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Uber die Entstehung und Funktion der Lobenlinie
bei Ammonoideen

WoLrraM BLIND, Gieflen®

Mit Tafel 20—21 und 3 Abbildungen im Text

Zusammenfassung: 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 Septalfliche erfolgt durch Verspannung des Mantel-Epithels in der durch
die Subepithelial-Muskulatur gegebenen Verankerung.

Abstract: 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,
dafl die verschieden strukturierten Schichten der Schale von Nautilus pompilius in funk-
tioneller Abhingigkeit von bestimmten Abschnitten des Mantel-Epithels ausgeschieden
werden. Dies trifft sowohl fiir die Auflenschale als auch vor allem fiir die septalen Ein-
lagerungen zu. Da die Schalen von Ammonoideen einen vergleichbaren Aufbau mit ent-
sprechenden Strukturdifferenzierungen zeigen, wurde von der Struktur auf bestimmte
Epithelien und damit auf deren Funktion im Laufe der Absonderung der Septen ge-
schlossen.

Dafl Untersuchungen der Schalenstruktur nur an hervorragend erhaltenem Fossilma-
terial durchgefiihrt werden konnen, versteht sich von selbst. Dies aber verdanke ich zu
einem guten Teil Herrn DieTL vom Staatlichen Museum fiir Naturkunde in Stutt-
gart und Herrn Prof. Dr. SeiacHer, Tiibingen, mit dem ich auflerdem mehrfach
und befruchtend iiber das vorliegende Problem diskutierte.

A. Einleitende Betrachtungen

Der Lebensbereich des rezenten Nawtilus zeigt uns, dal zwei wesentliche, von
physikalischen Faktoren bestimmte Funktionen seines Gehduses darin liegen, ein-
mal dem hydrostatischen Druck zu widerstehen, zum anderen den Auftrieb zu
regulieren. Versuche (DENTON & GILPIN-BROWN 1966) ergaben, dafl das
Nautilus-Gehiuse 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. Prarr (1911), der erstmals Versuche und Be-
rechnungen an Nautilus-Septen durchfiihrre, {ibertrug diese Ergebnisse auch auf das
Ammonoideen-Gehiuse. Er unterzog es damit erstmalig einer funktionellen Betrachtung.

* Anschrift des Verfassers: Prof. Dr. WoLFrRAM BLIND, Geologisch-Palintologisches-Institut der
Universitit Gieflen, 63 Gieflen, Landgraf-Philipp-Platz 4—6.
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Vorbehaltlich der Annahme, daff die Ammonoideen in nicht so tiefe Regionen abge-
stiegen sind, Skologische wie biofazielle Beobachtungen sprechen dafiir, stellt das Ge-
hiuse des rezenten Nautilus das einzige Objekt dar, um zu statischen Erkenntnissen von
Gehiusen mit dieser Architektur zu kommen. Eine gewisse Voreingenommenheit gegen-
iber dem rezenten Nautilus und den zu ziehenden Vergleichen mit Ammonoideen-
Gehiusen geht im wesentlichen auf die konservative Formgestaltung seiner septalen Ein-
lagerungen zuriick. Da wir vom Nautilus aber mit Sicherheit wissen, dafl er in Wasser-
tiefen von mindestens 600 m vordringt, scheinen seine zum Apex hin gewdlbten und
peripher nur schwach differenzierten Septen ausreichend dimensioniert zu sein, um dem
in groflen Wassertiefen herrschenden hydrostatischen Druck widerstehen zu konnen. Eine
so elementarme Lobenlinie, wie sie der Nautilus zeigt, finden wir nur noch bei den il-
testen Ammonoideen, Eine orthogenetisch gerichtete Entwicklung innerhalb der Ammo-
noidea hat aber zu einer betrichtlichen Vermehrung der Loben- und Sattelelemente ge-
fithrt, Diese reichen mit ihrem morphologischen Geprige bis weit in die Septalflichen
hinein, verbinden sich grofitenteils mit korrespondierenden Elementen und erzeugen so
ein Wellblechmuster. Solche Muster werden vor allem von WESTERMANN (1956,
1958, 1965, 1971), entsprechend ihrer Achsenverteilung, in Beziehung gesetzt zu ihren
Windungsquerschnitten und damit statisch interpretiert. Sowohl ScHINDEWOLF
(1972) wie auch WieDMANN (1972) zeigen, dafl zwischen der Anzahl und der
Orientierung der Achsen auf bestimmten Windungsquerschnitten keine Beziehungen be-
stehen, vielmehr genetisch fixierte Verteilungsmuster bei entsprechend morphologischen
Verinderungen erhalten bleiben.

Vermutet man in der wellblechartigen Ausformung der Septalfliche, entsprechend
WESTERMANN (1956, 1958, 1971) und RuzHENCEV (1946, 1962) eine statische
Verbesserung, so erhebt sich gleichzeitig die Frage nach dem Wofiir. Wie wir fiir den
grofiten Teil der Ammonoidea annehmen kdnnen, 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
bestitigt werden kann. Entgegen den statischen Erkenntnissen nimmt die Didke der
Septen zur Lobenlinie hin nicht etwa zu, sondern ab. Bei entsprechender Druckbelastung,
und zwar sowohl der Gehiusewand als auch der Septalfliche, vermittelt durch den
Weichkdrper, sind vor allem die peripheren Teile des Septums entweder durch Druck
oder Zug belastet. Ziehen wir die weitergreifende Differenzierung der Lobenlinie in
Form ihrer zusitzlichen Zerschlitzung noch in Betracht, so wird auch in ihr ein funktio-
neller Vorteil gesehen. ScHiNDEWOLF (1972) und Mutver (in diesem Heft) se-
hen ihn darin, dafl die Septenrinder dadurch inniger an der Gehiusewand befestigt
sind und sich damit die Widerstandsfihigkeit des Gehiuses erhdht.

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

Mit diesen Uberlegungen soll nun nicht der Eindruck erweckt werden, als ob den
septalen Einlagerungen eine nur untergeordnete hydrostatische Funktion zukommt. Es
kann kein Zweifel bestehen, dafl der vom Weichkdrper auf das Septum iibertragene
hydrostatische Druck aufgefangen werden mufl. Darin diirfte die Hauptfunktion des
jeweils letzten Septums liegen. Fraglich erscheint nur, ob mit der Loben- und Sattelbil-
dung und ihrer sogar noch weitergehenden Differenzierung tatsichlich eine statische Ver-
besserung gegen einen auf der Gehiusewand lastenden Druck erreicht werden sollte. Ha-
ben die Ammonoideen tatsichlich in der Tiefsee gelebt, wie Mutver (dieses Heft)
zu beweisen versucht? Weshalb haben die Ammonoideen nicht auch ihre Gehiusewand
dem hohen Druck entsprechend verstirkt? Weshalb ist die Auflenschale der Ammonoideen
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bei etwa gleicher Gehiusegrofe nur halb so dick wie die des Nautilus? Oder sollte sich
bei den Ammonoideen der physiologische Steuermechanismus geindert haben? Die Dik-
kenentwicklung einzelner Schichten der Nautilusschale, und zwar die Zuflere Prismen-
schicht wie auch die Perlmuttschicht, folgt exakt den schrittweisen Verinderungen des
Isotopenverhiltnisses 018/016 (EicHLER & RisTEDT 1966) in der Schale. Diese Ande-
rungen zeigen den im Laufe der ontogenetischen Entwicklung in Stufen erfolgten Ab-
stieg in groflere Wassertiefen an. Physiologisch gesteuert pafit sich die Dicke einzelner
Schalenschichten dem steigenden hydrostatischen Druck an.

Dafl die Formgestaltung der Septen, inbesondere der der Ammonoideen, nicht nur
von 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 iiber die Entstehung der Lobenlinie leitet
sich von sehr umfangreichen Untersuchungen ab, die ich an zahlreichen Schalen des re-
zenten Nantilus durchfiihrte. Dabei galt das Interesse vor allem der Differenzierung der
Schale und ihrer verschiedenen Schichten bzw. den verschiedenen Strukturinderungen,
die die Schichten an jeweils bestimmten Stellen zeigen. Die beim Nautilus noch gegebene
Moglichkeit, bestimmte Mantel-Epithelabschnitte den verschieden strukturierten Schich-
ten zuzuordnen, fithrte zu der weitreichenden Schlufifolgerung, dafl simtliche prismatisch
strukturierten Schichten, sowohl in der Gehiusewand als auch in den septalen Einlage-
rungen, von myo-iddhisiven Epithelabschnitten ausgeschieden wurden. Von der Funktion
her bedeutet dies, dafl jeweils im Bereich der prismatisch strukturierten Schichten eine
feste Verbindung von Muskel-Epithel an der Schale vorliegt. Diese Beziehungen lassen
sich sehr genau im hinteren Wohnkammerbereich nachweisen, da dort die grofflichig
ausgebildeten Retraktormuskelfelder und die schmalen Ansatzbinder der Subepithelial-
Muskulatur und der Longitudinal-Muskulatur entwickelt sind.

Die beiden letztgenannten Epithelien setzen jeweils an einer prismatisch strukturier-
ten Leiste an, die von Murver (1955) mit “ventral annular ridge* bzw. “mural
ridge® bezeichnet wurde.

Daf diese beiden Epithelien an diesen Leisten angeheftet sind, weisen auch die histo-’
logischen Untersuchungen von M. RauTtHer in M. Scumipt (1925) nach. Die
Subepithelial-Muskulatur, die von ScumipT mit Septal-Muskulatur bezeichnet wur-
de, insertiert am hinteren Haftband, welches seinerseits der Muralleiste auflagert. In sei-
ner Fig. 24 liegt dieses Haftband und damit auch die Muralleiste sehr dicht beim Septum.
Dies ist kennzeichnend fiir adulte Exemplare, deren letzte Septen einen vergleichsweise
kurzen Muralteil haben. Die Folge davon ist die bekannte Septendringung.

