zijden van het schelpje samenkomen
is herkenbaar als een duidelijk zichtbare sutuur. Pas wan-
neer de mantel en de zijden van het embryonale schelpje
aaneengegroeid zijn ontstaat het fumarium en de aanzet tot
de buisvormige teleoconch (afb. 17).
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18 Schematisch model
van de overgang
van de Conocardioi-
de schelp (links) naar
de protoconch van de
Scaphopoda (rechts)

19 Eotebenna viviannae Peel 1991 (Peel, 2006)

20 Eotebenna sp. (Peel 2006)

21 Yocheicionella sp. (Peel 2006)

22 Pinnocaris lapworthi Etheridge, 1878 (Peel 2006)

23 Hippocardium sp. (internet)

Waarschijnlijk zijn de Scaphopoda ontstaan als afsplitsing
van de Conocardioida, de meest ontwikkelde orde binnen
de klasse van de Rostroconchia. De overeenkomst tussen
de conocardioide schelp - en specifiek met het genus Ar-
ceodomus (fig. 14 op pag. 12) - en de protoconch van de
scaphopode is zeer frappant. Er wordt verondersteld dat de
scaphopode is ontstaan door de verplaatsing van het vol-

wassen stadium van een conocardioide schelp naar de em-
bryonale fase van de scaphopode. Dit fenomeen wordt in
de biologie neotonie genoemd.

Het centrale deel van de protoconch komt overeen met het
centrale bolle deel van de conocardioide schelp, het fuma-
rium met het rostrum en de teleoconch van de scaphopode
is de langgerekte buisvormige versie van de gapende ope-
ning aan de voorzijde van de conocardioide rostroconch.
Deze ‘bek’ heeft in de meeste gevallen een sculptuur be-
staande uit ribben die vergelijkbaar is met de sculptuur
van de oudste Scaphopoda (afb. 18, zie ook fig. 14 en 15
op pagina 12).

De overgang van de Rostroconchia naar de Scaphopoda zal
hoogst waarschijnlijk ergens in het Devoon hebben plaats-
gevonden omdat de Conocardioida, de Rostroconchia die
het best vergelijkbaar zijn met de protoconch van de Scap-
hopoda, voor het eerst voorkomen tijdens het Devoon.
Als deze hypothese correct is, dan heeft dit consequenties
voor de plaats van de Scaphopoda binnen het rijk van de
Mollusca. Het is dan het niet langer gerechtvaardigd de
Scaphopoda op gelijk niveau te handhaven als de Gastro-
poda en Bivalvia. Dat betekent dat zij gereduceerd moeten
worden tot een orde van de Rostroconchia.

De Helcionelloida (Monoplacophora) en de
Scaphopoda

Al vrij snel in het Cambrium ontstonden er mollusken die
een grote gelijkenis vertoonden met de Scaphopoda. De
schelpen van de Helcionelloida (zie afb. 1 op pagina 10),
ontwikkelden zich in hoog tempo naar meer langgerekte
vormen. Bij enkele soorten, zoals bijvoorbeeld Eotebenna
viviannae Peel, 1991 (afb. 19) uit het midden Cambrium,
is de ventrale zijde van de schelp zo sterk naar elkaar toe
gegroeid dat deze min of meer een gesloten buis vormt.
De volgroeide protoconch van de scaphopode met de aan-
zet van de teleoconch laat zich goed vergelijken met het
model van Eotebenna viviannae. In beide situaties wordt
de fase gemarkeerd wanneer het dier zich defnitief in de
zeebodem vestigt. Dit proces ligt dus waarschijnlijk ook
ten grondslag aan de ontwikkeling van de langgerekte vor-
men van de Helcionelloida. De oudere varianten van Eo-
tebenna Runnegar & Jell, 1976 (atb. 20) vertonen daaren-
tegen meer gelijkenis met een vroeger ontwikkelingssta-
dium van de protoconch van een scaphopode wanneer het
schelpje nog twee laterale lobben kent en de larve nog in
vrij in het water zwemt.

Er zijn in het Cambrium ook nog andere vormen van Hel-
cionelloida bekend met een langgerekte schelpvorm. Die
zijn waarschijnlijk ontstaan als gevolg van een vergelijkba-
re ontwikkeling, zoals bijvoorbeeld de soorten van het ge-
nus Yochelcionella Runnegar & Pojeta, 1974 (afb. 21). Zij
ontwikkelden een soort ‘snorkel’ die boven de zeebodem
uitstak. Aan de onderzijde van de snorkel, die in functio-
neel opzicht vergelijkbaar is met het fumarium van de pro-
toconch van de Scaphopoda, is de schelp van de Yochelcio-
nellidae samengegroeid met een duidelijk zichtbare naad.
Om de voedseldeeltjes te kunnen bereiken die dieper waren
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ingegraven in de modder moesten de Cambrische mollus-
ken een meer langgerekte schelpvorm ontwikkelen.

Deze functionele analogie komen we ook tegen bij de oude-
re Rostroconchia uit het Ordovicium. Een mooi voorbeeld is
de langgerekte schelp van het genus Pinnocaris Etheridge,
1878 (afb. 22). In tegenstelling tot de latere Rostroconchia
zoals Arceodomus en Conocardium behoort Pinnocaris tot
de vroegste en meest primitieve orde van de Rostrocon-
chia, de zogenaamde Ribeirioida Kobayashi, 1933. Pin-
nocaris werd lange tijd beschouwd als de directe voorou-
der van de Scaphopoda, iets wat recentelijk is afgewezen.
De belangrijke argumenten daarvoor zijn de positionering
en tegengestelde oriéntatie van de protoconch van Pinno-
caris in vergelijking tot de protoconch van de Scaphopoda
en het grote stratigrafische interval tot aan het verschijnen
van de eerste Scaphopoda aan het begin van het Carboon
(ca. 100 miljoen jaar).

Toch is er geen bewijs dat de Scaphopoda de directe naza-
ten zijn van de Helcionellioida. Deze groep sterft immers
uit aan het einde van het midden Cambrium. De tijd tus-
sen het uitsterven van de Helcionelloida en het verschij-
nen van de Scaphopoda in het Carboon (ruim 170 miljoen
jaar) is te groot om zo’n directe verwantschap te veronder-
stellen. Het is veel waarschijnlijker dat de Scaphopoda de
rechtstreekse afstammelingen zijn van de Conocardioida.
De Rostroconchia op hun beurt zijn echter wel ontstaan uit
helcionelloide voorouders blijkens de vorm van de proto-
conch van de Rostroconchia. Bij de meeste rostroconche
mollusken is de enkelvoudige protoconch tijdens de groei
verdwenen, maar bij enkele families zoals de Hippocardi-
idae Pojeta & Runnegar, 1976 is de protoconch bewaard
gebleven (afb. 23). Het blijkt dat dit embryonale schelpje
identiek is aan de vorm van de Cambrische Helcionelloi-
da, waarmee de verbinding is gelegd tussen de helcionel-
loide Monoplacophora en de Scaphopoda via de conocar-
dioide Rostroconchia.
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