
wordt aangeduid als xenomorfi e en is 
één-op-één verbonden met bioimmu-
ratie. Beide termen worden hier nader 
uitgelegd aan de hand van treffende 
voorbeelden die zijn verzameld in groe-
ves in de Sint-Pietersberg [fi guur 1] en 
op het plateau van Margraten. 

ZOWEL DUN- ALS DIKSCHALIGE SCHELPEN

In de kalkstenen en mergels van de wijdere omge-
ving van Maastricht komen tweekleppige weekdie-
ren in twee gedaantes voor. Allereerst als oorspron-
kelijke calcietschaal (al dan niet gerekristalliseerd, 
of verkiezeld) en daarnaast als steenkern (‘afgietsel’ 
van de binnenzijde) en bijbehorende afdruk van 
de buitenzijde. Tot de groep van de Pteriomorpha 
(‘vleugelvormigen’) worden die soorten bivalven 
gerekend die als calcietschaal bewaard zijn gebleven. 
Hiertoe behoren bijvoorbeeld mantelschelpen (Pec-
tinoidea), oesters (Ostreoidea), stekeloesters (Spon-
dylidae), Dimyidae, Terquiemiidae en paardenzadels 
(Anomiidae).
Een fl ink percentage van deze vormen is aan een 

Onder de tweekleppige weekdieren 
(Mollusca, Bivalvia) uit het Luiks-

Limburgse Krijt bevindt zich een reeks 
soorten die zich meteen na het larvale 
stadium aan een hard substraat binden. 
Typische voorbeelden zijn oesters (Os-
treidae, Gryphaeidae) en dunschalige 
paardenzadels (Anomiidae). Schelpen 
van deze groepen hechten zich recht-
streeks vast op een zelfgekozen on-
dergrond of zitten er, verbonden door 
een kort, vlezig steeltje, heel dicht op. 
Zodra de aanhechting een feit is, volgt 
de onderliggende klep bij de groei alle 
oneffenheden op die ondergrond. Als 
dat opstaande elementen zijn betekent 
dit meteen dat er wordt ingeboet op de 
ruimte binnen in de schelp en dus voor 
de weke delen van het dier. Om dat te 
compenseren wordt het substraat in 
een soort spiegelbeeld gekopieerd op 
de andere, vrije klep. Dit verschijnsel 

Opmerkelijke Luiks-Limburgse 
Krijtfossielen
DEEL 46. DE KUNST VAN HET KOPIËREN BIJ TWEEKLEPPIGEN

John W.M. Jagt, Natuurhistorisch Museum Maastricht, de Bosquetplein 6-7, 6211 KJ Maastricht, e-mail: john.jagt@maastricht.nl

Mart J.M.  Deckers, Industriestraat 21, 5931 PG Tegelen
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Figuur 1

Zicht op het hoogste 

afbouwniveau in de groeve 

Kreco, Haccourt in de 

provincie Luik (foto: Mart 

Deckers, herfst 2021). 
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eigenlijk ingemetseld. Dit fenomeen staat te boek 
als bioimmuratie. Hierdoor kunnen ook planten en 
dieren zonder harde delen (bijvoorbeeld zeegras-
bladeren, algen, poliepen of zwak- of niet-verkalkte 
mosdiertjes) fossiliseren (Voigt, 1979; Rohr & 
Boucot, 1989; Taylor, 1990). Meestal gaat het 
hierbij om (zeer) kleine organismen of vormen met 
weinig oppervlaktestructuur, waardoor de oester 
niet echt hoeft in te boeten op het volume voor de 
weke delen binnenin de schelp [figuur 2]. Dat houdt 
in dat er geen ‘kopie’ wordt gemaakt op de andere, 
vrije oesterklep, althans geen herkenbare omdat dit 
soort details verloren gaan. Dan zijn we meteen bij 
het verschijnsel xenomorfie dat hieronder nader 
wordt toegelicht.

