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l~ber die Entstehung und Funktion der Lobenlinie 
bei Ammonoideen 
WOLFRAM BLIND, Giei~en* 

Mit Tafel 20--21 und 3 Abbildungen im Text 

Z u s a m m e n f a s s u n g : Da einerseits die Septen auf den Muralleisten ( = sutural in- 
fillings) angelegt sind, andererseits die Subepithelial-Muskulatur an der Muralleiste verankert 
ist, ist diese Muskulatur verantwortlich fiir die Lage und die Ausformung des neuen Septums. 
Die Morphogenese der Septalfl~.che erfolgt durch Verspannung des Mantel-Epithels in der dutch 
die Subepithelial-Muskulatur gegebenen Verankerung. 

A b s t r a c t :  Since the septa are laid upon the sutural infillings and the subepithelial 
muscles anchored at the mural ridge, these muscles are responsible for the situation and forming 
of the suture. 

Vorwort 

Das Ergebnis der vorliegenden Untersuchungen leitet sich von der Erkenntnis ab, 
daf~ die verschieden strukturierten Schichten der Schale yon Nautilus pompilius in funk- 
tioneller Abh~ingigkeit von bestimmten Abschnitten des Mantel-Epithels ausgeschieden 
werden. Dies triffi sowohl fiir die Auf~enschale als auch vor allem f~ir die septalen Ein- 
lagerungen zu. Da die Schalen yon Ammonoideen einen vergleichbaren Aufbau mit ent- 
sprechenden Strukturdifferenzierungen zeigen, wurde yon der Struktur auf bestimmte 
Epithelien und damit auf deren Funktion im Laufe der Absonderung der Septen ge- 
schlossen. 

Daf~ Untersuchungen der Schalenstruktur nut an hervorragend erhaltenem Fossilma- 
terial durchgefiihrt werden k~nnen, versteht rich von selbst. Dies aber verdanke ich zu 
einem guten Teil Herrn DIETL vom Staatlichen Museum fCir Naturkunde in Stutt- 
gart und Herrn Prof. Dr. SEILACHER, Tiibingen, mit dem ich aut~erdem mehrfach 
und befruchtend ~iber das vorliegende Problem diskutierte. 

A. Einleitende Betrachtungen 

Der Lebensbereich des rezenten Nautilus zeigt uns, dat~ zwei wesentliche, yon 
physikalischen Faktoren bestimmte Funktionen seines Geh~iuses darin liegen, ein- 
mal dem hydrostatischen Druck zu widerstehen, zum anderen den Auftrieb zu 
regulieren. Versuche (DENTON & GILPIN-BROWN 1966) ergaben, da~ das 
Nautilus-Gehiiuse erst bei einem Druck von 70 atii implodiert. Diese Beobachtungen ga- 
ben den Ausschlag, die Funktionen seiner septalen Einlagerungen unter vorwiegend sta- 
tischen Gesichtspunkten zu sehen. E. PFAFF (1911), tier erstmals Versuche und Be- 
rechnungen an Nautilus-Septen durchf~ihrte, iibertrug diese Ergebnisse auch auf das 
Ammonoideen-Geh/iuse. Er unterzog es damit erstmalig einer funktionellen Betrachtung. 
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Unlversitiit Giegen, 63 Giel~en, Landgraf-Philipp-Platz 4--6. 
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Vorbehaltlich der Annahme, daf~ die Ammonoideen in nicht so tiefe Regionen abge- 
stiegen sind, /Skologische wie biofazielle Beobachtungen sprechen dafiir, stellt das Ge- 
h~iuse des rezenten Nautilus das einzige Objekt dar, urn zu statisdlen Erkennmissen yon 
Geh/iusen mit dieser Architektur zu kommen. Eine gewisse Voreingenommenheit gegen- 
iiber dem rezenten Nautilus und den zu ziehenden Vergleichen mit Ammonoideen- 
Geh~iusen geht im wesentlichen auf die konservative Formgestaltung seiner septalen Ein- 
lagerungen zuriick. Da wir vom Nautilus aber mit Sicherheit wissen, daf~ er in Wasser- 
tiefen yon mindestens 600 m vordringt, scheinen seine zum Apex hin gewiSlbten und 
peripher nur schwach differenzierten Septen ausreichend dlmensioniert zu sein, um dem 
in grof~en Wassertiefen herrschenden hydrostatischen Druck widerstehen zu k~Snnen. Eine 
so elementarme Lobenlinie, wie sie der Nautilus zeigt, finden wir nur noch bei den ~.l- 
testen Ammonoideen. Eine orthogenetisch gerichtete Entwicklung innerhalb der Ammo- 
noidea hat aber zu einer betr~ichtlichen Vermehrung der Loben- und Sattelelemente ge- 
fiihrt. Diese reichen mit ihrem morphologischen Gepr~ige bis weir in die Septalfl~ichen 
hinein, verbinden rich gr/Sf~tenteils mit korrespondierenden Elementen und erzeugen so 
ein Wellblechmuster. Solche Muster werden vor allem yon WESTERMANN (1956, 
1958, 1965, 1971), entsprechend ihrer Achsenverteilung, in Beziehung gesetzt zu ihren 
Windungsquerschnitten und damit statisch interpretiert. Sowohl SCI~NDEWOLr 
(1972) wie auch WIEDMANN (1972) zeigen, daf~ zwischen der Anzahl und der 
Orientierung der Achsen auf bestimmten Windungsquerschnitten keine Beziehungen be- 
stehen, vielmehr genetisch fixierte Verteilungsmuster bei entsprechend morphologischen 
Ver~inderungen erhalten bleiben. 

Vermutet man in der wellblechartigen Ausformung der Septalfl/iche, entsprechend 
WESTERMANN (1956, 1958, 1971) und RUZHENCEV (1946, 1962) eine statische 
Verbesserung, so erhebt sich gleichzeitig die Frage nach dem Wofiir. Wie wir f[ir den 
griSi~ten Tell der Ammonoidea annehmen k~Snnen, haben diese Formen in wesentlich ge- 
ringeren Wassertiefen gelebt als der rezente Nautilus. Zweifel an einer vorwiegend sta- 
tischen Funktion dieser wellblechartigen Verbiegungen werden durch eine Beobachtung 
unterstiitzt, die WESTERMANN (1971) beschrieb und die durch eigene Untersuchungen 
best~itigt werden kann. Entgegen den statischen Erkennmissen nimmt die Dicke der 
Septen zur Lobenlinie hin nicht etwa zu, sondern ab. Bei entsprechender Druckbelastung, 
und zwar sowohl der Geh/iusewand als auch der Septalfl/iche, vermittelt durch den 
Weichk/Srper, sind vor allem die peripheren Teile des Septums entweder durch Druck 
oder Zug belastet. Ziehen wir die weitergreifende Differenzierung der Lobenlinie in 
Form ihrer zus/itzlichen Zerschlitzung noch in Betracht, so wird auch in ihr ein funktio- 
neller Vorteil gesehen. SCHINDEWOLF (1972) und MUTVEI (in diesem Her)  se- 
hen ihn darin, daf~ die Septenr~inder dadurch inniger an der Geh~iusewand befestigt 
sind und sich damit die Widerstandsf~ihigkeit des Geh~.uses erh/Sht. 

Sollte durch die Zerschlitzung der statische Nachteil einer zur Peripherie hin ausdiin- 
nenden Septalwand kompensiert werden? 

Mit diesen ~3berlegungen soll nun nicht der Eindruck erweckt werden, als ob den 
septalen Einlagerungen eine nur untergeordnete hydrostatische Funktion zukommt. Es 
kann kein Zweifel bestehen, daf~ der vom Weichk/Srper auf das Septum iibertragene 
hydrostatische Druck aufgefangen werden mull Darin diirfe die Hauptfunktion des 
jeweils letzten Septums liegen. Fraglich erscheint nur, ob mit der Loben- und Sattelbil- 
dung und ihrer sogar noch weitergehenden Differenzierung tats~ichlich eine statische Ver- 
besserung gegen einen auf der Geh/iusewand lastenden Druck erreicht werden sollte. Ha- 
ben die Ammonoideen tats~ichlich in der Tiefsee gelebt, wie MUTV~I (dieses Heft) 
zu beweisen versucht? Weshalb haben die Ammonoideen nicht auch ihre Geh~iusewand 
dem hohen Druck entsprechend verst/irkt? Weshalb ist die Auf~enschale der Ammonoideen 
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bei etwa gleicher Geh~iusegr/}f~e nur halb so dick wie die des Nautilus? Oder sollte sich 
bei den Ammonoideen der physiologische Steuermechanismus ge{indert haben? Die Dik- 
kenentwicklung einzelner Schichten der Nautilusschale, und zwar die {iut~ere Prismen- 
schicht wie auch die Perlmuttschicht, folgt exakt den schrittweisen Ver~.nderungen des 
Isotopenverh{ilmisses 0,8/0,~ (EICHLER & RISTEDT 1966) in der Schale. Diese .~inde- 
rungen zeigen den im Laufe der ontogenetischen Entwicklung in Stufen erfolgten Ab- 
stieg in gr/Si~ere Wassertiefen an. Physiologisch gesteuert paf~t sich die Dicke einzelner 
Schalenschichten dem steigenden hydrostatischen Druck an. 

Datl die Formgestaltung der Septen, inbesondere der der Ammonoideen, nicht nur 
yon dieser Funktion bestimmt wird, sondern sich hier eine implizierte genetische Kom- 
ponente durchpaust, zeigen einerseits die orthogenetische Entwicklung der Loben, zum 
anderen die nachfolgend beschriebenen Untersuchungen. 

B. Die Struktur des Nautilus-Septums 

Die im folgenden beschriebene Deutung fiber die Entstehung der Lobenlinie leitet 
sich yon sehr umfangreichen Untersuchungen ab, die ich an zahlreichen Schalen des re- 
zenten Nautilus durchfiihrte. Dabei gait das Interesse vor allem der Differenzierung der 
Schale und ihrer verschiedenen Schichten bzw. den verschiedenen Strukturiinderungen, 
die die Schichten an jeweils bestimmten Stellen zeigen. Die beim Nautilus noch gegebene 
MSglichkeit, bestimmte Mantel-Epithelabschnitte den verschieden strukturierten Schich- 
ten zuzuordnen, fiihrte zu der weitreichenden SchluBfolgerung, daf~ s~imtliche prismatisch 
strukturierten Schichten, sowohl in der Geh~iusewand als auch in den septalen Einlage- 
rungen, yon myo-iidhiisiven Epithelabschnitten ausgeschieden wurden. Von der Funktion 
her bedeutet dies, dat~ jeweils im Bereich der prismatisch strukturierten Schichten eine 
feste Verbindung yon Muskel-Epithel an der Schale vorliegt. Diese Beziehungen lassen 
sich sehr genau im hinteren Wohnkammerbereich nachweisen, da dort die grof~fl~.chig 
ausgebildeten Retraktormuskelfelder und die schmalen Ansatzb~inder der Subepithelial- 
Muskulatur und der Longitudinal-Muskulatur entwickelt sind. 

Die beiden letztgenannten Epithelien setzen jeweils an einer prismatisch strukturier- 
ten Leiste an, die yon MUTVEI (1955) mit "ventral annular ridge" bzw. "mural 
ridge" bezeichnet wurde. 