Besondere Aufmerksamkeit verdient die apikal liegende Leiste (= mural ridge), da
diese, gewissermaflen als Anschwellung, am adoral ausdiinnenden Muralteil des letzten
Septums liegt. Die strukturelle Differenzierung im Grenzbereich von Septum und Leiste
it dorsalseitig erkennen, dafl die auskeilende Perlmuttschicht des Septums von der zu
einer Leiste verdickenden inneren Prismenschicht iiberlagert wird. Ventralseitig, wo der
Muralteil entsprechend linger ausgebildet ist, geht die vom freien Teil des Septums kom-
mende Perlmuttschicht allmihlich in eine prismatisch strukturierte Schicht iiber, die ihrer-
seits der inneren Prismenschicht der Gehiusewand aufgelagert ist. Beide prismatisch struk-
turierte Schichten lassen sich als solche einwandfrei bis hin zum nichsten Septum verfol-
gen. Kurz davor verdickt die Prismenschicht des Septums zunichst langsam, dann aber
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doch sehr kriftig zu der Muralleiste (Taf. 20, Fig. 1). Diese ist, wie das Bild zeigt,
durchgehend prismatisch strukturiert. Etwa ab der Mitte lagert ihr zunichst die Sphiru-
litschicht des nichsten Septums und daran anschlieflend ein prismatisch strukturiertes Kis-
sen auf. Diese Leiste nun, die ich mit Muralleiste bezeichnet habe, ist bei simtlichen onto-
genetisch jiingeren Septen zu beobachten. Sie liegt, abgesehen vom frithontogenetischen
Dorsalbereich, ausnahmslos im Anlagerungswinkel des jeweils nichstfolgenden Septums.
Aufler im Anlagerungswinkel konnte ich diese Muralleiste, besonders ausgeprigt 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 erwihnte Pris-
menschicht darstellt. Dieser mir in 3 Exemplaren vorliegende Entwicklungszustand einer-
seits sowie vor allem die strukturelle Differenzierung andererseits gibt zu erkennen, dafl
die Muralleiste zu dem vorhergehenden Septum gehdrt und damit gleichzeitig angelegt
wird. Ontogenetisch zeigt dies an, daff jeweils das nichstfolgende Septum auf dieser
Mutalleiste angelegt wird.

.8
L

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

Die Zuordnung dieser Leiste wurde bisher nicht erkannt, vielmehr glaubte man, in
dieser Verdickung eine sekundire Ausfiillung (= Ausfiilllungsmasse des vorderen Kam-
merwinkels ArpELLOF 1893) des Anlagerungswinkels zu erkennen. Die Beobach-
tung, dafl einerseits das jeweils folgende Septum auf dem adoral abfallenden Teil der
Muralleiste angelegt ist, andererseits aber die Muralleiste selbst beim jeweils letzten Sep-
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tum die Ansatzfliche fiir die Subepithelial-Muskulatur darstellt, liflt erkennen, dafl bei
der Anlage eines neuen Septums diese Muskulatur eine offenbar entscheidende Funktion
ausiibt, Die Annahme wird dadurch unterstiitzt, dafl an der Stelle, wo das Septum der
Muralleiste anlagert, ein prismatisch strukturiertes Kissen (Taf. 20; Abb. 1) zwischenge-
lagert ist, welches die Verankerung der Subepithelial-Muskulatur wihrend der Neuanla-
ge des Septums anzeigt (s. Abb. 2).

Abb. 2. Schnittbild durch den apikalen Wohnkammerabschnitt eines Nautilus pompilins miv
letztem Septum und Muralleiste. Die Wachstumsstufen 1—4 bez. Se zeigen, wie der apikale
Mantelabschnitt bis zur Muralleiste hin wandert bzw. dort, durch die Subepithelial-Muskulatur
arretiert, verankert bleibt.

Die Orientierung der Prismen in diesem Prismenkissen lifit eine Zugrichtung der
Subepithelial-Muskulatur erkennen, die in oraler Richtung weist. Da das Prismenkissen
direkt an die sphirulitische Schicht anschlieft und beide von der dikwandigen Perlmurt-
schicht des Septums iberlagert werden, mufl sich die Subepithelial-Muskulatur im frii-
hen Stadium der Anlage des Septums aus dieser Verankerung geldst haben. Da die Scha-
lensubstanz aber nur von der Manteloberfliche ausgeschieden wird, bleibt fraglos, dafl
der apikale Mantelabschnitt so weit in oraler Richtung wandern muf, bis er die Position
erreicht hat, wo das nichste 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
Gehiuseinnenseite die Position, wo das neue Septum angelegt wird. Da genetisch die
Muralleiste durch entsprechende Zugbeanspruchung von Seiten der Subepithelial-Musku-
latur entsteht, bt 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
liefen erkennen, daff 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 Bestitigung dieser Beobachtung versprachen die mir in
vorziiglicher Erhaltung vorliegenden Quenstedtoceraten aus dem Callovien von
Luckow, Polen, gut erhaltene Eleganticeraten aus Ahrensburg und Bruchstiicke eines
Baculiten aus der Kreide von Siid-Dakota.

Dieser erste Hinweis auf eine moglicherweise auch bei den Ammonoideen ausgebilde-
te Muralleiste bestitigte sich durch Untersuchungen vor allem an grofiwiichsigen Formen.
Bei kleinwiichsigen Exemplaren war diese Struktur hiufig durch den hohen Anteil an
organischer Substanz iiberdeckt.

Die sichere Bestitigung, daf} in dieser, der Muralleiste des Nautilus gleichenden Struk-
tur, eine homologe Schalenbildung vorliegt, gaben vor allem Sonderformen wie z. B,
Doppelleisten (Taf. 20, Fig. 2 u. 5). Grofitenteils jedoch sind die Leisten im Querschnitt
ungleichseitig dreieckig ausgebildet (Taf, 20, Fig. 3 u. 4; Taf. 21, Fig. 3—6), mit einem
flacher auslaufenden adoralen Schenkel und einem stirker geneigten adapikalen Abschnitt.
Der adorale Abfall diinnt sehr rasch zwischen der inneren Prismenschicht der Gehzuse-
wand und der Perlmuttschicht des Septums aus. Dafl die Muralleiste genetisch dem vor-
hergehenden Septum bzw. seiner inneren Prismenschicht zuzuordnen ist, zeigt sich darin,
dafB die Leisten adapikal in eine diinnwandige, prismatisch strukturierte Schicht iiberge-
hen (Taf. 20, Fig. 2; Taf. 21, Fig. 4). Diese Prismenschicht ist, obwohl sie oft nur wenige
w dick ist, bis zum nichsten Septum hin zu verfolgen. Nahe diesem verdickt sie all-
mihlich und geht damit in das eigentliche Septum iiber (Taf. 20, Fig. 2). Unterschiedlich,
meist jedoch im Ubergangsbereich 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). Strukturinderungen dieser Art, dafl die Perlmuttschicht in eine prismatisch
strukturierte Schicht {ibergeht oder auch umgekehrt, haben wir auch beim Nautilus etwa
an derselben Stelle. Sie deuten auf Funktionsinderungen einzelner Mantelepithelabschnit-
te hin. Die im Ubergangsbereich in Erscheinung tretende Perlmuttschicht (Taf. 20, Fig. 2)
stellt im freien Teil des Septums den Hauptanteil der Schalensubstanz dar und wird
nach auflen hin nur noch von einer diinnwandigen Sphirulitschicht bzw. noch von einer
diinnen Conchiolinmembran iiberlagert. 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, daf} bei den von uns untersuchten Formen, die immerhin vier ver-
schiedenen Gattungen angehoren, die Septen jeweils auf der Muralleiste angelegt sind,
deutet damit an, dafl auch bei den Ammonoideen eine Subepithelial-Muskulatur ausge-
bildet war und diese bei der Neuvanlage eines Septums eine, ja sogar die entscheidende
Funktion ausiibte. Als Beweis fiir diese Uberlegung 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 dafl sie sich offen-
bar in den Steinkern hinein fortsetzte. Die vordere Lobenlinie erschien etwas
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schmaler und auch heller gefirbt. Deutlich erkennbar war auch noch ein zwischen
den beiden Lobenlinien ausgebildetes, sehr diinn erscheinendes Kalkhiutchen, welches
den Steinkern iiberzog, an einzelnen Stellen jedoch aufgebrochen war. Drei, durch diese
beiden Lobenlinien gelegte Diinnschliffe ergaben, dafl die apikal gelegene Lobenlinie zu
einem vollstindigen Septum gehorte, die zweite aber nur aus einer Muralleiste bestand
Taf, 21, Fig. 9). Zwischen beiden Lobenlinien erstreckte sich eine 3 u dicke. z. T. unter-
brochene Prismenschicht. Dieser Befund, dafl 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-Gehdusen
beobachtet haben.

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

Zusammenfassend kann gesagt werden, daf} die Ammonoideen ein der Subepithelial-
Muskulatur des Nautilus homologes Muskelgewebe ausgebildet hatten, welches, ebenfalls
einem Septenabstand entsprechend, an einer an der gesamten Gehiuseinnenwand ent-
wickelten Leiste (Muralleiste) angeheftet 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 sich 16senden und damit vorriickenden Eingeweidesack an der Muralleiste.

Die Auslingung der Kristallite zu Prismen geschieht offenbar durch die Zugbeanspru-
chung des myo-adhisiven Epithels.