VREEMDE VORM

In de Angelsaksische literatuur (Rohr & Boucot, 
1989) wordt de term ‘xenomorphism’ gehanteerd. 
De Wiktionary definitie daarvan luidt: “The process 
or result of taking a form that reflects the surroun-
ding environment”. Met andere woorden: de vorm, 
structuur of versiering van een ander object, in het 
hier besproken geval een biologisch substraat, wordt 
overgenomen, of spiegelbeeldig gekopieerd. Die ko-
pie is zonder uitzondering minder van kwaliteit en 
scherpte dan het onderliggende origineel, omdat de 
schelp van de tweekleppige dit soort details nu een-
maal niet ‘aankan’. Een mooi voorbeeld is afgebeeld 
door Lehmann & Wippich (1995): een ammoniet 
die door een grote oester was gebioimmureerd. 
De afdruk van de ammoniet op de vastzittende 
oesterklep is haarscherp, terwijl de kopie daarvan 
op de vrije oesterklep veel vager is. Weliswaar is de 
algemene omtrek van de ammoniet goed te zien, 
maar naar details van zijn ribben en tuberkels is het 
vergeefs zoeken. Een vergelijkbaar stuk, en met de 
steenkern van dezelfde soort ammoniet, is afgebeeld 
als figuur 3; helaas is de andere oesterklep niet ge-
vonden en missen we dus de ‘xenomorfe’ tegenhan-
ger van de afdruk.
Ook andere soorten ammonieten raakten zowel 
tijdens hun leven als na hun dood begroeid met 

harde ondergrond (substraat) gebonden. Die kan 
biotisch (bijvoorbeeld soortgenoten) of abiotisch 
(losse stenen, verharde kalksteenbanken) zijn. Dit 
proces van ‘cementeren’ is heel belangrijk geweest in 
de evolutie van tweekleppigen, omdat het hierdoor 
veel lastiger werd voor predatoren om hun gekozen 
prooi te hanteren en manipuleren (Harper, 1991). 
Tijdens vroege ontwikkelingsstadia hebben oesters 
heel dunne schelpen die zich volledig en recht-
streeks aan het substraat hechten (‘cementeren’). 
De latere groei is rap en leidt tot dikkere en grotere 
schelpen. Die kunnen zowel aan het substraat 
gehecht blijven (als dat substraat dit qua grootte en 
oppervlak toelaat) of zich van het substraat ver-
wijderen door hun groei in een andere richting 
voort te zetten. Paardenzadels doen het anders. Zij 
hechten zich vast door middel van een korte, vlezige 
steel die het onderliggende substraat chemisch inetst, 
terwijl de schelp slechts licht contact maakt met die 
ondergrond. Dit levert een spoor op dat als sporen- 
of ichnofossiel beschreven kan worden (Bromley 
& Martinell, 1991). Zelfs als de bijbehorende 
schelpjes niet worden gevonden toont dat spoor aan 
dat er een paardenzadel aanwezig was (Bromley & 
Heinberg, 2006; Neumann et al., 2015). Voorbeel-
den van dit ichnofossiel (Centrichnus eccentricus) uit 
het Luiks-Limburgse Krijt zijn al beschreven op 
oesters en zee-egels (Jagt & Dortangs, 2000; Do-
novan et al., 2011; Jagt et al., 2018), maar zijn (nog) 
niet herkend op andere biologische substraten. 

INKAPSELING

Als het om substraten gaat zijn oesters niet al te 
kieskeurig; zelfs op drijfhout komen ze voor. Zodra 
de larve eenmaal is vastgehecht zet de groei vlot 
door en wordt het substraat ingenomen en alles 
wat al op die ondergrond vastzit overwoekerd, of 

▲ Figuur 3

Afdruk op het aanhech-

tingsvlak van de oester 

Pycnodonte vesicularis 

(a) van een schelp 

van een vrouwelijk 

individu (macroconch) 

van de ammoniet 

Hoploscaphites 

constrictus (J. Sowerby, 

1817) (NHMM 2019 

011; leg. J. Laffineur), 

met daarnaast (b) 

een ander exemplaar 

van diezelfde soort, 

bewaard gebleven als 

steenkern (NHMM 

JJ 6335). De pijlen in 

figuur 3a duiden de 

rand van de oester-

schaal aan. Een met 

figuur 3a vergelijkbaar 

exemplaar uit het 

boven-Maastrichtien 

van centraal Polen 

werd door Lehmann 

& Wippich (1995) 

beschreven. Groeve 

Kreco (Haccourt), 

Vijlen Member (interval 

6). De grootste lengte 

van deze ammonieten 

bedraagt resp. 43 en 45 

mm (foto’s: John Jagt).