DaB diese beiden Epithelien an diesen Leisten angehePtet sind, weisen auch die histo-' 
logischen Untersuchungen von M. RAUTHER in M. SCHMIDT (1925) nach. Die 
Subepithelial-Muskulatur, die yon SCHMIDT mit Septal-Muskulatur bezeichnet wur- 
de, insertiert am hinteren Haf~band, welches seinerseits der Muralleiste auflagert. In sei- 
ner Fig. 24 liegt dieses Haf~band und damit auch die Muralleiste sehr dicht beim Septum. 
Dies ist kennzeichnend f~ir adulte Exemplare, deren letzte Septen einen vergleichsweise 
kurzen Muralteil haben. Die Folge davon ist die bekannte Septendr~ingung. 

Besondere Aufmerksamkeit verdient die apikal liegende Leiste (=  mural ridge), da 
diese, gewissermat~en als Anschwellung, am adoral ausd/innenden Muralteil des letzten 
Septums liegt. Die strukturelle Differenzierung im Grenzbereich yon Septum und Leiste 
l~ii~t dorsalseitig erkennen, dai~ die auskeilende Perlmuttschicht des Septums yon der zu 
einer Leiste verdickenden inneren Prismenschicht ~iberlagert wird. Ventralseitig, wo der 
Muralteil entsprechend l{inger ausgebildet ist, geht die vom freien Teil des Septums kom- 
men& Perlmuttschicht allm~ihlich in eine prismatisch strukturierte Schicht fiber, die ihrer- 
seits der inneren Prismenschicht der Geh~.usewand aufgelagert ist. Beide prismatisch struk- 
turierte Schichten lassen sich als solche einwandfrei bis hin zum n~ichsten Septum verfol- 
gen. Kurz davor verdickt die Prismenschicht des Septums zuniichst langsam, dann aber 
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doch sehr kr~iftig zu der Muralleiste (Tar. 20, Fig. 1). Diese ist, wie das Bild zeigt, 
durchgehend prismatisch strukturiert. Etwa ab der Mitte lagert ihr zun~ichst die Sph~iru- 
litschicht des n~ichsten Septums und daran anschlief~end ein prismatisch strukturiertes Kis- 
sen auf. Diese Leiste nun, die ich mit Muralleiste bezeichnet habe, ist bei s~imtlichen onto- 
genetisch jiingeren Septen zu beobachten. Sie liegt, abgesehen vom friihontogenetischen 
Dorsalbereich, ausnahmslos im Anlagerungswinkel des jeweils n~ichstfolgenden Septums. 
Aufler im Anlagerungswinkel konnte ich diese Muralleiste, besonders ausgepr~igt bei ju- 
gendlichen Exemplaren, im hinteren Teil der Wohnkammer beobachten. Sie befindet sich 
dort, genau einem Septenabstand entsprechend, vor dem letzten Septum und zeichnet 
als durchgehende Leiste exakt den Verlauf der Lobenlinie vor. Zwischen der Muralleiste 
und dem Septum ist die ,,helle Schicht,, entwickelt, die die schon oben erw/ihnte Pris- 
menschicht darstellt. Dieser mir in 3 Exemplaren vorliegende Entwicklungszustand einer- 
seits sowie vor allem die strukturelle Differenzierung andererseits gibt zu erkennen, daf~ 
die Muralleiste zu dem vorhergehenden Septum gehSrt und damit gleichzeitig angelegt 
wird. Ontogenetisch zeigt dies an, daf~ jeweils das n~ichstfolgende Septum auf dieser 
Muralleiste angelegt wird. 

.,r~. u l o q" 

Abb. 1. Dargestellt ist der apikale Wohnkammerabschnitt mit den 3 myo-adh~isiven Epithelien. 
Die Subepithelial-Muskulatur lagert der Muralleiste (mural ridge), die Longitudinal-Muskulatur 
der Ventralleiste (ventral annular ridge) auf. S~imtliche prismatisch strukturierten Schichten sind 
schwarz gezeichnet. 

Die Zuordnung dieser Leiste wurde bisher nicht erkannt, vielmehr glaubte man, in 
dieser Verdickung eine sekund~ire Ausfiillung (=  AusfiJllungsmasse des vorderen Kam- 
merwinkels APPrLLSr 1893) des Anlagerungswinkels zu erkennen. Die Beobach- 
tung, daft einerseits das jeweils folgende Septum auf dem adoral abfallenden Tell der 
Muralleiste angelegt ist, andererseits aber die Muralleiste selbst beim jeweils letzten Sep- 
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turn die Ansatzfl~iche fiir die Subepithelial-Muskulatur darstellt, l~it~t erkennen, dai~ bei 
der Anlage eines neuen Septums diese Muskulatur eine offenbar entscheidende Funktion 
ausiibt. Die Annahme wird dadurch unterstiitzt, daft an der Stelle, wo das Septum der 
Muralleiste anlagert, ein prismatisch strukturiertes Kissen (Tar. 20; Abb. 1) zwischenge- 
lagert ist, welches die Verankerung der Subepithelial-Muskulatur w~hrend der Neuanla- 
ge des Septums anzeigt (s. Abb. 2). 
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Abb. 2. Schnittbild durch den apikalen Wohnkammerabschnitt eines Nautilus pompilius mit 
letztem Septum und Muralleiste. Die Wachstumsstufen 1--4 bez. Se zeigen, wie der apikale 
Mantelabschnltt bis zur Muralleiste hin wandert bzw. dort, durch die Subepithellal-Muskulatur 
arretiert, verankert bleibt. 

Die Orientierung der Prismen in diesem Prismenkissen l~t~t eine Zugrichtung der 
Subepithelial-Muskulatur erkennen, die in oraler Richtung weist. Da das Prismenkissen 
direkt an die sph~irulitische Schicht anschlieSt und beide yon der dickwandigen Perlmutt- 
schicht des Septums iiberlagert werden, mug rich die Subepithelial-Muskulatur im frii- 
hen Stadium der Anlage des Septums aus dieser Verankerung gelSst haben. Da die Scha- 
lensubstanz aber nur "con der Manteloberfl~iche ausgeschieden wird, bleibt fraglos, daft 
der apikale Mantelabschnitt so welt in oraler Richtung wandern mug, his er die Position 
erreicht hat, wo das n~ichste Septum angelegt wird. Diese Position ist peripher, aber dort 
erreicht, wo die Muralleiste liegt bzw. dort, wo die Subepithelial-Muskulatur an der 
Leiste verankert ist. 

Offensichtlich markiert die Subepithelial-Muskulatur mit ihrer Verankerung an der 
Geh~iuseinnenseite die Position, wo das neue Septum angelegt wird. Da genetisch die 
Muralleiste durch entsprechende Zugbeanspruchung von Seiten der Subepithelial-Musku- 
latur entsteht, iibt diese Muskulatur die entscheidende Funktion bei der Anlage der Sep- 
ten aus. 
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C. Die Struktur des Ammonoideen-Septums 

Erste Untersuchungen an einem in Schalenerhaltung vorliegenden Leioceras opalinum 
liel~en erkennen, daft sowohl die Auflenschale wie vor allem auch die septalen Einlage- 
rungen einen mit der Nautilusschale vergleichbaren Aufbau zeigen. Besondere Aufmerk- 
samkeit erweckte ein sich in Form und Struktur deutlich abhebendes Schalenelement, wel- 
ches als ,,Ausfiillungsmasse~ im Anlagerungswinkel eines Septums lag. Dieses Element, 
im Querschnitt etwa dreieckig geformt, prismatisch strukturiert, erinnerte damit an die 
Muralleiste des Nautilus. Eine Best~itigung dieser Beobachtung versprachen die mir in 
vorziiglicher Erhaltung vorliegenden Quenstedtoceraten aus dem Callovien yon 
Luckow, Polen, gut erhaltene Eleganticeraten aus Ahrensburg und Bruchst~icke eines 
Baculiten aus der Kreide yon Stid-Dakota. 

Dieser erste Hinweis auf eine m~Sglicherweise auch bei den Ammonoideen ausgebilde- 
te Muralleiste best~itigte sich dutch Untersuchungen vor allem an grof~wtichsigen Formen. 
Bei kleinwtichsigen Exemplaren war diese Struktur h~iufig durch den hohen Anteil an 
organischer Substanz tiberdeckt. 

Die sichere Best/itigung, daf~ in dieser, der Muralleiste des Nautilus gleichenden Struk- 
tur, eine homologe Schalenbildung vorliegt, gaben vor a11em Sonderformen wie z. B. 
Doppelleisten (Taf. 20, Fig. 2 u. 5). Gr~Sf~tenteils jedoch find die Leisten im Querschnitt 
ungleichseitig dreieckig ausgebildet (Taf. 20, Fig. 3 u. 4; Tar. 21, Fig. 3--6), mit einem 
flacher auslaufenden adoralen Schenkel und einem starker geneigten adapikalen Abschnitt. 
Der adorale Abfall diinnt sehr rasch zwischen der inneren Prismenschicht der Geh~iuse- 
wand und der Perlmuttschicht des Septums aus. Daf~ die Muralleiste genetisch dem vor- 
hergehenden Septum bzw. seiner inneren Prismenschicht zuzuordnen ist, zeigt rich darin, 
daf~ die Leisten adapikal in eine di.innwandige, prismatisch strukturierte Schicht tiberge- 
hen (Taf. 20, Fig. 2; Taf. 21, Fig. 4). Diese Prismenschicht ist, obwohl fie off nut wenige 
# dick ist, bis zum n~ichsten Septum hin zu verfolgen. Nahe diesem verdickt sie all- 
m~ihlich und geht damit in das eigentliche Septum tiber (Taf. 20, Fig. 2). Unterschiedlich, 
meist jedoch im l~lbergangsbereich zum freien Teil des Septums, ~indert diese Prismen- 
schicht ihre Struktur und wird zur Perlmuttschicht oder aber legt sich als durchgehende 
Schicht auf eine zum Septum hin sich einschiebende Perlmuttschicht (Taf. 20, Fig. 2; 
Abb. 3). Struktur~inderungen dieser Art, daf~ die Perlmuttschicht in eine prismatisch 
strukturierte Schicht tibergeht oder auch umgekehrt, haben wit auch beim Nautilus etwa 
an derselben Stelle. Sie deuten auf Funktions~inderungen einzelner Mantelepithelabschnit- 
te hin. Die im l~bergangsbereich in Erscheinung tretende Perlmuttschicht (Tar. 20, Fig. 2) 
stellt im freien Teil des Septums den Hauptanteil der Schalensubstanz dar und wird 
nach auf~en hin nur noch yon einer dtinnwandigen Sph~irulitschicht bzw. noch yon einer 
di~nnen Conchiolinmembran i.iberlagert. Die strukturelle Differenzierung des Septums, 
bis hin zur Muralleiste, entspricht vollkommen derjenigen, die auch beim Nautilus zu 
beobachten ist. Sie stellt in ihrer gesamten Ausdehnung den Muralteil des Septums dar. 
Die Beobachtung, datg bei den yon uns untersuchten Formen, die immerhin vier ver- 
schiedenen Gattungen angeh~Sren, die Septen jeweils auf der Muralleiste angelegt sind, 
deutet damit an, daf~ auch bei den Ammonoideen eine Subepithelial-Muskulatur ausge- 
bildet war und diese bei der Neuanlage eines Septums eine, ja sogar die entscheidende 
Funktion aus~ibte. Als Beweis ftir diese ~2berlegung werte ich eine Beobachtung, die ich 
an zwei noch nicht ausgewachsenen Quenstedtoceraten machen konnte. Auf dem Stein- 
kern der jeweils partiell aufgebrochenen Schalen waren zwei, in ihrer Form vollkommen 
identische Lobenlinien zu erkennen (Taf. 21, Fig. 7 und 8). Zu erkennen war auch, daf~ 
die adapikal gelegene etwas breiter war als die vordere und daf~ sie sich often- 
bar in den Steinkern hinein fortsetzte. Die vordere Lobenlinie erschien etwas 
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schmaler und auch heller gef~irbt. Deutlich erkennbar war auch noch ein zwischen 
den beiden Lobenlinien ausgebildetes, sehr diinn erscheinendes Kalkh~iutchen, welches 
den Steinkern iJberzog, an einzelnen Stellen jedoch aufgebrochen war. Drei, durch diese 
beiden Lobenlinien gelegte Dtinnschliffe ergaben, daf~ die apikal gelegene Lobenlinie zu 
einem vollst~indigen Septum geh~Srte, die zweite aber nur aus einer Muralleiste bestand 
Taf, 21, Fig. 9). Zwischen beiden Lobenlinien erstreckte sich eine 3 ~ dicke, z. T. unter- 
brochene Prismenschicht. Dieser Befund, dat~ der eigentlichen Lobenlinie im Abstand 
eines Septums eine Muralleiste vorgelagert ist, die in ihrer linearen Ausformung exakt 
einer echten Lobenlinie gleicht, entspricht genau dem, was wir auch in Nautilus-Geh~iusen 
beobachtet haben. 