Wenden wir uns noch einmal der Funktion der Subepithelial-Muskulatur zu. Wie
die weichteilanatomischen Untersuchungen von M. ScHMIDT (1925) und MuTver (1955)
am rezenten Nautilus gezeigt haben, ist sein Eingeweidesack nur im Apikalbereich der
Wohnkammer durch drei unterscheidbare Muskelepithelien mit der Gehiusewand fest
verbunden. Grofle wie auch Lage und Form der Ansatzfliche erlauben Aussagen iiber die
Funktion der einzelnen Muskelgewebe. Fraglos ist diese bei den Retraktormuskeln, die an
den beiden lateral liegenden grofflichigen Ansatzstellen befestigt sind. Ihre laterale Lage
gestattet ihnen infolge des dorsal eingebauchten Gehiuses eine optimale Kontraktion, die
dazu dient, den Kopf in die Wohnkammer zuriickzuziehen. Die beiden anderen Muskel-
gewebe, die Subepithelial-Muskulatur und die Longitudinal-Muskulatur, die beide jeweils
an einer schmalen aber an der gesamten Innenfliche ausgebildeten Zone angeheftet sind,
dienen der Verankerung des Eingeweidesackes in der Wohnkammer. Abgesehen von einer
bandférmigen Anheftungszone am Miindungsrand sind dies die einzigen festen Verbin-
dungen mit der Schale. Alle iibrigen Flichen sind durch einen fliissigkeitsgefiillten Pallial-
spalt von der Gehiusewand getrennt. Sowohl von der Struktur wie auch von 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 JorRDAN (1968) ergeben
haben, konnte, entsprechend ihrer Lage, die von ihm so benannte »Haftbandstruktur«
die Ansatzstelle fiir die Longitudinal-Muskulatur gewesen sein. Die paarigen, ebenfalls
lateral gelegenen Eindriicke waren die Anheftungszonen fiir zwei Retraktormuskeln.

Uber die Orientierung und damit die Funktion sowoh! der Longitudinal-Muskulatur
wie auch vor allem der Subepithelial-Muskulatur geben die Untersuchungen von
Rautuer AufschluB. Histologisch unterscheidet er ein vorderes und ein hinteres
Haftband, an dem jeweils Muskelgewebe ansetzt. Am vorderen Haftband sind Lings-
muskelstringe verankert, die parallel zur Gehiuseachse orientiert sind und sich adapikal
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zum hinteren Haftband hin erstrecken. Diese Longitudinal-Muskulatur verliert sich aber
allmihlich bzw. grenzt an einen Mantelstreifen, der nur von einer feinen Querfaserung
durchzogen ist. Diese ihrerseits grenzt an das hintere Haftband, an dem nun wieder eine
Lingsmuskulatur, nimlich die Subepithelial-Muskulatur, ansetzt. Diese erstreckt sich aus-
schliefflich in apikaler Richtung. Das hintere Haftband liegt der Muralleiste (= mural
ridge), das vordere dem “ventral annular ridge“ auf. Beachtenswert erscheint noch die
Beobachtung, dafl die Subepithelial-Muskulatur aus Lingsfaserbiindeln 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 vergrd-
Bernde Ansatzfliche der Subepithelial-Muskulatur bedeuten. Diese Vergréflerung ist als
Funktionsverbesserung zu werten, die, wie ihre orthogenetische Entwicklung anzeigt, ge-
netisch determiniert war. Eine Funktionsverbesserung dieser Muskulatur kann nur in

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.



262 Wolfram Blind

einer Verbesserung ithrer Haft- und Haltefunktion bestanden haben, die durch eine fli-
chenhafte Vergroflerung des Epithels erreicht wurde.

Auf die Frage nach dem ausldsenden Moment fiir eine Verbesserung der Anheftung
geben wiederum die Untersuchungen von M. ScHMIDT einen gewissen Hinweis. Wie
Messungen ergeben haben, variiert der Abstand der beiden Haftbinder auflerordentlich.
Dabei zeigen die zahlreichen Anwachslinien des vorderen Haftbandes ein offenbar kon-
tinuierliches Vorriicken dieser Haftbandzone sowie auch der Retraktormuskulatur an.
Da das hintere Haftband stationir verankert bleibt, bis das zu bildende Septum voll-
stindig ausgeschieden ist, gerit die quergestreifte Muskulatur unter eine, wenn vielleicht
auch nur geringe Spannung. Da diese Zugspannung kontinuierlich wirke, iibertrdgt sich
diese in dem Moment auf die Subepithelial-Muskulatur, wenn sich dieselbe aus ihrer Ver-
ankerung 18st. 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, heftet sich die Subepithelial-Muskulatur erneut an der Gehidusewand
an und baut eine neue Haftzone auf. Mit grofler Wahrscheinlichkeit werden zunichst
Muskelfasern resorbiert bzw. neue dort gebildet, wo die neue Haftzone angelegt wird.
Ubertrigt man diese Uberlegungen auf die Ammonoideen und damit auf die Entstehung
einer Lobenlinie, so liegt hier offensichtlich ein differenziertes Anwachsen von Muskel-
biindeln vor. Die einzelnen Biindel heften sich nicht gleichzeitig an, sondern von den Lo-
benbasen aufsteigend allmihlich 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 Sittel selbst in oraler Richtung
auseinander. Die achsenparallele Orientierung der Inzisionen sowie die nach dem pull-
off-Prinzip (SEILACHER, dieses Heft) ausgebauchten Sattelbldtter lassen sich damit
erkliren,

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

Fiir unsere weiteren Betrachtungen erscheint wichtig, daran zu erinnern, dafl die
Muralleiste in einem Abstand vor dem letzten Septum angelegt ist, der einem Septen-
abstand oder einem Lobenlinienabstand entspricht. Dies bedeutet anatomisch, dafl hinter
(adapikal) der Verankerungslinie (Muralleiste) bis zum letzten Septum noch der apikale
Abschnitt des Eingeweidesackes folgt. Dieser, zwischen Muralleiste und Septum liegende
kuppenférmige Teil des Eingeweidesackes 19ste sich in der Wachstumsphase vom Septum
und wanderte adoral bis zur Verankerungslinie der Subepithelial-Muskulatur. Dort an-
gekommen, spannte und formte sich die Manteloberfliche in der pheripheren Veranke-
rung aus, wobei eine zusitzliche 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 stationi-
ren Zustand erreicht hatte, erfolgte zunichst eine flichenhafte 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. prigte sie mit threr Verankerung an der Gehiuseinnenwand die periphere Ausformung
des Septums.

Sie iibertrug gewissermaflen 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 Septalfliche hing somit von den Zustinden unterschiedlicher
Spannung bedingt durch die geometrische Verteilung der Loben- und Sattelelemente ab.
Das Wellenmuster in der Septalfliche wurde damit in erster Linie determiniert von der
Zahl und der Lage der Loben- und Sattelelemente. Da sowoh! 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 Anschlufl an diese Ausfiihrungen erhebt sich die Frage, ob die Vermehrung von
Loben- und Sattelelementen und ihre Zerschlitzung einen statischen Vorteil, wie er von
ScHINDEWOLF (1972), Mutvel und SeiLacHER (in diesem Heft) gesehen wird,
hatte. Die Erkenntnis, daff die Morphogenese der Septalfliche von der Subepithe-
lial-Muskulatur ausging, deren Funktion in der Verankerung lag und deren Differenzie-
rung eine Verbesserung der Adhisivfunktion darstellte, macht deutlich, dafl die Wellung
der Septalfliche sicher nicht den statischen Erfordernissen folgte. Damit erklart sich auch
die von 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 Manteloberfliche tibertrug.

D. Diskussion

Der von SemLAcHER (in diesem Heft) diskutierte Modellversuch deckt sich in
einzelnen Phasen durchaus mit unseren Vorstellungen, so z. B. darin, dafl sich der apikale
Mantelabschnitt in einer peripheren Verankerung ausspannt und daff wihrend dieses
Vorganges die Ausformung der Sattelblitter nach dem pull-off-Prinzip erfolgen kann.
Das Vorhandensein der Muralleiste auch im Bereich der Sattelblitter zeigt aber an, dafl
auch hier, d. h. zwischen den Fixpunkten, myo-adhisives Epithel entwickelt war. Diese
dynamische Verinderung erfihrt 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 Einfluf} einer permanent wirkenden Zugbeanspruchung vollzieht sich,
bedingt durch eine ungleichzeitig ablaufende Anheftung von 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-
plikationsprozefl 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. Nimlich dann schon I8st 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 {ibertrigt
diese Form stempelartig auf das zu einem spiteren Zeitpunkt nachriickende Mantel-
epithel, welches sich in dieser Verankerung ausspannt.

E. Conclusions

Research into the structure of the shell of Nautilus pompilins 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-
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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 after this did the creation of the
new septum occur.
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Tafelerklirungen
Tafel 20

Fig. 1. Muralleiste (ML) (ventral) von Nasutilus pompilius, der inneren Prismenschicht (iP) der
Gehidusewand aufgelagert; ihr aufgelagert ist die aduflere Prismenschicht (aP) ( = sphirulitisch
prismatische Schicht), das sich anschlieflende Prismenkissen (Pk) und die Perlmuttschicht des
folgenden Septums; X 330.

Fig. 2. Muralleiste (Doppelleiste) eines Quenstedtoceras sp. auf der inneren Prismenschicht der
Gehiusewand. Thr aufgelagert ist das nichste Septum mit der dufleren Prismenschicht, einer
ausdiinnenden Perlmuttschicht und der inneren Prismenschicht; X 680.