◀ Figuur 2

Twee voorbeelden van bioimmuratie: het eerste (a) toont 

een door andere organismen begroeid zeegrasblad uit de 

Emael Member (groeve ’t Rooth, Bemelen) dat door de oester 

Pycnodonte vesicularis (NHMM EN 89w) als ondergrond 

werd gebruikt en zo die organismen inkapselde. Het andere 

voorbeeld (b, c) is van een kleiner aanhechtingsvlak van de oester 

‘Acutostrea’ uncinella (NHMM JJ  16228) uit de Emael Member 

(voormalige ENCI-groeve), met daarop een kokerworm (witte 

koker met interne basisschotjes) en de afdruk van mosdiertjes 

(Bryozoa). De afmetingen van het zeegrasblad (a) zijn 11 x 27 

mm, de grootste breedte van de oesterschelp (b) bedraagt 34 mm 

(foto’s: Eric Nieuwenhuis en John Jagt).

ba c

ba

104	 natuurhistorisch maandblad



oesters; meestal gaat het dan om de soort 
Pycnodonte vesicularis (Lamarck, 1806). De 
typische ringvormige ornamentatie (ribben en 
tussenruimtes op regelmatige afstanden) van de 
‘paperclip ammoniet’ Diplomoceras cylindraceum 
(Defrance, 1816) is met geen andere te ver-
warren. In de figuren 4 en 5 zijn hiervan twee 
voorbeelden afgebeeld.
De dunne schelpen van Anomiidae zijn bij 
uitstek geschikt om te kopiëren. Die kopie is 
op zee-egels zelfs zo gedetailleerd dat zowel 
tuberkels (waarop de langere stekels stonden) 
als de korrelige granulen, die de ruimtes tussen 
de tuberkels opvullen, van de gastheer worden 
overgebracht [figuur 6]. Maar het kan ook 
anders: zowel boorgaatjes als poriënparen van 
zee-egels, die zich dus in en niet op de schaal 
bevinden, worden in detail overgenomen 
[figuur 7]. Dit soort xenomorfe structuren is 

▶ Figuur 4

Voorbeeld van de oester Pycnodonte vesicularis die de 

ammoniet Diplomoceras cylindraceum (Defrance, 1816), 

goed herkenbaar aan de dicht opeenstaande ribben, als 

ondergrond heeft gebruikt (vergelijk figuur 5). Groeve 

CBR-Romontbos, Eben Emael, Formatie van Maastricht, 

Emael Member. De grootste breedte van de oester bedraagt 

82 mm (collectie en foto: Diederik Eysermans). 

▼▶ Figuur 5

Nog twee voorbeelden (NHMM EN 77l) van de oester 

Pycnodonte vesicularis op de ammoniet Diplomoceras 

cylindraceum (vergelijk  figuur 4), zowel als afdruk op 

het aanhechtingsvlak van de oester (a), en als sprekend 

voorbeeld van xenomorfie (b, c), waarbij zowel de binnen- 

als buitenzijde van de oester een kopie van de destijds 

begroeide ammoniet tonen. Groeve CBR-Romontbos, 

Eben Emael, Formatie van Maastricht, Emael Member 

(foto’s: Eric Nieuwenhuis).

▲▶ Figuur 6

Anomiidae (‘paardenzadel’) (a) op de zee-egel Cardiaster 

granulosus (Goldfuss, 1829) (b). Duidelijk zijn de grote 

tuberkels te zien op de schelp, met daartussen de korrelige 

granulen, als replica van de onderliggende zee-egelschaal. 

Groeve Kreco (Haccourt), Vijlen Member (interval 6) 

(NHMM MD 5506). De grootste lengte van het schelpje (a) 

bedraagt 7,5 mm (foto: Mart Deckers).