Die Beobachtung zeigt, da~ die Muralleiste zusammen mit dem jeweils vorherge- 
henden Septum ausgeschieden wurde, und zwar zu einer Zeit, als der Eingeweidesack 
noch nahe dem letzten, roll entwickelten Septum lagerte. Sie zeigt aber auch, und das 
scheint ftir die Morphogenese der Septen iiberhaupt sehr wesentlich zu sein, daf~ das neu 
zu bildende Septum auf dieser vorgelagerten Muralleiste angelegt wird. 

Zusammenfassend kann gesagt werden, dat~ die Ammonoideen ein der Subepithelial- 
Muskulatur des Nautilus homologes Muskelgewebe ausgebildet hatten, welches, ebenfalls 
einem Septenabstand entsprechend, an einer an der gesamten Geh~iuseinnenwand ent- 
wickelten Leiste (Muralleiste) angehefiet war. Da kausal die Leiste dort gebildet wird, 
wo das Muskelgewebe ansetzt, kommt dieser Subepithelial-Muskulatur die entscheiden- 
de Bedeutung bei der Anlage der Septen zu. Von der Funktion her arretiert sie den im 
Apikalbereich rich 1/Ssenden und damit vorriickenden Eingeweidesack an der Muralleiste. 

Die Ausl~ingung der Kristallite zu Prismen geschieht offenbar durch die Zugbeanspru- 
chung des myo-adh~isiven Epithels. 

Wenden wir uns noch einmal der Funktion der Subepithelial-Muskulatur zu. Wie 
die weichteilanatomischen Untersuchungen von M. SCrtMIDT (1925) und MUTVEI (1955) 
am rezenten Nautilus gezeigt haben, ist sein Eingeweidesack nur im Apikalbereich der 
Wohnkammer durch drei unterscheidbare Muskelepithelien mit der Geh~.usewand fest 
verbunden. Gr/5t~e wie auch Lage und Form der Ansatzfl~iche erlauben Aussagen tiber die 
Funktion der einzelnen Muskelgewebe. Fraglos ist diese bei den Retraktormuskeln, die an 
den beiden lateral liegenden groi~fl~ichigen Ansatzstellen befestigt sind. Ihre laterale Lage 
gestattet ihnen infolge des dorsal eingebauchten Geh~iuses eine optimale Kontraktion, die 
dazu dient, den Kopf in die Wohnkammer zurtickzuziehen. Die beiden anderen Muskel- 
gewebe, die Subepithelial-Muskulatur und die Longitudinal-Muskulatur, die beide jeweils 
an einer schmalen aber an der gesamten Innenfl~iche ausgebildeten Zone angeheflcet sind, 
dienen der Verankerung des Eingeweidesackes in der Wohnkammer. Abgesehen yon einer 
bandf/Srmigen Anhe~ungszone am Mtindungsrand sind dies die einzigen festen Verbin- 
dungen mit der Schale. Alle iibrigen Fl~ichen sind durch einen fliissigkeitsgeftillten Pallial- 
spalt yon der Geh~iusewand getrennt. Sowohl yon der Struktur wie auch yon der Lage 
und Ausdehnung her kann die Muralleiste der Ammonoideen nur die Ansatzstelle fiir die 
Subepithelial-Muskulatur gewesen sein. Wahrscheinlich waren aber auch die anderen 
Muskelepithelien ausgebildet. Wie die Untersuchungen von JORDAN (1968) ergeben 
haben, k/Snnte, entsprechend ihrer Lage, die yon ihm so benannte ,,Haiibandstruktur<, 
die Ansatzstelle fiir die Longitudinal-Muskulatur gewesen sein. Die paarigen, ebenfalls 
lateral gelegenen Eindriicke waren die Anhellungszonen fiir zwei Retraktormuskeln. 

Elber die Orientierung und damit die Funktion sowohl der Longitudinal-Muskulatur 
wie auch vor allem der Subepithelial-Muskulatur geben die Untersuchungen von 
RAUTHER Aufschlut~. Histologisch unterscheidet er ein vorderes und ein hinteres 
Hatiband, an dem jeweils Muskelgewebe ansetzt. Am vorderen Hafiband find L~ings- 
muskelstriinge verankert, die parallel zur Gehiiuseachse orientiert find und sich adapikal 
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zum hinteren Hattband hin erstrecken. Diese Longitudinal-Muskulatur verliert sich aber 
allm~ihlich bzw. grenzt an einen Mantelstreifen, dernur  yon einer feinen Querfaserung 
durchzogen ist. Diese ihrerseits grenzt an das hintere Hattband, an dem nun wieder eine 
L~ingsmuskulatur, n~imlich die Subepithelial-Muskulatur, ansetzt. Diese erstreckt sich aus- 
schlief~lich in apikaler Richtung. Das hintere Hattband liegt der Muralleiste (=  mural 
ridge), das vordere dem "ventral annular ridge" auf. Beachtenswert erscheint noch die 
Beobachtung, dai~ die Subepithelial-Muskulatur aus L~ingsfaserbi~ndeln aufgebaut ist, die 
sich in einem kleinen Winkel iiberkreuzen. 

Wie die sowohl ontogenetisch wie phylogentisch sich differenzierenden Lobenlinien 
der Ammonoideen zu erkennen geben, kann diese Differenzierung nur eine sich vergr/5- 
i~ernde Ansatzfl~iche der Subepithelial-Muskulatur bedeuten. Diese Vergr~Sf~erung ist als 
Funktionsverbesserung zu werten, die, wie ihre orthogenetische Entwicklung anzeigt, ge- 
netisch determiniert war. Eine Funktionsverbesserung dieser Muskulatur kann nur in 
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Abb. 3. Schnittbild durch den apikalen Wohnkammerabschnitt eines Ammonoideen mit letztem 
Septum. Eingezeichnet ist das z.T. dicht anliegende Mantelepithel und die an der Muralleiste 
verankerte Subepithelial-Muskulatur. Die Wachstumsstufen 1 und 2 bzw. S~ sollen veran- 
schaulichen, wie sich der apikale Mantelabschnitt in der peripheren Verankerung ausspannt. 
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einer Verbesserung ihrer Haft- und Haltefunktion bestanden haben, die durch eine fl~- 
chenhalle Vergr/Sf~erung des Epithels erreicht wurde. 

Auf die Frage nach dem auslSsenden Moment fiir eine Verbesserung der Anheftung 
geben wiederum die Untersuchungen yon M. SCH~aIDT einen gewissen Hinweis. Wie 
Messungen ergeben haben, variiert der Abstand der beiden Ha~b~inder auf~erordentlich. 
Dabei zeigen die zahlreichen Anwachslinien des vorderen Haftbandes ein offenbar kon- 
tinuierliches Vorriicken dieser Haftbandzone sowie auch der Retraktormuskulatur an. 
Da das hintere Haftband station/ir verankert bleibt, bis das zu bildende Septum voll- 
stiindig ausgeschieden ist, ger~it die quergestreifte Muskulatur unter eine, wenn vielleicht 
auch nur geringe Spannung. Da diese Zugspannung kontinuierlich wirkt, iibertr~igt sich 
diese in dem Moment auf die Subepithelial-Muskulatur, wenn sich dieselbe aus ihrer Ver- 
ankerung l~Sst. Diese Zugspannung ist es, die die Prismen des Prismenkissens in oraler 
Richtung orientiert. Die unter Spannung stehende Quermuskulatur zieht in dieser Phase 
die Subepithelial-Muskulatur in oraler Richtung. Sobald ein Zustand der Spannungslo- 
sigkeit erreicht ist, hettet sich die Subepithelial-Muskulatur erneut an der Geh~iusewand 
an und baut eine neue Ha~zone auf. Mit grof~er Wahrscheinlichkeit werden zun~.chst 
Muskelfasern resorbiert bzw. neue dort gebildet, wo die neue Haftzone angelegt wird. 
Ubertr/igt man diese Elberlegungen auf die Ammonoideen und damit auf die Entstehung 
einer Lobenlinie, so liegt hier offensichtlich ein differenziertes Anwachsen yon Muskel- 
biindeln vor. Die einzelnen Biindel heften sich nicht gleichzeitig an, sondern von den Lo- 
benbasen aufsteigend allm~ihlich bis zu den Sattelscheiteln. Eine offensichtlich andauernde 
Zugspannung, ausgehend von der Longitudinal-Muskulatur, bedingt durch ein kontinuier- 
liches Wachstum, zieht die Sattelflanken und damit die Siittel selbst in oraler Richtung 
auseinander. Die achsenparallele Orientierung der Inzisionen sowie die nach dem pull- 
off-Prinzip (SEILACHER, dieses Heit) ausgebauchten Sattelbl~itter lassen sich damit 
erkl~/ren. 

Da das Hafiband aber im Bereich seiner Anheftung zur Ausscheidung der Muralleiste 
fiihrt, ist diese in ihrer linearen Erstreckung entsprechend geformt. 

Fi~r unsere weiteren Betrachtungen erscheint wichtig, daran zu erinnern, dat~ die 
Muralleiste in einem Abstand vor dem letzten Septum angelegt ist, der einem Septen- 
abstand oder einem Lobenlinienabstand entspricht. Dies bedeutet anatomisch, daf~ hinter 
(adapikal) der Verankerungslinie (Muralleiste) bis zum letzten Septum noch der apikale 
Abschnitt des Eingeweidesackes folgt. Dieser, zwischen Muralleiste und Septum liegende 
kuppenfSrmige Teil des Eingeweidesackes 18ste sich in der Wachstumsphase vom Septum 
und wanderte adoral bis zur Verankerungslinie der Subepithelial-Muskulatur. Dort an- 
gekommen, spannte und formte sich die Manteloberfl~iche in der pheripheren Veranke- 
rung aus, wobei eine zus~itzliche Verformung noch einerseits durch einen sicher vorhan- 
denen Druck der Pallialfliissigkeit, andererseits durch den auf dem Eingeweidesack la- 
stenden hydrostatischen Druck zu erwarten ist. Sobald die Verspannung einen station~i- 
ren Zustand erreicht hatte, erfolgte zun~ichst eine fl~ichenhaiie Absonderung der Con- 
chiolinschicht, die anschlieBend von kalkiger Substanz unterlagert wurde. Damit aber 
lagerte ein neues Septum dieser Muralleiste auf. In zweierlei Hinsicht kam somit der 
Subepithelial-Muskulatur eine entscheidende Funktion bei der Neuanlage eines Septums 
ZU; 
1. determinierte sie den Abstand zum letzten Septum, 
2. pr~igte sie mit ihrer Verankerung an der Geh~iuseinnenwand die periphere Ausformung 

des Septums. 
Sie [ibertrug gewissermat~en stempelartig ihre Form auf das Mantelepithel, welches 

sich in seiner Verankerung ausspannte. Die Ausspannung erfolgte durch Kontraktion 
der Subepithelial-Muskulatur. 
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Die Morphogenese der Septalfl~iche hing somit yon den Zust~inden unterschiedlicher 
Spannung bedingt durch die geometrische Verteilung der Loben- und Sattelelemente ab. 
Das Wellenmuster in der Septalfl~iche wurde damit in erster Linie determiniert vonder  
Zahl und der Lage der Loben- und Sattelelemente. Da sowohl ihre Zahl wie auch ihre 
Lage genetisch fixiert war, orientierten sich ihre Achsen nicht nach den statischen Erfor- 
dernissen bestimmter Windungsquerschnitte, sondern nach dem Verteilungsmuster der Lo- 
ben- und Sattelelemente. 