Fig. 3. Sehr breit entwickelte Muralleiste eines Baculites sp. mit aufgelagertem Septum; innere
Prismenschicht sehr dickwandig: typisch fiir Sattelblitter; X 300.

Fig. 4. Ausschnitt aus Fig. 3, mit Muralleiste und ihr aufgelagerter Sphirulit-Schicht; X 470.
Fig. 5. Muralleiste (Doppelleiste) von Nautilus pompilius mit aufgelagertem Septum; X 160.

Tafel 21

Fig. 1 und 2. Muralleisten von Nautilus pompilius, im Querschnitt dreieckig, mit aufgelagerten
Septen; X 325.

Fig. 3. Septum eines Quenstedtoceras sp. mit anschlieBender Siphonaldute (ventral), der Mural-
leiste aufgelagert. Auflere Prismenschicht sehr dickwandig, unterlagert von Perlmuttschicht, die in
eine diinnwandige Prismenschicht iibergeht; X 250.

Fig. 4. Ausschnitt aus Fig.3; der inneren Prismenschicht der Gehiuswand 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 Quenstedtoceras sp. mit vorgelagerter Muralleiste; X 4.

Fig. 8. Muralleiste eines Quenstedtoceras sp., der Lobenlinie entsprechend ausgeforme; X 10.
Fig. 9. Querschnitt durch die in Fig. 8 abgebildete Muralleiste, die in eine prismatische Innen-
schicht iibergeht; X 700.

18 Paliont. Z. 49
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0 TPOVCYOLIEHMM U O i ZCOHATRHOM HASHAYZHM
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Bnmug 3. X)

Hoa TKkoe CcolieDxaHue

3 CcBA3K C TeM, 9YTO C OIHOZ CTODOHH, CEOTH PACOOJOZSHH Ha My-—
palbHEX CpedHAX X, C IPYyTLOZ CTODOHH,K MypajlbHOMY CpelHO OpEKped-—
JeHA CYG3ONMTelMANBHAS MYyCKyAaTypa, MMEHHO 3TA MYCKYIATypa ompefe-
J1seT OoroxeHue m QonMy HoBof# Zeperopomxii. MoploreHes cemoTalbHO#R
ODOBEDXHOCTH OCYUWECTBAASTCA OYyTEM HATAXEHUI MAHTHZHOIO SOHETE UT B
000a30BaHHOM CYGROATEANANBHOR MYCKYJIATYDPOX 3aKpelleHuHd.

Berynneuue

PesyneTaT IAaHHHX HKCClelOBaHmE BHTeKaeT U3 OO3HAHUA TOTLO, 9TO
Da3IMYHO CTDYKTYDEDOBAHHHE CJOH DAKOBUHH Haulilus pempilius
o6pa308a1lChk B QYHKIMOHANBHON 3aBHCUMOCTE OT OODEIENESHHHX YJacT-
KOB MAHTWIHOLO SOUTeAXA. JTO OTHOCUTCA KAaK K BHEMHER 0C0LOUKe,
TaK U OpekIe BCero K cenTajlbHHM 00DA30BaHMAM. B CBI3X C TeM, 49TO
DaKOBUHH aMMOHOIIE! YADaxTepU3yINTCA CONOCTABEMHM CTDOEHUEM C
COOTB2TCTBYOUIM audpeD eHTPOBAHAEM CTPYKTYDH, HMCXOIA M3 CTDYKTY-
DH, CHIMX CHEJAHH 3aKIOYSHEA OCG OIpeieleHHHX SOUTENUIX, a BMECTE
C TeM I 00 7X JDYHKIMOAANLHOM HABHAUGHWI B XOIe 0COCOGIEHHEA Oepe-
CODOUOK.

To, 4ro HccaeloBaHWA CTUYKTYDH DAKOBHEH MOTYT GHTH ODOBENEHH
Adb Ha OTAMYHO COXDAHUBMEMCS HMCKOIAeMOM MATEpUAIE,-CHO CaMO 00

cee. JTHM, OIHAKO, £ B 3HAUUTEABHOE CTemeHH odg3ad I=-HY LETIO

x) L-p B.Bamrg, T'eonoro-IaneoHTOIOTIIECKA HECTUTYT Y¥HEBeDCHE-

trera 'mcena, 63 T'umcen, Jlanarpad-dmmuno-anarr 4-6 (LPT).



13 IOCYLADCTBEHHOTO My3ed ecTecTBO3HaHEA B [ITyTrapTe & I-HY
opod . I-py Seitnaxepy, TWOMHIeH, C KOTODHM £, KpoiMe TOLO, HEOILHO—

KpaTio ¥ JITONOTBOPHO OGCYEIan CTOAMyo Iepelno MHol OpoGiemy.

A. BBoIlHHe 3amevdaHug

OGmacTe OGHTaHMA COBpeMeHHHY Naulilts pokasHBaeT HaM, 49TO
ABe CYlSCTBEHHHE I OODeldeldevHe (E3MIeCKMME JaxTopaMmu Py HKIMM
€C0 DaKOBUEH 32KI0YallTCI B TOM, 9TOGH, C ONHOH CTOpDOHH, ODOTHRO-
CTOATE I'EADOCTATUYECKOMy HABICHHMO X, C ADYTLOE CTODOHH, pelylEpo-—
BaTb €r0 OOMBUKHOCTE. Kak moxasanm omHTH ( Denton, Gilpin-Brown
1960), pakoBuma Mwiilus paspymaeTcd nmme Opz HaBiesmz 70 aTH.
STM HAGJIEHWA OOCIYEWIM OCHOBOJ IIA DacCMOTDeHWA (GYHKIML ero
CédTanbHEX 03pa3oBaHull ODEMMYECTBEHHO CO CTATHYECKOZ TOYKZ 3pe—
nag. Z.700add (1911)5, KOTODuL BuepBHE ODOBEJ] OOHTH Z DACY8TH Ha
ceqTax HAYTHIyCA, OEDEHEC 3TZ pe3yNbTATH K Ha DAKOBEHH aMMOHOZ-—

Zefi. TeM camuM OH BIepBHE HOZBEPT X (DYHKUMOHANLHOMY DACCMOTDE-

HTD.
Ipz yCIOBEM ODELIONOESHWA, YTO aMMOHOMIOEH HE OOYCTUIUCH KO

CTONIb DIYOOKHX DETHOHOB, O 49eM CBHIETEJBCTBYDT 3KOJOTHYECKEE I

émodarganbHHe HaGIoLeHUsI, DaxKoBIHA COBDEMEeHHHX Nautilus mpen-
CTaBJAET COOCO# elMHCTBEHHHI OO0BEKT IIA OOIYIeHHEE CTaATHYEeCKEX

OpelCTaBleHUI O pakOBHHAX C TaKoi apxuTeKTypoid. OopemeleHHOE
OpenyGeEhieHre B OTHOWEHUN COBDEMeHHHX Wawlilus 7 OpOBOLAMHX
COZOCTAaBJSHUL C DAKOBHHAMA aMMOHOHEZEX OTHOCHTCS B OCHOBHOM K
KOHCEDBATHUBHOMY OCGIMKY JOpMH ero celTambHHX odpasoBaHmd. OZHAKO

B CBA3M C TeM, 4UTO MH OOpENEleHHO 3HaeM, 49To Aaul/(¢S  ODOHHRA-—
eT HA Tayomsy 00 MeHmme#l Mepe 400 M, eTO BHOYKJIHe K BepUAHKEe X
clnado ITuiiepeHOIEpPOBadHHe K epEDEepHR IeperOpOAKM LOJRHH CHTH
JOCTATOYHHMHA, UTOGH OUOTHBOCTOATH TOCOOLCTBYDuUEMYy Ha GOJbMIX
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MODCRIX DIyGMHAX TUEDOCTATEYECKOMY HaBleHumo. CTomb Genryn 3Je-

MEHTaAMI epeTOPOoIOYHY®D (JAOHACTHYD) JUHND, KAKYD HAMeeT Abutihvs,
MOXHO HAUTE AMDBE Yy Hamdolee IOPEeBHIX ammOHOWNEZ. OpPTOrSHETHYECKH
HallpaBJeHHOE DAa3BHTHE aMMOHOMLed OpmBesno, ONHAKO, K 3aMeTHOMY
YMHOESHIO OEPEerODOLOYHHX K CEeINOBKHHHX 3JIeMeHTOB. CBOIM Xapak-—
TEDHHM MODQROJOTUYECKEM OGJEKOM OHE JaleKO BIAWTCA B CedTalbHHE
OOBEDXHOCTH, B GOJBIUHCTBE CAy4YaeB COCAUHANTCA C KOPDPECIOHLUDYD-
QUMY dJIeMeHTaM: X o0pas3ywT BOJHACTHII y30p. I'NaBHHM 04Gpa3oM B pa-
gorax BecTepmada ( Westermawn 1955, 1958, 1955, I97I)£O‘i3 Taxie
Y30pH B COOTBETCTBIM C pacapelelleHEEM OCeid COOTHOCATCA C OoOepe-
JHYMI CedYeHHAME o00poTAa X TeM CaMHM CTATHIeCRE MHTepOpeTHDYOTCH.
Kak [mamesomsd (Schindewcl{ 1972)8, rax m Bumewan 14 moxasanz,
YTO MexIy KOJMYEeCTBOM M OUHWeHTUDOBKOKE ocei Ha oOpeleleHHHX ydacT-—

Kax 0G0DOTOB OTCYTCTBYOT KaKle-ill60 CBA3H, HO OJZ COOTBETCTBYD—
X MOpHOJOTHYECKAX H3MeHEeHEAX COXDAHAeTCS PeHEeTHYECKE DEKCIPO-

BagHHZ y300 pacOpeneleHnd.