▶ Figuur 7

Anomiidae op de zee-egel Echinocorys gr. limburgica 

Lambert, 1903 (a), groeve CBR-Lixhe, Vijlen Member 

(interval 6), onderste 4 m (NHMM MD 6020). De grootste 

lengte van de zee-egel is 64 mm. De schelpjes (b) kopiëren 

zowel de kleine, ronde boorgaten in de schaal alsook de 

poriënparen van de zee-egel (rechtsboven) (foto: Mart 

Deckers).
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oester zich nestelde, uitgroeide en bioimmureerde, 
levert spectaculaire fossielen op (Rohr & Boucot, 
1989; Evans & Todd, 1997).
Voor de juiste datering van laagpakketten zijn gidsfos-
sielen onontbeerlijk; ammonieten zijn het beste voor-
beeld hiervan. Omdat hun schelpen uit aragoniet (een 
makkelijk oplosbare variant van calciet) bestonden 
ontbreekt in sommige lagen elk spoor hiervan. Maar 
op basis van oesterschelpen in diezelfde lagen is aan 
de hand van het aanhechtingsvlak te bepalen welke 
soorten ammonieten oorspronkelijk voorkwamen. 
Zo kunnen zelfs na meerdere fases van uitspoelen 
en opnieuw sedimenteren nog gegevens worden 
verkregen (Kennedy & Machalski, 2015; Machal-
ski & Olszewska-Nejbert, 2016). Voor het krijt van 
Luik-Limburg kunnen we op deze manier ook de 
stratigrafische reikwijdte van de ammoniet Diplomoce-
ras cylindraceum bepalen [figuren 4 en 5]. Steenkernen 
en afdrukken (soms zelfs ‘vervuursteend’) hiervan 
zijn bekend uit de verharde kalksteenbanken in de 
formaties van Maastricht en Kunrade, maar in de tus-
senliggende zachte kalkstenen zoeken we er vergeefs 
naar. Blijven uitkijken naar oesters en hun aanhech-
tingsvlakken is dan het devies.

DANKWOORD

Dank aan de directies van Kreco (Haccourt), CBR-
Romontbos (Eben Emael) en de voormalige ENCI-
HeidelbergCement Group (Maastricht) die het veldwerk 
mogelijk maakten. Diederik Eysermans (Vosselaar) en 
Johan Laffineur (Maasmechelen) droegen materiaal aan, 
waarvoor we hen erkentelijk zijn.

al eerder beschreven voor zee-egels uit de familie 
Micrasteridae door De Saint-Seine (1951); die 
hanteerde hiervoor de term ‘mimétisme’. Goed 
beschouwd zouden we, als we alleen de klepjes van 
de bivalven ter beschikking hadden, moeten kunnen 
bepalen op welke soorten zee-egels ze zich hadden 
vastgehecht.

VAN GROTE WAARDE

Het spreekt voor zich dat bioimmuratie een grote 
impact heeft op het ‘fossielenarchief ’, omdat hier-
door veel organismen die anders onbekend gebleven 
zouden zijn, worden overgeleverd. Er zijn legio 
voorbeelden van plantaardige of niet-verkalkte 
dierlijke taxa in de literatuur te vinden. Met name 
drijfhout, en alles wat daar al op vastzat voordat de 

Summary

REMARKABLE LATE CRETACEOUS FOSSILS FROM LIÈGE-LIMBURG 
Part 46. The art of copying amongst bivalves

Examples of xenomorphism in anomiid bivalves, attached to early 
Maastrichtian holasteroid echinoids (Vijlen Member, Gulpen Formation) 
from the Haccourt area (province of Liège, Belgium) are illustrated. 
Added are some specimens of scaphitid and diplomoceratid heteromorph 
ammonites to which pycnodonteine oysters attached during their larval 
stages. Where the free valves of the oysters are available, these display a 
xenomorph sculpture. Finally, two examples of oyster-bioimmured sea 
grass leaves with attached organisms and of ‘encapsulated’ bryozoans are 
provided.
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