Im Anschluf~ an diese AusfiJhrungen erhebt sich die Frage, ob die Vermehrung von 
Loben- und Sattelelementen und ihre Zerschlitzung einen statischen Vorteil, wie er von 
SCHINDEWOLF (1972), MUTVEI und SEILACHER (in diesem Hett) gesehen wird, 
hatte. Die Erkennmis, daf~ die Morphogenese der Septalfliiche yon der Subepithe- 
lial-Muskulatur ausging, deren Funktion in der Verankerung lag und deren Differenzie- 
rung eine Verbesserung der Adhiisivfunktion darstellte, macht deutlich, daf~ die Wellung 
der Septalfliiche sicher nicht den statischen Erfordernissen folgte. Damit erkl~irt sich auch 
die yon SCHINDEWOLF (1972) und WIEDMANN (1972) schon erkannte Regellosig- 
keit der Wellenmuster bei gleichen Windungsquerschnitten. Die orthogenetische Diffe- 
renzierung der Lobenlinie ist somit Ausdruck einer sich differenzierenden Subepithelial- 
Muskulatur, die ihr Muster auf die adoral wandernde Manteloberfl~iche iibertrug. 

D. Diskussion 

Der von SEILACHER (in diesem Heft) diskutierte Modellversuch deckt sich in 
einzelnen Phasen durchaus mit unseren Vorstellungen, so z. B. darin, dat~ sich der apikale 
Mantelabschnitt in einer peripheren Verankerung ausspannt und daf~ w/ihrend dieses 
Vorganges die Ausformung der Sattelbl~itter nach dem pull-off-Prinzip erfolgen kann. 
Das Vorhandensein der Muralleiste auch im Bereich der Sattelbl~itter zeigt aber an, daf~ 
auch bier, d. h. zwischen den Fixpunkten, myo-adh/isives Epithel entwickelt war. Diese 
dynamische Ver~inderung erf/ihrt nach unserer Vorstellung allerdings die Subepithelial- 
Muskulatur in Form einer aktiven Zugbeanspruchung durch die Longitudinal-Muskula- 
tur schon zu einem Zeitpunkt, wenn das Mantelelepithel dem letzten Septum noch an- 
lagert. Unter dem Einflu~ einer permanent wirkenden Zugbeanspruchung vollzieht sich, 
bedingt durch eine ungleichzeitig ablaufende Anheftung yon Faserbiindeln, die Ausfor- 
mung der Lobenlinie. Das auf diese Weise entstehende Fixpunktmuster ist jedoch gene- 
tisch determiniert, wie die definierte Form der Loben- und Sattelelemente zeigt. Der Re- 
plikationsprozel~ aber, darin weichen unsere Vorstellungen voneinander ab, setzt schon 
im Laufe der Anlage eines Septums, d. h., wenn etwa ein Drittel des Septums bereits 
mineralisiert ist, ein. N/imlich dann schon 15st sich die Subepithelial-Muskulatur aus ihrer 
letzten Verankerung, dem Prismenkissen, und repliziert am oralen Ende des Muralteils. 
Die im Bereich ihrer Verankerung ausdifferenzierte Subepithelial-Muskulatur [ibertr~igt 
diese Form stempelartig auf das zu einem sp~teren Zeitpunkt nachriickende Mantel- 
epithel, welches sich in dieser Verankerung ausspannt. 

E. Conclusions 

Research into the structure of the shell of Nautilus pornpilius has shown that the 
sutural infillings are identical with the mural ridge in the rear section of the living 
chamber. This mural ridge makes up the end of the mural section of each septum. Every 
new septum is thereby laid upon the mural ridge of the preceeding septum. But since 
the subepithelial muscles are anchored on this mural ridge, they obviously become de- 



264 Wolfram Blind 

cisively important in the creation of a new septum. The subepithelial muscles bind the 
rear section of the intestinal sack to the mural section of the last septum and thereby 
to the wall of the living chamber. At the creation of a septum, the rear section shifts 
adorally until it stretches itself in the mooring of the subepithelial muscles. The septa 
are herewith laid upon the mural ridges. 

The same sutural infillings, with the same form and structure may be observed in 
the ammonoidea. The mural ridge which lies in the living chamber in front of the last 
suture line and which exhibits exactly the same linear form as the suture line, shows 
that the ammonoidea also had subepithelial muscles. But this proves that the subepithe- 
lial muscles were divided into folds in the area where they were anchored. Folding pro- 
bably served to better bind the muscles to the wall. In this wave-shaped mooring the 
apical mantle-epithel stretched itself during shifting. The forming of the septal sur- 
face succeeded thereafter through this stretching. Only aiter this did the creation of the 
new septum occur. 
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Tafelerkliirungen 
T a f e l  20 

Fig. 1. Muralleiste (ML) (ventral) yon Nautilus pompilius, der inneren Prismenschicht (iP) der 
Geh~iusewand aufgelagert; ihr aufgelagert ist die ~iuflere Prismenschicht (aP) ( =  sphiirulitisch 
prismatische Schicht), das sich ansdalie~ende Prismenkissen (Pk) und die Perlmuttschicht des 
folgenden Septums; X 330. 
Fig. 2. Muralleiste (Doppelleiste) eines Quenstedtoceras sp. auf der inneren Prlsmenschicht der 
Geh~iusewand. Ihr aufgelagert ist das n/ichste Septum mit der /iufleren Prismenschicht, einer 
ausdiinnenden Perlmuttschldat und der inneren Prismenschicht; X 680. 
Fig. 3. Sehr breit entwi&elte Muralleiste eines Baculites sp. mit aufgelagertem Septum; innere 
Prismenschicht sehr dickwandig: typisd~ fiir Sattelbl~itter; X 300. 
Fig. 4. Ausschnitt aus Fig. 3, mit Muralleiste und ihr aufgelagerter Sph~irulit-Schicht; X 470. 
Fig. 5. Muralleiste (Doppelleiste) von Nautilus pompilius mit aufgelagertem Septum; X 160. 

T a f e l  21 

Fig. 1 und 2. Muralleisten von Nautilus pompilius, im Querschnitt dreieckig, mit aufgelagerten 
Septen; X 325. 
Fig. 3. Septum eines Quenstedtoceras sp. mit anschliet~ender Siphonaldute (ventral), der Mural- 
leiste aufgelagert. ~uf~ere Prismenschicht sehr dickwandig, unterlagert yon Perlmuttschicht, die in 
eine dlinnwandige Prismenschicht ~ibergeht; X 250. 
Fig. 4. Ausschnitt aus Fig. 3; der inneren Prismenschicht der Geh~iuswand aufgelagert ist die 
Muralleiste; X 470. 
Fig. 5. Muralleiste eines Baculites sp. mit aufgelagertem Septum, dessen innere Prismenschicht 
wiederum dickwandig entwickelt ist (Sattelblatt); X 200. 
Fig. 6. Ausschnitt aus Fig. 5; Muralleiste mit aufgelagertem Septum; X 470. 
Fig. 7. Lobenlinie eines Quenstecltoceras sp. mit vorgelagerter Muralleiste; X 4. 
Fig. 8. Muralleiste eines Quenstedtoceras sp., der Lobenlinie entsprechend ausgeformt; X 10. 
Fig. 9. Querschnitt durch die in Fig. 8 abgebildete Muralleiste, die in eine prismatische Innen- 
schicht iibergeht; X 700. 

18 Pal~iont. Z. 49 
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Tafel 20 
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Tafel 21 

18:;" 



: :AJ�IO-T&lblЧJi:Cl{O.i ЛИТЕГА'l'У РЫ И ДОКУМЕЦТА.ЦИИ (DLUI) 

3�2439 (02) N, ПРJ)('IЮД& ------------

!'"( ОЗ) f,: •

�... 
-..;.i ,...,., • ....,11.,...,;t ....... 6 .... µ""!·8,.,i""в ..... 1.;,=u....,Iu=н..,..1--=i""",t:!'""pt:!=uu=nrr:ч""" .. ""'к...,,.Ci---

( 05} дата вьmопиенвя пеРШЮда II.I0.83 
Qj ( о 6) Нвос"rр. JIЗЫХ 4 75 ( нем. ) 

::! 
1'1 (07) Персtl()Д•JИК Янбухтин Т,К, 

. с) ( cie) н.,,.. ..... ромкn.р ._ .. ---------

\ 
:1.1 

(11) Per. № -------�-·--­

( 12) УПК

( 13) Рубр&IСИ ГАСНТИ __ __..1""'g"--____ _
( 14) �===:--- :( 15) -..,.,-.""'t"'r':'ln,:"/'1�-

орга1шэаuия- . JiiИil•J, · XfiШИПiiw-

( lQ) 

xpu1111тem. nepeDOAO

I ( ст .·из ¼уuн .)( 11) .f.1 '/0 _ n� .с. 
еИд переводвмоrо · 

JIЭЫК I нрс1� n 
wатернапа 

( 18) Kon-eo стр. n&ревода .,_2 ... 6_
11 _____ _ 

( 19) Коп-во вп. nереводе _1_7 _____ _ 
( 20) Объеw переDОд8, уч.-кэ.а. 11. _ox..�r 9'-9 ___ _ 

0' 1:' в 
� 

( 21) Автор(ы) ва рус. .з. ·..,D;;;.;.;ЛИ;;;;;;Н;:....,Ц....,;.• ______ .._1 _ .. , ____________ _ 

<22> о ПРои::�о�нии и (i/i-II0.1}I011A.ilil-I0:· .. 1 : -iА�F.Ащы.1:и .
· эа·гnавве 118 русском J13ЫJ[e · 

, шРJГОРО.L.ОЧНОЙ (ЛОПАСТНОЙ) ЛVйШИ У .A1Ill'IOHOWЙ 
'(23) Поичи.Енне -оазвитие 71 
"1 а 11 

r: линии 
и су6эпи.те.лиаль.ной. У�с�улатура. а.ммоноидей..

( 2 4) _Р..,J._\-w_д_о_н_о_ид_е_и_,_Л!_о�па-с_т�н...,ал��ли�...,н�:ия=, �н-а_з_�_а:_ч_е_н _йе_,_а_р_о_и_с_х_о_ж_д_е_ н_.и_е ____ __ 
кпючеJ\ ые CJ10.ia 

r ( 31) А�тор(w)
, � виос-rр.. s;э. --SLi nct W.