EcIZ B COOTBETCTBHK C OpDEeLCTaBleHAIMU BecrepMara (Westermann
1956, 1958, 1971)*0+1LeI3 g pygemmesa (Ruzhencev 1845,1962)07
ODENIONOXATE B BOJHUCTOL Qopue OTpaXEHUS CTATHIECKOTO YIYTNEHUT,
TO OJHOBDPEMEHHO BCTaeT BOOPOC — 3a CYET 7ero? Kak MH MOxeM OpH-
BATHh L Coiablef gacT:® ammvoHOMIe#, 5TE QOpMH OOHTANE HA 3HAYU-
TeJbHO MEHBNUX MODCKHX DIyduHAxX, 4YeM COBpeMeHHHI HayTrnyc. Con-
HeHOAS B OPEUMYWECTBEHHO CTATMYECKOX (YHKIUZ 3TUX BOIHUCTHX H3TH—
GOB OOOKpelIInTCA HaCIoNeHMmeM, OONMCAHHHM BecTepmanom ( Westermawnn
I97I)IB I OJOOTBEeDXIOSHHHM COCCTBEHHHMI HCCJelOBaHEAMIA. B oporTu-
BOOONOXHOCTB CTATUICCKAMIDPELCTABJEHNAM, TOJILMHA CeOT K Oeperopo-—
LOYHOl JEHNE HE yBelMImBasTCA, a yMeHbMAeTCH. IIpE COOTBETCTBYD-

well HarDy3Ke IOABjJeHHMEM KAK CTEHKE DAKOBEHH, TaK X CedTanbHOZ mO-
BEpXHOCTH, OepenaBaeMOe 4epe3 MATKOe TelO JaBIeHHEe MIX pacTaxe-



e HarpyxaeT OpexIe BCEro depljepudeCKde JacTH OEepPErOPOIKHE.
fSCnu MH ewe Y49TEeM OpY DACCMOTDEHUU HalcKO 3axolauyn LEupepeH-
LEATMD JeperopoLodHoit (nomacTHOZ) AMHEE B (opMe €€ JOmOJHUTEIB-
HOTO paccedeHUs , TO X B Hef MOXKHO YBHLETb (QYHKUIMOHAJBHOE OpeH-
wyuecTso. lunnesomsd (Gchindewely [972)8 u Myrsenm (Mutvei |, »
IaHHOM HOMepe EYypHala) BUIAT ero B TOM, 9TO Kpasd CeOT BCIENCT-
BHS 3TOr0 OpHKpedJeHH K Colee BHYTDEHHe# 9YacCTH CTEHKE DAKOBHHH,
9TO IOBHMAET COOPOTUBIAEMOCTb DAKOBUHH.

303MOZHO, TaKWM paccedeHHeM OOJxeH CHJI KOMZSHCHDOBaTbhCA CTa-
TYMECKME HELOCTATOK yTOHAWWeiCa K Jepudepmyd cedTalbHOUA CTEHKET

JTH pacCyxUeHNI He LOJLLHH CO3742BaTh BOedaTieHHe TOro, 49TO
cenTalbHHEe 0CPA30BaHMA BHIOOJHAKNT JMIb -BTODOCTEIEHAYD TEIPOCTATH-

JeCKyn QDYHKOMO. HeT HEKAKIX COMHAEHEZ B TOM, 49TO IOJXHO BOCIDHHHA-

MATBCA OepelaBaeMoe OT MATKOTO Tela Ha OeperopolKY TUIDPOCTATHIEC—
Koe IaBIeHHE. B 9TOM X IOIXHA 3aKJNYATRCA TJaBHasd QYHKOEZ COOT-

BETCTBEHHO OOCJelHel meperopoixZ. [JoI BOOPOCOM OCTAaeTCHA ML
OLHO — JelicTBHTENBHO AZ 06pa30BaHMe OEepPEeTOPOIKE X celja X HIX

IOCTATOYHO [HAalEKO 3axolAuas OUJDepeHqUuAIlAs NOLKHH O0GeCiedinBaTh
CcTaTH9ECKOE YIYUDEeHHEe OTHOCHTSJAbHO BO3IeHCTBYDMErO HA CTEHKY

DaKOBUHH IaBReHAd. [efiCTBATSIBHO K AMMOHOKIOEX OCGUTAIE B YCIOBHE—
X TAYGOROTO MOpHA, KaK 9TO OHTaeTcd HoKasaTh MyTmeil ( Mutvei | g
IaHHOM HOMepe EypHana)?® [loueMy amMOHOHIEHE He OTpearupoBall Ha
BHCOKOe JHaBlleHEEe COOTBETCTBYDWIM YTOMUEHEEM CTEHOK IX DaKOBUH?
[logeMy BHemHAR 000A04YKA aMMOHOHIek OpH OpHEMEpHO OMMHAKOBOA Beld-—
9ZHEe DaKoBEHH ¢ MNauliluS {O TOMUMHE COCTABAsAET JUNE HOJOBUHY

TaKoBolt ¥ Nautilus T Jau xe y ammoHOEmE! m3MeHAACT (U3MOJOTH-
JeCKMi yopaBraouui Mexanm3Mm? PasBuTHE OTIEAbHHX CIOEB OGOLOYKZ

HayTwiyca OO TOJIuHE, d UMEHHO BHEMHEI'O OPpHIMATHAYSCKOT'O CJo4a,

KaxK ;I OeplamyTpoBOI0 CloA TO4HO COOT-
BETCTBYET CTYIEHYATHM H3MEHEHMAM HM30TOOHOT'O OTHOMEHHT J'80/ IGO

+ B paxoBume ( Eichler, Ristedl 1966). 3Tz msMeHeHma oTPazawT GDO=



rmcmeIqnuii B xoIe OHTOTEHEeTHIEeCKOT'O DaA3BUTHA CTYIEHJATHH IeDexorn
PopM Ha GoJbIMe MODCKHEe LIySusH. [lon BoszeiicTBmeM (Qu3moJOoTTUEC—

KOTO YyODaBJEHUA TOJWEZHA OTHEJbHHX CJIOeB DAKOBHHH OpacOocadIuBa-
eTca K BO3pacTanueMy THIPOCTATUIEeCKOMY IAaBIEHUD.

0 ToM, 49TO JopMUpOBaHKE OCJAEKA OEePEerOpOmOK, OCOCSHHO ¥ ammo-
gommeii, oopelendeTcA He TOAbKO 3Tof Qynkuuell, HO B Hell mposBIg-

€TCA MMIUIMIMpOBaHHAA TeHEeTHYeCKana KOMIOHEHTA, CBIIETEJNbCTBYNT,
C OLHOZ CTODOHH, OPTOT2HETHYESCKOE DA3BHUTHE OEDETOPOMOTHHX b18%0:0078

I, ¢ IPyroif cTOpoHH, Pe3yAbTATH OOUCAHHHX HEKE HCCAeNOBAHHX.

B. CTpyxTypa meperopoaxm y Nautilus

OnucHBaemasd HMKE MHTepOpeTamqua BO3HIKHOBEHHZ [IepelopoldodHOR
(nogacTHo#) nuMHM ABIAETCA DPE3YJABTATOM BeCbMA OCMUPHHX MCCIEIO0-

BaHmii, KOTOpHE A ODOBeJ Ha MHOTOYHCJIESHHHX DaKOBIHAX COBPEMeHHHX
Gopm Hautilus . [IpE 3TOM 0COGOe BREMAHEE YIeIA]0CH IEKD)epeHra-
X DAKOBMHH I €€ Da3/MIHHX CHIOEB IUIE DA3JUIHHM CTPYKTYDHHM U3-
MeHEeHHAM, OPOABAALWEMCT HA oOpelefleHHHX MecTaXx DaKOBUEH. JMep-
masgcq ewe y Hawdilys BO3MOXHOCTE COOTHOMEHMI OOpefeleHHHX SIH-—
Te/IMAJIBHHX YIaCTKOB MAHTHN C DA3JMYHO CTPYKTUDOBAHHHME CIOAME
OpzmBesa K OOJy9eHID OajeKO Haywero BHBOJA O TOM, 4YTO BCe OpU3MA-
TUIECKE CTPYKTYDHUPOBAaHHHE CIOH KAK B CTESHKEe DAKOBHEH, TaK Z B
ceOTalbHHX 00pa30BaHUAX BHAEMMIUCE K3 MUOALTe3MBHHX JOUTEAMAb-
INX y9aCTKOB. C TOYKM 3peHMA QYHKIIMZ 3TO O3HA4YAeT, 4YTO HA y4YaCT-—
Ke OpU3MATEIECKH CTDYKTYDUDOBAHHHX CJHOEB HEMEETCA OPOYHOE COenU-—
HeHUEe MYyCKYIBHOTO R[UTSIUA C DAKOBUHOZ. STEH COOTHOMEHZES MOLYT
OHT> O4YeHb TOYHO INOKA3AHH B 3alHeZ 4JaCTE xmiuoi KaMepH, TaK KAk
TaM DA3BHTH MEPOKEE OONI BTATMBANIAX MyCKYJIOB U YJ3KME ODHKpeqE—
TeLbHHO CBA3KM CYOSOETEdMANBHOZ MYyCKYJATYDH K OPOMOABHOA MYCKYy-—
JATYDH.