� ( 32) LJ Ьег d 1е Evi;tsiehuY19 und Fuvi ktior, сtег· L<>bei"\L-in1e bei Ammonoide�·fl 
эагпа1:1uе на иностр. языке t 

Ф/-1( 33) ------------,----�-....-----��=��=----�1 n?пное ивэвание орrониэоuю� ( кот1ектш�а) t oфti11uиaJ1Ь»taя аборевш�турв назв.
�QI (34) 

·пош1ое Н!.зе. ко;:фе:�,ю1щшt 1-.:.11 др.мсроnµия·rня, itOMep; оi;фиц.. au1Jpeщ1ai'ypa, 1:ш�11., номер
< з s) _Р_а ,;...:;La • ...;;o;.....V\.;.;.t.;;.o..;..;lo;.. .. �1,..;.i..:.�c;;.;..·tL,,;..:€;__::l.::...e;;:.:.::ii...;.t��.(;;.;.h.:..;..r...;.;1 {i.....;t�-_,..------------�------

_1 по1шое иаэв,:11mе ис·rочннка; оф;iиuиаilышr: аббреС)ittтурв 1:iа.зв. журнапа 
�· 

�-: ( 36) 
оGоз1шче11ке серки;. 3аг11аnи•е серю� 

�' 

t1 (37) c;;tufuart; ·._ФРГ (41) 3 
�j rop:ir. иадА }{Иr1; город nрс:н-*!-=-д_е_.1!_.ия __ м�с�ро71�1р�и--я-=т--ия�:�с�·г�рв--н--о- -. и_с.;;.,м_е_р_, -д-tt�та--

D--ь�П1�":,.�=к�&.:----
:.:i (38) 1975 (4.2) �25�4�--:-::2�..,.;;6..&.7 ____ _ �I 'д'ата 11:зд_а_а_ия-;-д""а"1rпµ,1'tад(Нi./.Я ме;.�11р11.ят11я с•rрающы 

'L· (30} Том _4_9 ____ .,_. _______ (43) --------�:--":""-��� 
nомер ПЕ:.[ЮИЭда:-.и� мрок1·�р рс11Зд�ю111 



о ГD?ОИСХО�ЕНИИ И ФYiw.IJIOIIA.JToHOM НА.SНАЧЕНИИ 

ГillРЕГОРОдОЧЪОЙ (JiOl1ACT�iOЙ) дИНИИ У AlviМOHOИ)1.i�Й 

Блинд n. х) 

в связи. с тем, что с одной стороны., сешты распозrожеНЬL на му­
ральных rpe6ШIX и, с друrой сто:gоны, к муральному rре6ню прикреп­

лена су6эаителиал.ь.н�_ мускулатура, име�но эта мускулатура оп:gеде­
ллет похожение и. фо:gму новой переrородки. Мо!)фоrенез септальной 

поверхности. осуществляется путём натяжения. мантdноrо эпите_ЛШI в 
образованном су6эrштелиэльной мускулатурой за.креrшении.. 

Вступление. 

Результат данных исследований вытекает из познания того, что 
разлиu...н:о структурированные слои ра.ковшш ../Yautitus pcmpiLrus

06:разова.лксь в фушщиональ.ной зависимостк от определенных участ­
ков мантийноrо эпитеЛИf.L. Это относштся как к внешней обол.очке" 
так и прежде всего к септаль.ным о6разованШiм. В с:аяэи с тем, что 
ра.ков:wш аммоноцц_ей r..ара..�теризуются сопоставимым. строением с 

соответствующим. ДИФ-]е�енцировани.ем структурЪI., исхода иэ струкТJ­
ры, 6!:lлк сделаш заключения 06 определенных эпитетшх, а вместе

с тем. и 06 mc фушщио.наль.ном назначеншr :в ходе о6осо6ления пере­

I'О!.)Одок. 

То, что исследован:м. структуры раковИВЪt могут 6ЬlтЕ> проведены 
л.шnь на отлиqно сохранившемся ископае1VЮм материале, .. ясно само по 
себе. Этим, одна.ко, я в значитель.ной стеrrени обязан г-ну Дитша 

х) Д-р В.Блинд, Геолоrо-rrалеонтоJIОrи.ческий институт универси­

тета ГиQена, 63 Гисен, Jiандг:раФ4шшпn-пла.щ 4-6 (i№Г). 
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из Государствеш1оrо музея естествознания: в Штутrа9те и r-ну 

rrроф.д-ру 3ейлахеру, Т-106инген, с которЬiм я, кроме того, неодно­

кратно ·и rшодотворно о6с:уждал стоящую передо мной. nро6лему. 

А. Вводные. замечания 

Область обитания современных jУ1-н1 t i Lцs показывает нам, что

две существенные и о�едеJШемые физическими фактора.ми функции 

его раковины зак.шочаютсл в том, чтобы, с одной стороны, противо­

стоять гидростатическому давлению и, с .другой стороаы,регулиро­

вать его аодвижносто. Как показали опыты ( ]evtton" бiLp;n-Bro\vn

I9бб), рwсовина. /VcнЛilLIS разрушается лишь при давленшr 70 ат•.

Эти на6люденm1 послужили основой длл рассмотреюш фунIЩий. ero
сеатальных образований. преимущественно со статической точки зре­
пм. Е.Пфаф.I? (I9II) 5, который впервые про.вел ОПЬI'IЪI и расчёш на

септах наутилуоа, перенес эти результаты и на раковшш аммонои­

дей. Тем с2.1\!ШМ. он впервые аодверr их функциональному рассмотре­

нию. 
При условии дредпол.оженм, -.::rто а1VJМОноидеи не опустwшсь до 

столь rлубоких: регионов, о чем свидетельствуют экологические и 

6ио�ациальные наблюдения, раковина современных Кац ti"lus rrред­

ставля:ет со.б"ой единственный. объект для по.nучени статических 

представлений о раковш�ах с такой архитектурой. Определенное 
преду6еждение в отношенИJi! сов-gеменных JVa"tilus и проводимых 

сопоставлений. с раковкнами аммоноидей относится R основном к 

консервативному облику формы ero сеата.льных образований. Однако 

в связи с тем, что мьr определенно знаем, что №ut[{l.lS проника-

ет аа глубину no меньmей мере 400 м, ero выпукJIЬiе к вершинке и. 

слабо диф-�еренцировавные к перифершr переrородки AOJWШ 6ыть 

достаточными, чтобы противостоят1> господствующему на 6ольшп 
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мо-рских rJ1у6инах гидростатическому давлению. Столь. бедную 
ЭJlе­

ментами :nерегоgодочную (лопастнунil) линию, какую имеет J/u.иtilt1S , 
можно найти лишь у наиболее древних аммоноидей. Ортоrенетически 
направленное развитие аммоноидей щ;)Ивело, однако, к заметному 
у�шоженшо перегородочных и седловшшых элементов. Своим харак­
терн.ьtм морфологкческим обликом они далеко вдаются в септальные 
поверхности, в 6ол�шинотве случаев соединяются с корреспондирую-
щими элементами и образуют волнистый узор. ГлавI:IЪ1м о6разом в ра­
ботах Вестермана ( We�iermanY'I I956, 1958, I965, I97I) IO-IЗ таки.е
узоры в соответствmt. с распредеJ1ением осей соотносятся с nосrере­
ЧН::JМИ сечениями оборота. и тем самым статически ш�тераретируются. 
Как Шиндевольф ( �c.hindewct{ I9?2) 8, так и Видеман 14 показали,
что ме-z.ду количеством и О!)Иентировкой oce1i на опредеJrенных участ­
ках 060!:}отов отсутствуют какие-ли6о св.язи, но при соот:аетствую­
щих морфолоrи.ческих изменениях -сохраняется генетически :�и:ксшро-
ванны.й узо� расnредеJlения. 

Если в соответствшr с представленитли Вестермааа ( We�te.rmaV1n 
I956, I958, I97I) IO, I�!jЗ и Руже�щева (Ruzhe�cev I94б,I9б2) б,?

сr�едаоJrожито в воJШис�ой форме отражение статическоrо улучшеюш, 
то одновременно встает вопрос - за счёт ч�rо7 Ка.к мы можем при­
IШТ& для. 6ольmей части а.ммоноццей, эти формы 06ита.J1И на значи­
теJ1ьно меньmшс морских глубинах, чем современншi наутшrус. Сом­
нения :а преимуществеIШо статической функции. этих ВОJШИСТЫХ изrи-
6ов подкреwшются. на6шщением, описанным. Вестерма.ном ( Westermё\V\V'I

I97I)13 и подтвержденным. собственными исследованшши. В ароти­
вополож.ность статическимпредставленюш, толщина сеат к переrоро­
дочной линии ·не увеличиваатся ., � уменыnается. При соответствую­
щей наrрузке давлением как стенки.раковины, так и септальвой по­

верхности, передаваемое через мяrкое тело давJlе!Ше иnи растяже-
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ние наг:рт..кает прежде всеrо пе�и:Jерические части переrородки. 
Если мы еще учтем при рассмот!.)ении далеко заходящую ди..1щерен­
циацию перегородочной (лопастной) линии в форме ее дополнитель­
ного рассечения:, то и в неf можно увидеть функциональное преи­
мущество. Шиндевольф С С,с.\-\ ·1V\t�e�v1ctf I9?2) 8 и Мут.зей (tлu;v�i , :в

данном номере журнала) видят ero в том, что края септ вследст­

вие этого прикреплены к более внутренней части стенки раковины, 
что повышает сопротивляемость раковины. 

Зозможно, такшld рассечением долж:еа 6ыл r<омnенсироваться ста-

тический недостаток утовя.ющейсл к периферии септальной стенки? 
Эти рассуждения ·не дол:кньr создавать впечатление того, что 

септальНЬiе образования. выпол.няют л.иш�-второстепенную rидростати­
ческую функцшо. Нет никаких сомнений. в том, что дозшно восприни­
маться передаваемое от Wirкoro тела на перегородку гидростатичес­
кое давление. В этом и должна заключатьСJ! главная фун�щм соот-
ветственно последней переrородки. Под вопросом остается лшnь 

. 

одно - действительно л.и образование перегородки и седда и их 
достаточно далеко эаход,rщая дщхдере.ЕЩИЭ.ЦШI должны о6есаечивато 
статическое улучшение относительно воздействующего на стенку 
QаковИНЬI давлен�. Действительно ли аммоноидеи о6италк в услови­
ях I'Щ6oRoro моря, как это пытается докаэат& Мутвей ( Mutvei , в 
д�ом номере журнала)i Почему аммоноидеи не отреагировали на 

высокое давление соответствующим утолщением стенок их раковин?· 
Почему внешняя оболочка аммовоцей. при примерно одинаковой в·ели­
чине раковины с Nautilиs no толщине составляет лиmь половину 
таковой У .1Vauf/lu5 7 Или. же у аммоноидей изменился физиолоrк­

ческий управляющий механизм? Развитие отдельных слоев о6олочки 

наутилуса по тотцине, а именно внеш.него призматического слол, 
как и перламутрового слоя точно соот­

ветствует ступенчатым: изменениям изотопного отношениа: 18о/ Iбо

Jв раковине ( Eichter, Ri5teqt 1966). Эти изменения отражают аро-
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исmе.ЦШИЙ в ходе онтоrенетическоrо развития ступенчатый. цереход 

форм на большие морские rдубины. Под воздействием физиолоr:JiIЧес­

коrо УПDавления тодщина отдельных слоев раковины прш:.ао.саб"шmа­
ется: к возрастающему гидростатическому давJlеншо. 

О том, что формирование о6л.шса перегородок, осо6енно У аммо­
ноидей, определяете.я не только этоi функцией, но в ней проявля­

ется ИМШI..Щированная генетическая компонента, свидетельствуют, 

с одной стороны, ортоrенетическое развитие перегородочных JШНИЙ

и� с другой. стороны, результаты описанных ниже исследований. 

Описываемая ниже ШiтерпретадшI возникновевs перегородочной 

(лопастаой) линшr .явмется: результатом весьма. обширных исследо-

ваний., которые я .apoвeJI. на многочисленных раковинах современmtt 

форм JVaufiLus • При этом особое внимание уделялосо дюТ?-�ереIЩИ.а.­

ции раковины и её различных сJIОёв или различным структурным из­

.tдененшш., проявляющимся на определенных местах. ра.ковивы. Имею­

щаяся еще у .11/aufiLцs возможность соотноmент определенных эrш­

тел.иальВЪIХ уча�тков мантии с разл.ично структированными слоями 

привела к получению далеко и.цущеrо вывода о том, что все nризма­

тически структурированные CJioи как в стенке раковивъr, так и в 

септальных обра.эованинх выдезшлис� из миоадrезивных эпите.�шалъ­

пых участков. С точки зрения функции это означает, что на участ­

ке призматически стру ктурированны:х: слоёв имеете.я прочное соеди­

нение мускульного эпителш с раковиной. Эти соотношенм могут 

6ЫТD очен� точно доRаза.ны в задней части жилой ка.меры, так ка.к

там развиты широкие аошr втлrива.ющюс 11ДУскулов и узкие прикрепи:-

тельные связки су6·эпителиал.ь.ной мускулатуры и продоЛо-ноi муску­

�туры. 
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Оба последних эпителия начинаютси соответственно на призма­

тически структурированном. r-ge6вe, который. Мутвей ( Mutve' 1955) 

назвал. "ViV\1ral a,,nutaг гiJge " ил.и "мural ,1',.{9е. ". 

То, что оба эпитетш прикреШiеньt к этим rребням, подтвержда­

ют также rистолоrические иссJiедованм �1.Раутера и М.lliмидта ( Rau­

t\,eг , 5cnмi1,H I925). Су6эпителиаЛЬ:ная мускулатура, названная 

Шмидтом септальной мускулатурой, размещается у задней связки, 

котоnая, со своей сторона, располагается на мура.льном гребне. На 

его рис.24 эта с:!:Шзка, как и .муральный гребень располагаются 

вплотную к перегородке. Это характерно дда взрослых экземпляров, 

последшш перегоDодка которых имеет сравнительно короткую мураль­

ную часть. Следствием. этоrо является известное сжатие (:вытесне­

ние) септ. 

Oco6oro вниманш заслуживает апшшльно расположенный rре6ен� 

(=- mv.rat r,"�':le ) , так как он в виде некоторого вспучива.нм распо­

ложен у адорально утоненной муральной. части последней перегород­

ки. Структурная: д.щференциац:ия на граничном участке переrородки 

и rpe6ШI поз�ол.я:ет с дорсальной стороны. различить, что ВЬlКЛИНИ­

вающийся перламутровый.. слой перегородки перекрываете.я утошцающим­

ся к гребню внутренним приз.матическим. слоем. С вентральной. сторо­

ны, где муралQная часто выражена соответственно длиннее, перехо­

дтций со свободной части перегородкк перламутровьш. слой постепен­

но переходит в ЩJиз.матичес.ки структурИI.)ованншi сло�,со cвoeli сто­

роны накладывающийся на внутревниii призУ.�атичес.юш слой стенки 

раковины. Оба nриЗN�а.тически структуриро.вавнш слоя отчётJIИВо 

прослеживаютсн как таковые до следующшt переrородки. Сразу перед 

ней п�измати.чесюrй слой перегородки утолщаетсл вначале медленно, 

а затем очень СИЛЫiо до .муралы1ого гребня. (та6л.20, Фиr.I). Пос-
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ледний, как видно из рисунка, салоmь nризматически структуриро­

ван. Прим.ерно с середины на нем располаrается вначале сферулито­

вый. слой следующей переrородки, а затем пI)изматически структури­

uованное под,ушкоо6раэное утолщение. Этот. rре6ень, которыi я наз-
.. 

вал. муральЕЬiм гребнем, наблюдается у всех онтоrенетичеЩtИ более

молоwх перегородок. Он располагается, за исключением раннеон­

тогенетическоrо дорс!3,льноrо участка, исключительно в угле нале­

гания соответственно следующей перегородки. Кроме как в уrле на­

легания. я моr на6т.u0дать. этот мураль.ный гребень, осо6енно чётко 

выраженный у моло.Щ:IХ экземпJI.F.фов" в задней части ЖШlОЙ камеры. 

Он находится там перед последней перегородкой на расстоянии, точ­

но соответствующем одному расстоянию между перегородками. и в ви­

де сплошного rpe6шr точно обозначает ход лопастноi1 лш�ии. Между 

мураЛоным гребнем и перегородкой развит "светлый. слой", пред­
ставл.шощий упомянутый выше призматический слой. Это представлен­
ное трема экземплярами состояние развития • с одной стороны, а 

также, и прежде всего, структурная: д.и:I!ференциация, Cl другой сто110-
ны, позволяют установито, что муральный rреdень. относится .к пред­
шествующей перегородке и за.к.ладывается одновременно с ней.. В он­
тоrенетшческом отношении это показывает, что последующая перего­
родка. закладывается на этом м;уралыюм гребне. 

Принаддежность этоrо rреdня ранее не была правильно понята; 
в большинстве СJiучаев принималось, ч.то в этом утолщешш проявля­
ется вторичное заполнение(= зацоJIНЯющая: масса угла пре.ЦЪI.дущей
камеры Appelto·+ I893}. Наблюдение того факта, что, с одной сто­
роны, соответственно последу.ющ� nереrородка за.клэ.дываетс.я на
адорально нисходящей части мypaJioнoro rgeбшr и, с друrой сторо­
ны, сам муральный rребен-ь для соответстве.вно последней переrо-
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родки образует позерхность закрепленШI су6эпителиально! мускула­

туры, свидетельствует о том, что при заложении новоh перегородки 

эта мускулатура а�по.шшла, очавидно, решающую фушщию. Зто аредсrо­

ложение подтверждается тем, что на месте, где на муральном rре6не 

закладывается перегородка, располагается промежуточное призмати­

чески структурированное подуmкообразное утолщение (та6л.20, рис.I), 

указывающее на закрепление су6эпителиальной. муску.nатуры во время 

нового заложения перегородки (см.рис.2). 

--Рис·.!• Изображен апикалышй участок жилой камеры с тремя: .мио­
адгеэив.нъrми. эпителшrми. Су6эпителиальная мускулатура налегает на
муральном rре6не (rrн.1г,iL ridge ) , продоль.ная мускулатура _ на вевт-
раль.ном гребне ( v�ntral annu\aг r-iclt1e ) Все rтnи '"J • �� зматичесюr струк-
туриро.ванвые слои пока.за.вы. черным цветом.: 
I - су6эпителиалонЕЩ мускулатура; 2 - втягивающий .мускул.; з _

продоJ1Ьная мускулатура 
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Рис. 2. Сечение апикальноrо участка. жилой камеры Jlf().ufi l us

p.Jmpiliц s с последней rrереrородкой и муральным. гребнем. Сту­

rrени роста I-4 или 51 покаэывают, как аrrикаль.ный участок мантии 

перемещаете.я до мураль.ноrо rре6ня или остаётся закреwrенным там. 

с помощью су6эnителиа.львой мускулатуры 

Ориентиt1овка, призм в этом приШЛЕ.1.тическом подуш.кооdразном

утолщении. позволяет различить направление натяжения су6эrштели­

ально:fi. мускулатуры.. Так как призмати:ческое подушкоо6разное утол­

щение непосредственно примыкает к сферуJШтовому слою и оба ови 

перекрываются тоnстостенным перламутровым слоем. перегородки, 

субэпителиаль.ная мускулатура на ранвеШ стадии заложеншr перего­

родки должна 6ыла. высвободиться из этого закреп.11ениа:. Однако, 

так I{ак вещество раковина вы.целяетс.я то.11ЬК0 из мантийной поверх­

ности, остается под вопросом, что апикальвый участок мантии так 

далеко должен 6ыл переместить.ел в ораль.ном направлении, чтобы 

достичь места, где закладывается новая перегородка. Эта позиция

периферическая, однако она достюкимэ. там, где распол.ожеs мурал.ь-
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ный гребень или там, r�e к rре6ню прикреплена су6эпителиальная 

мускулатура. 

Очевидно, су6эпитедИальнаа муску.латура своим. закреrп1евием 

на внутренней стороне раковины ма.ркируе1 то место, rде за.клад)I­

вается новая переrородка. В связи с тем, что муральный. r'!lе6ень 

генетически образуется как результат соответствующего уситш 

натяжения со стороны су6эпителиал.ьной мускулатуры, последняя ва­

полняет решающую. функцию при эаложеmш переrородок. 

В. Стuуктура. переrородюr аммоноидей 

Первые исследования одного экзеrvшляра ieioceгas opalinum 

с сохранившейся раковиной свидете�ьствуют о том, что как внеm­

шш оболочка, так и прежде всеrо септальные образования имеют 

сопоставимое С"'1)аковШiой наутилуса строение. Особое внимание 

привлекал. отчётливо выдеJ1Я.Ющийся по форме и структуре элемент. 

раковшш, располагавшийся в виде "запоЛЮlющей Nia.ccы• в уrле на­
леrаниа перегородки.. Этот элемент, имеющий в сечении цgи6лизи-'"' 
тельно треугольную форму, приэма.тически структурированныi, на­
поминает мураль.ный гребень наутилуса. Подтверждением. этого на6-
.mодеюzш .я.вшшсь шлевшиеся у меня в отличной. сохранности квен­
mтедтоцераты из келловен района Лукова в Полыnе, хорошо сохра­
нившиеся элегантхЩераты из Ape1нic6ypra, а также обломки бакулита
из меловых пород .iGжной Дакоты. 

Это первое указание на возможное наличие мурального гребня
и У. аммоноидей подтвердилось. сrри изучении прежде всего круаных
форм. У мелкшс экзещтяров эта структура часто была перекрыта
из_,..� 6ольmоrо количества органического вещества..