O6a ODocCnensEmX SOUTEJAEA HAYUHANTCHA COOT3ETCTBEHHO HA OpU3Ma-—

TU4ECKE CTDYHKTyDUDOBAHHOM TDeGEe, KoTomuil hMyTseir (Mutvei I955)
Ha3Bal " ventral annularridge " max "mural ridge ",

To, 4TO0 0CGa 9OuUTeAWA OPUKDEIEHH K 9TUM TpeCHAM, OOLTBEDPXIA-—
DT Takxe TUCTOJOTUYECKUEe UCC)lenoBanma M.Payrepa m M.LmmgTa ( Rau-
ther , Schmidt 1925). CyGsmuTenmainHas MyCKyJaaTypa, Has3BaHHAR
[IMIOTOM CemoTalnbHOZ MYCKYyIATypoil, pasmeuiae?cd Y 3aLHel CBA3KHA,
KOTOvad, CO CBoell CTODOHH, pacmojaraeTCa Ha MypaabHOM rpedHe. Ha
ero pHUC.<4 9Ta CRE3KA, Kak I MypaabHHI TpedeHb pacmoJjaranTcs
BOJOTHYD K Oeperopolxe. cTO XapaKTepHO IAA B3DOCAHX 9K3eMINApOB,
OOCIeLHAA OeperoVOIKa KOTODHX IMeeT CDABHUTEJNBHO KODOTKYD Mypalb-
HYy© 49acTb. CIEILCTBEEM 3TOrO SBJAETCA H3BECTHOe cxaTue (BHTECHE-
HUe) cenrt.

OcoGoro BHUMAHWA 3aCAyxMBaeT AOUKAIBHO pacOoJoxeHHEHl rpedeHsb
(= mural ridge ), Taxk Kak OH B BHIEe HEKOTODPOTO BCOy4EBAHIIA pacHo-
IOXEeH Yy alopalbHO YTOHEHHOL MypalbHOI dacTZ moclelHeidl meperopon-
Kr. CTDYKTypHaa IublepeEImaI¥g Ha CPaHEIHOM Y9AaCTKEe OeperOpOIKA
Z TpeCHA NO3BOJAAET C ILODCANBHOZ CTODOHH DPa3lIMIUTh, 9YTO BHKIUHA-
BapriACA OepAAMYTDOBHE CHOL OeperOpOIXM OEPEeKPHBAETCA ¥ TOJWAIWIM-—
CA K I'peCHD BHYTDEHHNM OpH3MaTHYEeCKMM ciaoeM. C BeHTpalbHOE cTOpo-
HH, DOe MypajbHad 9acTh BHpaxeHA COOTBETCTBESHHO IIMHHEE, Oepexo-
mauzr# co cBOOONHOZ 4YacTH OepeTopOIKI mepJaaMyTDOBHIA cloi HOCTemeH-

HO IEepEeXOoIUT B OpU3MATHIECKE CTDYKTYDHPOBaHHHH Cl0¥,co cBoeli cTo-
POEH HaKJaIHBaRU@iCA HA BHYTDEHHUI OPU3MATMYECKEA CJIOH CTEeHKH

pakoBuHH. (O0a OpU3MATKNECKI CTDYKTYDMDOBARHHX CIOA OTYETIEBO
ODOCHEXMBaDTCA KAK TaKOBHE IO Cleidywuel meperopolAxk:d. Cpasy mepen
Hell OpusMaTHMMECcKNZ ciaof OeperopolKE YTOJIMAeTCS BHAYANe MeLaeHHO,

a 3aTem o49eHb CHIIBHO OO MypansHoro rpedus (radn.20, dur.l). Ioc-



-8 -

fenHuf:, KAK BRUHO E3 DHUCYHKA, COJONB ODH3MATHIECKE CTDYKTYDEDO—
Ban. [[DUMEpHO C CepexiUHH Ha HeM pacmojaraeTcs BHAUALC cfeDyArTO-
BHE ciofi Cleiymuei DeperopolKE, & 3aTeM OPU3MATHIECKHM CTDYKTYDU=
DPOBaHHOE OOIYmKOOCpasHoe YTOJUCHHUE. 9TOT rpefeHb, KOTODHA A Ha3-
BAi MypaJbEHM CpeCHEM, Ha0IoOUaeTCA ¥ BCEX OHTOTEHETUMECHI donee
MOJIOEHX meperopomok. OH pacmojaraercd, 3a HCKANYCHESM DAHHEOH=
TOTeHEeTHIECKOTO MODCalbHOTO YIACTHKA, HCKANIATENBHO B YIUE Hale-
ramms COOTBe TCTBeHHO caeiywuei meperopoixz. Kpome Kak B yrie Ha-
ieTaEdAd A MOD HAGAKIATE STOT MypanbEHiI I'peCeHb, OCOGEHHO 9IETKO
BHpaieHHHI ¥ MOJOANX SK3eMIIApOB, B 3afHell JacTH RUNOL KaMepH.
OH HAXOmMTCA TaM Oepel OoclelHel mepeTODOIKOL HA DPACCTOAHMM, TOUI-—
HO COOTBETCTBYyHiEeM OLHOMY DPacCTOAHIO MexJAy OeperopoixamMy X B BH-
Ie CIUIOMHOTO TpedHA TOYHO 0603HadaeT XOX JOOACTHOM aunuA. Mexny
MypaJbHHM TpeCHEM I OepeTopolxoli pasBaT "cBeT/HiE cnoi", mpel-—
CTaB/ALLMA yOOMIHYTHZ BHME OpU3MATHEMECKU#A Ca0Z. 9TO OpedcTaBlcH-
HOe TpeMd SK3eMINApaM:A COCTOAHME Da3BHTHA , C ONHOX CTODOHH, a
TaKxe, I Opexne BCEro,CTPYKTYpHAd AULQepeHlEalmd, C APYyILoZ CTODO-
HE, OO3BOJAOT YCTAHOBUTE, YTO MypanabHH@ rpe0eHbB OTHOCHTCS K Opel-
DecTBylmeZ Oeperopolxe X 3aKNAIKBAETCA OLHOBpeMeHHO ¢ Hell. B oH-
TOTeHEeTUIEeCKOM OTHONEHMM 9TO OOKA3HBaeT, 4YTO HOCIEeIymWad Oepero-—
DOZKA 3aKJanHBaeTCA Ha STOM MyDaabHOM LpelHe.

[[pEEaIUIERHOCTE STOTO IpPeCHA DaHee He GHJA OPABIIBHO OOHATA;
B COJBUMHCTBE CAydYaeB OPEHAMANOCEH, ITO B 9TOM YTOMUEHUK ODOSBJA-
€TCA BTODHYHOE 3amoAHeHZe (= 3amOAHAKWAA Macca yraa OpemuAyuel
xamepu AppellSt 1893). Hadmomenme Toro $axTa, 910, ¢ OLHOH CTO—
DOHH, COOTBETCTBEHHO OOCIELYOWAA OEePeTOPOJKA 3AKIANNBAETCS Ha
470palbHO HECXOZAUEH! 9aCTH MypaIbHOTO T'peGET I, ¢ Jpyroi CcTOpoO-

HH, caM MypanbHHI TpeGeHb IJIA COOTBETCTBE BHO OocienHeil mepero-



O

POIKK 00pasyeT OO3EPXHOCTH 3aKpedieHMd CYCSOUTeNHANbHOL MyCKyla-
TYpH, CBUIETEJABCTBYEeT O TOM, HUTO ODH 3aJOKEHHMM HOBOL OeperOpPOIKE
9Ta MyCKY/IaTypa BHMNOJHANA, OYSBULHO, Delanuyn QYHKUZO. STO OpeLOo-
JNOxeHUe [IONTBepxlaeTCA TeM, 9TO Ha MeCTe, LIe Ha MypalbHOM rpedHe
3aKjalHBaeTCa OeperopofKa, pacmojaraeTCd OPOMEexYyTOUHOe OpH3MATH-—
YECKN CTPYKTYDUDOBAHHOE OOAYmMKOOGpasHoe yroamuerwe (radn.<0, pumc.l),

yKa3HBapliee HAa SaKpemeHue CYGSIUTEeNmaJbHOR MYCKYIATYDH BO BpeMA
HOBOT'O 3aJIOXEHIA OePETOPOIKE (CM.DHEC.R).

Thy et

«Pnc._l. lso0paxeH ammKanbHEE yYacTOK Xmyiof KaMepH C TpemMd MUQ-

aIre3VBEEME dOuTenuAME. CyCsOouTeNMANBHAR MYCKYJIATYDA HAZETAET HA
MypanbHOM rpedHe (mural ridge ), mpomomsmasg MyCKyJaTypa - 5a BEHT-

paibHOM TpedHe ( veniral annular ridge ), Bee OPE3MATUYECKE CTDYK-

TYDUDOBAHHHE CJI0X OOKA3aHH YeDHHM IIBETOM:
I~ cydsnn'rezmansaag MyCKyJIaTypa; < — BTATEBADUZYA MyCKYd; 3 -
OpOZOAbHAT MyCKylaTypa
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Puc.2. CedeHye amuUKajdbHOTO YyIACTKA EWIOA KamepH Jautilus
pompiliu$ ¢ gocnenHell meperopozkoi M MypanbHEM [pedHeM. CTy-—
geHu pocTa [-4 wax §; OOKASHBEDT, KAK ATUKANGHEHA y9aCTOK MAHTHR
gepememaeTcd IO MypalbHOTO TpeCHA WIA OCTAaETCA 3aKpelIeHHHM TaMm

C OoMoupbl CyGSIMTeNEANBHOL MyCKYJaTypH

OpYEHTMDOBKA 'ODASM B 5TOM ODU3MATHIECKOM QOLYMKOOGPA3HOM
YTOMLSHYN OO3BOJAIET pPAa3jUMUTh HaOpaBleHUEe HATAXKEeHUd CYOdauTenu-
anpHoli MyCKyJaTypH. Tak KAk OpU3MATUYECKOE OOAYmMKOOOpasHoe yTOol-
WeHNe HeOoCpeINCTBEHHO OUMMHKAaeT K cRepyadToOBOMYy CAOD X oda OBHR
IepeKpHBaTCA TOACTOCTEHHHM OepAAMYTPDOBHM CLOEM OepeTODOIKH,
CYCoOuTeNNabHAS MYCKYJ4aTypa Ha padHel CTaium 3a/0xeHHEA OEpero-