Надежное uодтве:рж;:.ение тоrо, что в этой сходной с муралышм 
гребне� наутилуса структуре представлено rомолоrичное о6разова.­

ние раковины, дали. Щ>ежде все ro специалыше формы, например 

,lJ,Войные rре6ни (табл.20, фи:r.2 и 5). Одна.ко в большей. частк rре6-
ни в сечении щrлядя.т неравносторонне треуrольНllМИ (табл.20, фиr. 
3 и 4; та6л.2I, фиr.З-6) с полого оканчивающимся а.дора.ль.ным выс­
тупом и более сильно наклоненным адапикалЫ:IЫМ участком. Адораль­
ный спад очень быстро утоняете.а мe'Jif.]JJ внутренним rrриз11.атическим

слоём стенки. ракови.ны и перламутроБЬIМ слоем переrородки. То, что 

муральный гребень генеттески от.носится к предыдущей переrородке 
или к ее внутреннему призматическому слою выражается в том, что 
rре6ни а.дапикально перехощrт в тонкостенныn призматически струк­

турированный слой (табл.20, фиг.2; та6л.2I, фиr.4). Этот призма­
тический ел.ой, хотя ero толщШiа. очен� часто составляет несколь.ко 
микронов, прослежизаетс.я до следующей переrородки. Вблизи послед­
ней он постепенно утолщается и переходит тем самым в собственно 
переrородку (та6л.20, фиг.,). Структу�а этоrо призматического 
слол измеш.Iется раэJIИЧно, но в основном на. учас.тке перехода к 
свободной части переrородки, и он переходит в перл.амут�овы.й. cJIOй 
или же накладывается в виде сплошного сдоя на придвиrающийс.я к 
перегородке nерл.а.I',11УТРОВЬIЙ. cJioi С табJI.20, фиr.2, рис .3). Струк-
турные измененmr такого рода, ВЬiр�ющиеся в переходе сrер.uа.мут­
ровоrо слоя в r!I)ИЗ.матически структпирова.нm1И: с.пой: wш. наоборот,
мы наблюдаем у наутилуса примерно на этом же месте. Они свиде­
тельствуют о фунщиональных иэмененмх отдел.ышх участков ман­
тийного эпителш:r. ПоявШIЮщийся на участке перехода перламу�о­
вый CJlOЙ (та6д.20, фиr.2) представмет с�6ой на сво6одной части
пе·регород.ки оановаую составJШЮщую вещества. раковины и перекрьша-

_етс.я во внешнюю сторону JШШD тошrостенIШМ. сферул.итовым СJ1оем
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ИЛИ еще ТОF..КОЙ. КОНХИОЛИНОВОЙ :-.�ем.6раной. Структуuная диф.Qере.FЩИа­

ЦV..Я перегородки впл.оть до муральвого rgе6ня полностью соо'!Sетст­

вует таковой, на6людаемой у наутил:уса. На всем своем 119отюкении

она пgедставляет .муральную часть переrоро,цки. Наблюдение, заклю­

чающееся в том, что у изученНЪiх нами форм, которые все же отао­

ся:тся к четырем различньа.4. родам, а ере городки заJIОже НЬI на мураль-

ном rре6не, е-видетел.ьст:ауат о том, что и у аммоноидей. 6ыла выра­

жена су6эаителиальная мускулатура и что она ари зал.ожении новой

перегоgодки даже играла решающую роль. В качестве доказательства

этого утверждения л интерпретирую на6.п.юдение, которое мне уда­

лось сделать. на дв;vх еще не совсем. выросших квенmтедтоцератах. 

На ваут-gеннем ядре соответственно частично разрушенных раковин 

были видны две ао форме совершенно идентичНЪiе лопастаые линии 

(таdл.21, фиг.7 и 8). Было также видно, qто расположенная адаnи­

кально линия. была нескоJIЬ..Ко шире , чем передняя, к что они. оче­

видно продоJ:L'Кались во внутреннее ядр� окаменелости. Передняя 

лопастная JШНШi казадас& несколько уже и 6ыла свецее о.крашена. 
Была также отчётл.иво видна распо;1оженная между dбеими лопастны­
ми л.инЮL\Ш и кажущаяся очен� тонкой. известковая. корочка, окру­
щающая _.внутреннее ядро, но в нескольких местах. разрушенная. Три 
п:gоэрачных шща., изготовленные через эти .nопастные JШНИИ., rrока.­
за.,ш, qто апикаль.но прохомщая лопастная .nиншr относится к noJl­
нon перегородке, а вторая состоит JШШо из мурадьного гребня
( та.6л.2I, фиг. 9J •. Между обеими лопастными JШНШlМИ протагивался 
частиqно прерывающийся призматический cJioй толщиной 3 м.к. Этот 

фа.кт - что собственно лопастной линии на расстоянии однои пере­

rородR.И. предшествует муралышй гребень., который по своему JШ.Ней­

ному 06.nику точно соответствует настоящей лопастной линии, _ 
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соответствует тому, что мы наблюдали к на. раковинах j/а,,ц i;Lus 

Рис .3. Сечение апикаль.ноrо учас�ша. жилой. камеры аммоноидеи 

с ·последIIей nереrородкой. Изо6ражен частично IIЛотно арилегающи:й. 

мантийный эпителий и закреаленнЭJI на м.ураль.ном rре6не су6эаите­

лиальная мус"Iqлатура. Стуаенк роста I и 2 или S" показывают, ках

натягивается апика.пь.ны:й. участок мантии в периферийном за.креnле-

нии: 

Наблюдение показывает, что м.ураль.ный гребень. выдеJШJlся вмес­

те с соот:аетственно �редmествующей перегородкой, а именно ко 
времени" когда. мешок о внутренностями расrrоnагался .,ещеJ вdJшзи 

последней nоШiостыо развитой перегородки.. Оно показывает также, 
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и это представляется. весьма существенным для морфоrенеза пepero-
r., ·  

родок, что новоо6разующая:ся перегородка за.кл.адывается на этом 

подстилающем муральном гребне. 

В цел.ом можно сказать., что у а.ммоноидей. была развита гомо­

логичная: су6эпителиальной мускУлатуре наутилуса мускульная: ткань, 

которая, также в соответствии с расстоянием между- септами, была 

прикреплена к развитому на вceft внутренней стенке раковины греб­

ню (.муральному 111е6ню). В связи с тем, что пршчинно rре6ень раз­

вивается там, rде начинаетсл щскуль.ная ткань, эта су6эпители­

а.,Lьная мускулатура имеет решающее значение при заложении переrо­

_родок. С точки зрения фушщиональ.ноrо назначеюш она аррети:9ует 
,. 

на мура.льном rре6не отделлющиися на апикальном учасuе мешок с 

внутре нностяw&. 

Удлинение кристаллитов до призм происходит, очевидно, под 

воздействием усшшй. на"r.>Шения миоадrезивного эпитетш. 

Обратимся еще раз к функции су6эпителиальной мускулатуры.. 

Как показали анатомич.еские исследования. М.Шмидта (1925) 9 и Мут-

вея ( Mutvei I955) на .мягких частях современных JVau f-Nцs , 

мешок с внутренностями только в аrIИRа.11Ьной части шой камеры 

прочно сое.дине� со стенкой раковИНьt с помощhю трёх различиwх 

один от другого мускул.ышх эпителиев. Размеры, положение и форма. 

площади прш\репления позволяет сделать выводьr о функции отделD­

ных мускульных тканей.. Она несомненна для. втягивающих мускулов, 

щ�иr\репленных на о6е:их rоризонтаЛhно расположенных широких мес­

тах закреплений. Их rоризонтальаое положение вследствие дорсаль­

но вздутой раковины обеспечивает оптимап.ьное сжатие, служащее 

для втягиванм rоловы в жилую камеру. 06е друrшэ мускульные Т!Ш.­

Ш/1 - су6эпктелиальная М9скулатура и продоJIЬвая муску.патура, зак-
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крепленные соответственно на узкой, но развитой. на всей внутрен­

ней поверхности зоне,- служат дшr закрепления мешка. с внутреанос­

тлми в жи.11ой камере. Sa искJIЮчением лентооораэноа зоны прикрепле­

ния у края устья, это единственные прочные соединения с ракови.­

uой. Все осталь.ные поверхности отде.п.ены от стенки раковины за­

полненной жидкостью мантийной щезrью. Ка.к по структуре, так и по 

положению и щ:ютяженности щурал&ный rре6ень аммоноидей моr 6Ьlть 

J1ИШЬ мэстом закрепленм су6эпител.иа.nьной .мус.Е\;{.Jrа.туры. Возможно, 

6нли развиты и. другие мускульные эпителии.. Как показали ::а:ссл.едо­

ва.rпш Д,Кордана ( Jo,�.,(a•1 I968}, названная им "структура ленточного 

закрепления" в соответствии с ее положением могла явзшт�са мес­

том закрепления продольной .мускулатуры. парные, распо.nагав!IlИеса 

та.ю-'е rоризонталоно отпечатки. 6ыJШ зонами. прикрепления ддя JJJ3'YX 

втягивающих мускулов. 

Ва.жнъrе данные 06 ориентировке к о фуНiщии как продольной 

.мускулатуры, так и прежде всего субэпителиалоноi мускуJIЭ.туры по­

лучев:ы в исследоваюшх Раутера. В rистолоrическом отношении он 

различает переднюю и заднюю прикрепительные связки, на которых. 

прикрепдена соответствующая. .мускульная ткань. на передней при­

крешrтель.ной с.вязке ЗшqJеплены ародош.ные мускульные ветви, ори­

ентированные параллельно оси_ раковиньr и адапика пьно rrротнrиваю­

щиеся к эаднеf! прикрепи.тельной сВ.Fiзке •. Эта rrродо-Цh-ная t:JfiCF:JllЭ.TY-•
ра постепенно теряется ил.и огран�чиаа.етс.я мантийной полосой,
пронизанной JlИlilb тонкой поаеречно! во.n.окнистостыо. Она, в свою
очередь, ограничи:вается задней прикрепктель..ной сJ:Шзкой. на кото­
рой опять начинается арододь.ная мускулатура, а именно су6эrште­
.п.иальная .мускулатура. Она аротяrивается и.сКJI.Ючитель.но в апикадЕi­
в:ом направлении.. 3аднаЯ прикрепи.теш.ная с.в.азка нал.егае�r на. иу-
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ральный rgебень (= n,1,1raL гict1e ) , !I;!)едняя - на "VeV1tra.L anviu­

ta, r,c'\�e ". Sаслужквает в1:пw1ание также наблюдение тоrо, что 

су6эrштелиал.�ная мускулатура сложена ПI)одоль.нuми свазками во.110-

коа, перекрещ:ива.ющихса под небольшим уrлом. 

Каr{ позволяю� судит� дкDыеренцированные онтоrеаетически и 

филогенетически лопастные линии. аммоноидей, эта дЕl4ере1ЩШЩия 

MCllii:eT означать тш�ь увел:ичИЕшуюся: nрикреацтеЛоную ш1оидць. су6-

эпителлал.ьной мускулатуры. Зто увеличение следует Ш:Iтерпретиро­

вать как фушщионал�:.ное улучшение, которое, судя по их ортоrеве­

тическо.му развитию, было генетически детерминировано. Функцио­

нал1>ное улучшение этой муску лэ.туры могло заключаться JlИПlЬ в 

улучшении_ ее удерживающей и закрепляющей функции, которое 6ыдо 

достигнуто путем площадного увелnения эпитеJIШi. 

На вощ;_юс о побудите.лhном моменте ул.учmеюш nр:икреn.n.ения 

определенные указания оШLть дают исследованm� М.Шмидта. Как по­

каза.ли измеренШi, расстояние между обеими прикрепительными св.аз­

ками чревычайн:о изменчиво. При этом многочисленные JlИНИИ нарас­

танwr передней прикрепительной связки. показывают очевидное по­

степенное иродвmкение вперед этой эоны прикрепительной сшrзки, 

а та.IОАе втягшзающей �скула.туры. Так как задняя арикреnи.тельная 

связка остается. стационарно закреrшенной, по.ка о6разующаяс.я пе­

регородка полностью не о6осо6ится: , nоnеречно-полосчатая муску­

.r!ftтура попадает в условия натяжения, хотя возможно и У.алого. 

Вследствие тоrе1, что это усилие наТjШенин действует постоянно, 

оно передается. су6.э�телиа..,1Qной мускулатуре в тот момент, Еоrда 

Ьна освобождается: из своего закреплеюш. Именно это усилие натя­

женил ориентирует nриэш призмати.ческоrо подушкоо6раз1юrо утол.­

щения в оральном направлении. Еа.хомщаяс.я в условиях натяженш�: 
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поперечная мускулатура тянет на этоii @Зе су6эаитеJШВJIЬЕУЮ �с­

кулатуру в оральном наnравлении. Как только будет достиrнуто со­

стояние отсутстви.я натяжения, су6эnителиа.льная мускулатура вновь 

прикрепляется к стенке раковиньt и создает.новую зону сrрикрепле­

ни.я. С большой ве�оятностью ваачале щzскул.ьные волокна ресор6и­

руются wш новоо6разуютса там, где закr.�.адываатся навал зона 11ри­

креШ1ения. Если перенести эти расс�енш� на аммоноидей, а с тем 

и на возникновение лопастной линии, то здесь мы, очевидно, имеем 

дело с диф]еренцированным нарастанием мускуnь.ных св.азок. Отдел&­

ные смзки прикрепляются не одновременно, а начиная от лопастной 

основы постепенно и до седл.овинных раздеJIОв. Очевидно сохраняюще­

еся действце ycИJlIOI растяжешш, исходащее от продольной. мускула­

туры и о6усло.БJiенное не11рерывным ростом, растягивает краа седел, 

а ��есте с тем и сами одела в ора.ль.ном. напра.вJ1ении. Этим мог,ут 

быть объяснены параллельное оск ориентИI)о:вание элементов лопаст­

ной линии., а также вспу,швание листков седла по аршщиnу "nyJ1�ф11

(Зейлахер, см.данный номер журнаr!В.). 

В связи с тем, что цgикрепитель.ная сШiзка на участке своего 

зак:репленш� приводит к о6осо6лению мураль.ноrо rре6ня:, nосnедв:ий 

и формир�·ется в соответствии с ее Jl.Шiе,ным расположением. 

Для наш.их да.Jiонейmюс рассу;v...де ни:й важно вспомнитD о том, что 

мура.льный гребень закладывается перед последней перегородкой на 

расстоянии, соответствующем ме.жперегородочному расстоянию или 

расстоянию меж;:сr лоuастными. JIИНШL'VlИ. Анатомически. это означаат, 

что за (адаmшал.ьво) л.иние2. закреW1ениа (муральны..м гребнем) и до 

последней перегородки продолжается еще а.rшкалDНЫЙ участок мешка 

с внутренностями.. Эта расrrо.Ш>женная между му!)ШНЬIМ rре6нем и ае­

реrородкой нуполоо6рааная часть мепша.. с внутренностями отдедидась 
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на стадИ11 роста от uе�rородки и перемеЩ.аЛась адорально до ли­
нии закрепления. су6эпиfелиальной w�скудатуры. Достигнув ее, она 
на'J.'в;нула и придала фор поверхности мантии в пе!)иферийном зак-

.. ., реплении, п"Qичём следует ожидать к доо:олнитеЛЕ>но11 дещормации, 

о6условленной, с одной ст роны,определенно имеющимся давлением 
мантийной. жидкости и, с др гой стороны, нагружающим мешок с внут­
ренностями rидростат:ичесюirv давлением. Как только на.т.sшение до­
стигло стационарного состоя1шз:, вначале последовало площа.дное 
о6осо6левие конхиолиновоrо с оя, в основании. которого затем ш­
делилось известковое вещест • Тем самым на му-ральном rре6не 
заложилась новая перегородка. Решающее значение су6эпитеnиа.ль­
ной мускулатуры в заложении нс й перегородки проявилось в двn

отношениях: 

I. Она определила расстояш.\е до пос.11едней перегородки.
2. Своим закреплением на внутренней. стенке раковины она оп­

ределила периферийный облик пер�rородки.. 
Ова как 6ы штш-шоо6разно rrer:1... ала свою форму NJЭ.нтийному эпи­

телию, который натянулС.ii в своем. Эi;. реплении. Это натяжение про­
изошло вследствие ��1.тия су6эпителиа. ьной мускулатуры. 

Тем самым морфоr'ечез септаJiоной п<. ьерхности. зависел от со­
стояний различных на�:.'Я.�ени:й, обусловлеh t:"" геометрическим рас­
пределением лопастных и седельньrх элемеr. тов. Волнистый узор 
септал&ной поверхностЕ\ определялся тем. cr мым в первую очередь 
количеством и положениJм лопастных и седе" ышх элементов. В 
связи с тем, что ка.к их. количество, так и пол.ожени.я 6ьtли ге-
нетически фпсированы, их оси ориентирова.лцсь. не по статическим. 
тре6ованинм определенных сечений. оборотов,� по узору расnреде-
.r.енм лопастных и седельных элементов. \
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:S заключение этих рассуу.:,цений встает вопрос о том - имело ли 

это умно�ение лопастных и се�ельных элементов, а также их расщеа­

ле?Ие какое-либо статическое а-gеимущество, ка.к 06 этом пишут Шин­

девольф ( ScviivнtewoLf I972) 8 , t.�утвей и 3ейла.хер (в данном номере 

дУDнала)? Познание тоrо, что морфогенез септальной поверхности 

исходил от субэnи.телиа.льной ��скулатур�, футщиа котороn заклю­

чалась в закреплении и диё.[:ференциация которой представлял.а собой 

улучшение адrеsивно� функции, отчётливо показывает, что волнис­

тость септальной поверхности определенно не следовала статичес­

ким требованиам. Этим о6мсннется также уже установленная Шинде­

вольфом ( ��hiV\(Лewclf 1972) 8 и Видманом ('Wiedmaran I972} 14 неуао­

доченность волIШстого узора при одинаковых сечениях оборотов. Та­

ким образом, ортоrенет11Чесrtа.Я ди�ере1Щиация лопастной линии ЯlЗ­

л.яется шражением ди�i4?ерещирующейся субэаител.иаJlоной мускулатуры, 

перенесшей свой узор на адорально перемещающуюся ма.нтdную повер­

хность. 

r. Обсуждение

06сужде.е.мая 3ей.ла.хером (в данном номере журнала} попытка мо­

делированм на отдельных фазах вполне перекрываетса с наmшли пред­

ставлениями, например в том, что а.rшюз.JIЬный участок ма.нтп натяги­

вается в цериферийном закреплении и что в ходе э.тоrо процесса мо­

жет происходить формирование облика седеJlhНЫХ листков по приIЩипу 

"пул!!.оф". Наличие муральноrо rре6м и на участке седельных лист­

ков свидетел�ствует однако о 

ми точками,6ыл развит миоадrезивный эmrтe.ud. Это динамическое 

изменение, соrласно нашим п�едставлениям, су6эпитеJIИЭ.J1ьная мусf!У-
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латура испытывает в форме актиьной наг-gузки растяжениа под воз­

действием продольноt муску латур:ы уже в тот �10мен1: времени, когда 

мантийный эпителий еще располагается на цоследнеu переrородке. 

Под воздеiствием перУ�нентно �еаствующеi нагgузки растяжения 

происходит обусловленное неодновременно протекающим прикреплени­

ем сзазок волокон формирование облика лоnастной линии. Образую­

щийся таким образом узор точек опоры детерминирован генетически, 

о чем свидетел�ствует определенная форма лоnастных и седел&НЬIХ 

элементов. Репликационный. процесс - и в этом наши представленм 

расходятся - начинаете.я уш.е в ходе эаложениа перегородки, т.е.

когда п9v.1Мерно треть перегородки уже минера.лиэована. :V.менно уже

тогда субэпителиальная мускулатура освобождаете.я из своеrо послед­

него закрепленш� - призматического подушкообразного утолщения. -

и переходит на орал.ЫiЫЙ. конец �.�урал&ной части. Разди:.[щереЕЩиро­

ва.в!!lаяся на участке своего эакрепленШI су6эrш.тешгrал&ная мускулэ.Т9-

ра шта.'\Шоо6разно передает эту форму на переходящий. сюда. позже ман­

тийный эпителий, натягивающийся в этом закреплении.. 

Д. Заключениех/ 

х/ Заключение работы написано на английском языке. В нем подводят­
ся итоги сопоставительного рассмотрения особенностей развития ло­
пастной динии у наутилуса и аммоноидей. Кратко излагаются рассмо­
тренные в предьщущих разделах временные и пространственные соотно­
шения в развитии перегородки, мурального гребня и субэпителиальной
мускулатуры. (Примеч. перев.) 
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Пояснения к та6лrщам 

Та6лица ZO 

Фиг .l. 1i�радьншt ttpe6eн& ( М� ) (вент-ральный) формы ./Va.wfi Lus 

p"mpiliиs внутреннеrо призматического слоя ( 1 Р } , нал.еrа.юдеrо 

на стенку раковины; на нем gассrолаrаются внешний ари:з�\12.тичесюш 

слой (аР ) (о.]ерулитово призматичес..ки:й слой), аримьша.ющеа к не� 

аризматическое подушкоо6разное утолщение ( Pk ) и. сrерлэ.мутрошd 

ел.ой СJ1едующей перегородки; х::.::.о.

Фиг.2. IViуральный гребень (двойной гре6евь} формы Oиet1sfeclfo­

нa внутреннем. призматическом слое стенки раковины. 

На нем располагаете.а следующая переrо:gодка. с внешним призматичес­

ким слоем, :утонюощимся перламутровым слоем. и внутренним призмати­
ческим. слоем; х680. 

Фиг .3. Очень mироко развитый. мура�ный r:gе6ень �рш 8с,си -

и fe.s с;р. с налегающей перегородкой; внутренний призматический 

слой очень толстостенный: типично ДДR седельных листков; х300. 

'2иг.4. Фрагмент фиr.3 с мураш..шш rре6нем и зал.еrаю;тт,им, на. 

нем сферулитовым слоем; х470. 

Фиr.5. Мурал.ь.ньш rpe6eai:. lдвойно:i rре6ень) формы /vaцl-itцs 

pornpi(.i'us с налегающей аерегоро.цкой; х I60.

Фисl и 2. Муnа.IIЬные rре6ни формы JVaufitus pompifius 

в сечении трехуrоJIЬные, с налегаю:цими аереrородIШМИ.; х.325. 

Фиг.З. Пе-реrородка. формы Queиsfeoltoceгo.s sp" о примыкающей 

сiфонной во:gонкой (венТI)аль.ной), аалеrающаs� на .мура.пьный rре6ень.. 

Внешний призматический слой очень то.псто�тенныи, под.отилаемый. 
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перЛ&�тровым слоем, перехо�щим в тонкостенный аризматnесхd

слой; х250. 
Фиг.4. Фgагмент рис.3; на внутреннем. сrризматичес.ком с.п.ое 

стенки раковины расrrоложен му:раль-ный гребень; х470. 
Фи�.5. Ыуральный гребень :�ор.мы Sa.cu/t'fes s.p. с на.uожеШiой 

пeDeropoд..�ou, внутренний п�из.матический сnок которой оаят& раз­

вит тол.стостеаным. (листок седла); xZOO. 
-Jиr. б. Фрааv�.ент фиr. 5; мураль.ный rpeei'e но с расnо.пагающейся 

на нем переrородкой;х470. 
Фиr. 7. Лопастная линия. формьt Gwensfedfc(eГ4$ sp. с располо­

женным под вей мураль.ным гребнем; х4. 

Фиг.8. W�Уралъный rребень формы. Qu@11-.ftclfйceгas �р. , сформи­
ровавшийся в соответствии. с лопастной линией; xIO.

Фиr.9. Сечение изо6:gЭJ1:енаоrо на.фиr.8 .мз;рал�ного,1:'Dе6.аа, nе­

реходящеrо в nризма.ТJ{Чесrшй ВнУТ�евншi ел.ой; х?ОО. 
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Tafel 21 Таблица 21 
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