DPOIKK IOJXHA OHJA BHCBOGOLMTHCA M3 9TOrO 3akpeanenma. Onsako,
TaK Kag BeuleCTBO DAKOBHUHH BHLENAETCA TOABKO I3 MAHTUIHOA moBepx—

HOCTH, OCTaeTCA OOXL BOODOCOM, YTO ANHKANBEHY Yy94ACTOK MAHTHME Tak
IAaJIeKO IOJEEH OHJ OepeMEeCTETECA B OpDAINBHOM HanpaBjeHUH, YTOGH
AOCTM4b MECTa, TLe 3aKJIAIHBAETCS HOBAs OeDEeroponKA. JTa OO3MIEA
OepuPepUIeCKAT, OJHAKO OHA IOCTIXEMA TaM, TIe DACOOLOEEH Mypanb—



Hif rpedeHb HIE TaMm, PLe K PpeCHD OpUKpeldJeHA CyGaOuTeauasbHag

MYCKyaaTypa.
O4eBUIHO, CYGaIMTeNMANbHAA MYCKyJATypa CBOMM 3aKpeidlecHHEM

Ha BHYTpDeHHE#l CTOpDOEe DaKOBIHH MADKUDYET TO MECTO, DIe 3aKjJalH-
BaeTCsa HOBasd Oeperopolka. B CBA3M C TemM, 49TO MypPaiAbHHA rpedenb
TeHeTUdEeCKM ofdpasyeTCAd Kax pe3y/AbTAT COOTBETCTBYOWELO YCHIEA
HaATAKEHUT CO CTOPDOHH CYOSMUTENNANBHOA MYCKYJLATYPH, OOCHEeLHsAA BH-

OOAHsET pemanuyn QyHKIMD OpY 3aJOXEHNE IepEeropolOK.

B. CToYKTypa neperOPOIKZ ammoHOMmel

[lepBHe HUCCIEIOBAHUA ONHOTO SK3eMmIpa Leioceras opalinum
C coxpaHmBmeiicA DPaKOBUHOI CBHIETENBCTBYOT O TOM, YTO KAK BHEM-
HAA 000J09UKA, TakK U Opexle BCero CedTalbHHe OGpa30BaHEA MMENT
CONOCTaBHMOE C-DAKOBMHOL HayTWiIyca cTpoeEme. Ocodoe BHUMAHHE
ODUBJIEKAL OTYETINBO BHIeAdouuitica OO OopMe ¥ CTPYKTYpE 9JIEMEHT
DAKOBUHH, pacmojaraBmuica B BuIe "samonediomell maccH® B yrie Ha-
JEeTaHla OEPeropoaxi. JTOT 3JEMEeHT, mMelwz# B CeYeHMM ODUGAM3H—"
TEJIBHO TPEYTOASHYD QOPMY, OPH3VATUYECKE CTPYKTYDUDOBAHHHA, Ha-
oomuHaeT MypansHHA TpeGeHs HayTEIyca. [JOATBEDELEHEEM 3TOTO EaG—
JIONEHMS ABHINCE UMEBLFECA Y MEHA B OTJIMYHOL COXDAHHOCTE KBeH—
MTEATOLEDATH 3 KeJUIoBes pafiona JykoBa B [loisme, X0opomo coxpa-
HIBOZECA 3JeraHTMUIEDATH U3 ApelHCOypra, a Taxke OGIOMKE daxynmra
U3 MeJIOBHX mOpox {®HOZ JakOoTH.

9TO OepBOe YKABAHWE HA BO3MOEHOE HAJIMYZE MypaabHOr'O rpelHA
U § aMMOHOUZe# IONTBEDAWIOCH ODH UBYJeHMM DexNe BCEro KDYUHHEX

Qopm. ¥ Menxmx OK3EMIIIIPOB 3Ta CTDPYKTYpPa YacTo GHJA OEepeKpHTa
n3-3a CONBMODrO KOMM™eCTRa OPraHIYeCKOr'0 BelwecTra.



HapexHoe OOLTBEDXLEHHE TOrO, YTO B 3TOl CXOmHOM C MyDaJbHHM
rpeGHeM HayTmwiyca CTDYKTYDPe CpeICTaBJeHE0 TOMOJOTUYHOe o0pasoBa-
EMe DaKOBMHH, Jaju ODexZe BCeTO cOequaibhHe QPODMH, HaOopuUMep
LBoiirHe rpelHE (Tadén.z0, dur.< Z 5). OmHako B Gonbllei yacTu rpeb-
HI B CeYeHM! BHIJIAIAT HeDABHOCTODOHHE TpeyroJbmuHME (Tadn.<0, Qur.
S n 4; radn.2l, Qur.2-6) Cc mOJOrO OKAHYMBAKUIMCA ALODAJNbHHM BHC-—
TyaoM # 00Jiee CUNBHO HaKJIOHEHHHM alamuKajbHHM YIACTKOM. Anopalb-—
pRi crmam OYeHb OHCTPO YTOHAETCA MexIy BHYTDEHHUM OpH3MATHYIECKUM
CIOEM CTEHKH DAKOBUHH I OepJaMyTDOBHM cloeM meperopoixm. To, 9To
MypalbHui#i TpedeHb TeHETIZYEeCKHU OTHOCHTCA K OpelHIymel meperopolke
IUIX K ee BHYTDPEeHHEMYy ODU3MATHIECKOMY CJOK BHDAgaeTCA B TOM, 4YTO
IpeCHU alaOMKajJbHO OEePEXOLAT B TOHKOCTEHHHI ODU3MATHIECKE CTDYK-—
rypmpoBanHHit cnoft (Tadn.<0, Qur.2; tada.2l, dmr.4). STOT OpU3MA-—
TIMYECKHA CHIOZ, XOTA el0 TOoJizmHA O49eHb YACTO COCTaBAAET HECKOJIBKO

MIMKDOHOB, OpPOCIExZu32eTCA LO caelykuleld meperopofxku. Boausm mociel—
Hell OH OOCTeOEHHO yTo/laeTCcA U OEepPeXOmUT TeM CavHM B cOoSCTBE HHO

meperopoiky (Tadn.20, gur.2). CTOYKTYDpa 5TOrO ODU3MATHEYECKOTO
CJlOA M3MeHAeTed PasAmdHO, HO B OCHOBHOM Ha ydYacCTKe Oepexona K
CBOJOLHOY YacTH JepeTODOLKUE, X OH OepeXOMUT B OepAAMYTDOBHE caoZ

WIZ Ze HAKJAIHBASTCs B BUIe COAOMHOTO CUOA HA OPENBUCADLMECT K
neperopojKe IepiaMmyTpoBui caof (raén.20, fur.2, pmc.3). CTDyk-
TyDiH€ U3MEHEHIT TAKOTO DOZA, BHDAzARMUECA B HePEXOle IepIaMyT-
DOBOTO CJod B ODUSMATHYECKU CTDPYKTYDUDOBAHEHE cuaof Anr HaoGoporT,
MH HaGIpIAEM ¥ HayTWIyca ODMMEDHO HA 3TOM Xe MecTe. OHE CBUIE-
TE/5CTBYOT O QYHKIIMOHANLENX M3MEHEeHIIX OTLENbHEHX YJACTKOB MAH-
TULHOTO SOUTEJHUT. lomBrmomuiica Ha yuacTke oepexona oepiamy Too-
Buf crof (Tadm.20, fmr.2) OpexncraBnaeT coColl Ha CBOGONHOZ QacTm
OEPETODOTKE OCHOBHYD COCTaBII0MYL BeWeCTBA DAKOBEHH & OepDEKpHBa -

eTc
_8Tca BO BHEMHDD CTODOHY g TOHKOCTEHRHM CHeDYAMTORNM croey



MAW euleé TOEKOH KOHXMOAMHOBOH vemépanol. CTDYKTYDHAA IEIDEeD e HIYa-
A 1eDEeTODOAKZ BILIOTH IO MYDPaLbHOTO rpedHsa OOJNHOCTBD COOTBETCT—
ByeT TaKoBoii, Hadmomaemoil y HayTmIyca. Ha Bcem CBOeM ODOTTESHMRX
oHA ODeLCTaBlfeT MypalbHYD YacTh OEDETODOLKE. HaGapneue, 3aKld-

qapueecd B TOM, UTO y M3YdYeHHHX Hamu QopM, KOTODHE BCE X& OTHO-
cATCAd X YeTHDEM DASAUMHHM DOjaM, DePerODOIKN 3alOXEGHH HA Mypajlb-—
HoM TpeGHe, CBUAETEIBCTBYST O TOM, 9TO X ¥ aMmoHounmeZ GHla BHpa-
KeHa CyGaOETenrANsHAR MYCKyJaTypa X 9TO OHA ODH 32JO0KSHIE HOBOZ
IeperopoIKy JAaxe HCpaia Demanuyl polb. B KAaYeCTBE NOKA3aTelbCTEA
9TOTO yTBeDkNEeHMA A UHTEDIDeTADYD HadIDHeHHme, KOTOPOE MAe yia-

10Ch ClejaTh HA IBYX elieé HEe COBCEM BHDOCHMIX KBEHNTEATOLEpaTax.
Ya BHYTDEHHEM SIpEe COOTBeTCTBEHHO JaCTUYHO Da3pymeHHHX DAKOBHH

GuM BAOHH IBe OO DODMEe COBEDmEHHO UICHTHIHHE ZODACTHHE JMHUU
(radn.<l, Qur.7 z 8). BHAO Takxe BHLHO, 9TO pacOoJQxeHHad alanu-
Kajlb40 JZHHAA OHJA HEeCKOJLKO MUpe, 9SM OePeIHdAsd, I 9TO OHU O4Ye-
BEQHO OPOLOARANMCH BO BHYTDEHHER Anpd okameHOZOCTH. [leperuad
JomacTHaa JUHEA Kas3ajach HECKOJbKO yxe M CHja CBeTIee OKpaumeHa.
DHJIA Ta2rke OTYETAMBO BHAHA DACHOJIOESHHAA MEexIy OO6eEMZ JOJACTHH-—
MY IMHUAMA X KAXYWAACSA OYeHb TOHKOA HM3BeCTKOBAA KODOYKA, OKDY=—
laowasg BHYTPeHHee ALPO, HO B HECKOJBKUX MecTax paspymeHHag. Tpz
Op03paYHHX mampa, H3TOTOBJEHHHE 4Yepe3 3TH IOOACTHHE IMHMM, OOKa—
381, 9TO aMMKANBHO OPOXOAAYAs J0JAacTHAZ IMHUA OTHOCHTCA K OOIL-
HOLL meperopoxxe, a BTOpai COCTOMT IUME K3 MyDasIbHOTO Ipedas
{rasn.2l, Qur.9). Mexny oSerMH IOOACTHHME JAHHUIMEA ODOTArABALCA
YACTUIHO OPEepHBInUAACA MPU3MATHYECKHE clol Tomgumuol S MK. ITOT
@aKT — 9T0 COGCTBEHHO JOOACTHOH JMMHEM HA PACCTOAHIM ONHOL Oepe-—
CODOMKM OpejleCTBYyeT MypanabHul I'pedeHb, KOTOpHZ OO cBoeMy ImHeld-

MOMY OGIHKY TOYHO COOTBETCTBYeT HacToAmel IooacTHOM JAuMHAM, -



Puc.3. CedeHEe anmKajJbHOLO y9acCTKA XWIOL KaMepH aMMOHOHLER
¢ ‘mocnelHes meperTopolxod. M3o0paxeH YacTUYHO MIOTHO ODIIErapumi
MAHTI{HHY SOMTEeNNi X 3aKped]eHHAd HA MypalbHOM TpedHe cyfsOdTe-
J¥anbHasg MyCcKynarypa. CTyoeHz pocta I X 2 mam Sz JOKA3HBaNT, KAaK
HATATUBAETCA AOMKAALHHE yJaCTOK MAHTHHM B OepUDEeDHAHOM 3aKpenle-—
HIE:
A - cy0oouTearanbHaA MyCKyJIaTypa

HadnmneHue OOKA3HBAET, 4TO MyDajbHHi rpedeHb BHIESIRICH BMeC—

T€ C COOTBETCTBEHHO OpemmecTByMuel meperopomxof, a HMEHHO KO
BpeMeHI, KOTZa MemOK O BHYTDEHHOCTAME pacmolaralcs .euwe' BOIU3ZE

gocxerHe# OONHOCTBI pa3BHTOX meperopoAxE. OHO OOKA3WBAET TaKEe,
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Z 3T0 OpencTaB/sdeTcd BeCbMA CYWECTBEHHHM Iad MOPPOreHe3a Oepero-
DOLOK, 9TO HOBOOGpasywwadcsd nepe%oponﬂa 3aKIALHBAeTCA Ha 5TOM
gOLCTMIAKUEM MypalbHOM TpedHe.

B LeIoM MOXHO CKA3A4TH, YTO ¥ aMMoHoumel Ouna pasBuTa I'OMO-
Jormdaad CyC3OHTeNMANBHON MYyCKYyJnaType HAYTHAyCca MyCKYZLbHaAd TKAaHb,
KOTOpas, TaKxe B COOTBETCTBIMM C DACCTOSHEEM MeXIy celTamu, CHIZ
[IpUKpedJena K Da3BUTOMYy Ha BCeil BHYTDeHHell CTeHKe DaKOBHMHEH rpel-
HO (MypanbHOMy CpelHD). B CBS3E C TeM, WUTO OPUYEHHO IpedeHs pas-—
B/BAeTCA Tam, [Le HauMHaeTCA MYCKYIhHAnA TKaHB, 9Ta CyO3OATeNd-
ajbHag MyCKyJlaTypa HMeeT pellapuee 3HAYSHHE ODH 3alOXEeHUH Oepero-
POorok. C TOWKM 3peHEA QyHKIMOHAJIBHOTO HA3HAUSHWT OHA appeTHDyer

Ha MyDaJbHOM TpedHe OTIeNapuuiicd HA aOUKAJbHOM yJacTke MEMOK C
BHY TDE HHOCTIMIA.

JOoIMHeHHe KDHCTAIIUTOB LO ODMBM ODOHCXOUHUT, OUYEBULHO, OOX
BO3peiicTBHEM yCHIMA HATIXEHHd MMOANTe3MBHOLO JOMUTE M.

OGparmvca eme pa3 K QyHKUmA cyG3OMTelIralbHOE MyCKyIATYDH.
Kax ookasamyn anaToMumdecKHe HccaeloBaHma M.[lmuxra (1925)9 z Myr-
Beg ( Mutvei I1955) &ma mMarKmX 9acTAX COBDEMEHRHX JHautilus
MEMOK C BHYTPEHHOCTAME TOIBKO B AOMKAINRHOZ 4YacTH RHIOE KamepH
ODPOYHO COeLHHEH CO CTeHKO# DaKoBIHH ¢ OOMOWAK TPEX DA3IMWAMEX
OLZH OT IPYyror0o MyCKYJABHHX 3OUTelMeB. Pa3MepH, OOJOXKEHNE H JopMA
mIouany OPEKDedJeHEd OO3BOAAET CLeJaTh BHBOIH O (YHKIME OTLEAb—
HHX MYCKYJABHHX TKaHeik. OHA HECOMHEHHQ 11 BTATCMBALUX MYCKYIO0B,
NDUKDEMJIEHHHX Ha O0eEX TOPH30HTANLHO DACOOJORESHHHX MEDOKIX Mec-
Tax 3aKpenJeHmi. X ropr3cHTalnsHOe OONOXEHHE BCIEICTBHE JODCAlb-—
HO B3IQYTOL DAKOBHHH odecOedmBaeT OOTUMAILHOE CkaTHe, Cilyxzauee
Iid BTATUBAHZAA COJIOBH B kmayn xkamepy. O6e Opyrzme MyCKyAbHHE TKA-

HE - CyG3OuUTeaMAlbHAsA MYyCKyJaTypa X OPOLOAbHAS MyCKYJIATypa, 3aK-—
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KDelllleHHHe COOTBETCTBEHHO Ha Y3KO#, HO pa3BUTOZ HA BCei BHYTpEH—
Heii DOBEeDXHOCTHE 30HEe,- CAyxaT LAA 3aKpedJeHMI MellKka C BHY TDEeHHOC-
TIMI B XWIOH KaMepe. ca WCKJOYEHUEM JIEHTOOOpa3HOA 30HH OpUKpedle-
HUR Y Kpad yCThA, 9TO eIMHCTBEHHHE OPOYHHE COeIAHEHHA C DAKOBHA-—
Ho#i. Bce ocTanbHHEe OOBEPXHOCTE OTIHSIEHH OT CTEHKM DAKOBUHH 3a-
JOJIHE HHO!l KMLKOCTBED MAHTMIHOM wWeabw. KAK 0O CTDYKType, TaK ¥ OO
OONOXEHIO M ODOTALESHHOCTU MypalbHH#i TI'peCeHb aMMOHOHIeX MOT GHTBH
e MSCTOM 3aKpedjeH:IZ CyO3IUTenuAlbHOZ MYCKyZATYDH. BO3MOXHO,
Oua pa3BUTH X ODYyTUe MYCKYJAbHHE 30UTelrm. Kak OOKazamm aCCaelo-
Banud Ixopmana ( Jordan 1968), Ha3zBanHag mM "CTDYKTypa JEHTOYHOTO
3aKpemieHus" B COOTBETCTBUE C €€ OOJOXEHHEM MOTJIA ABLAiTbCA MeC—
TOM 3aKDelJeHNd OPOJOJbHOZ MyCKYJATypH. [IApHHE, pacOolAraBmuecs
Tarke DPODU3OHTANBHO OTOEWATKU GHJAX 30HAMK OPEKpelleHUd LIa IBYX
BTAMMBADIIX MYCKYJIO0B.

BaxsHe [aHHEHE OC ODHUSHTMDOBKE 1 0 {VHKIAM KAK ODONOALHOZ
MYCKYJATypH, TaK U Opexje BCEero CyOSIHTeNUanbHOZ MYCKYIATYDH OO-

JyueHH B HCCIeHoBagmAX Payrepa. B MHCTOIOrMYECKOM OTHOMEHMM OH
pasIudaeT OepelHOD X 3aHOY ODUKDEOUTelbHHE CBA3KE, HAa KOTODHX

OpUKpedlIeHa COOTBe TCTBybwad MyCKyJAbHad TKaHb. Ha mepenmei opu-
KDeMITENbHOZ CBA3Ke 3aKDemleHH ODONONGHHE MYCKyJAbHHE BeTBU, ODU-
€HTUPOBAHHHE OapallelbHO OCK DAKOBUHH M ANAOMKAILLHO OPOTACUBA—
muecd K 3ajHel OpuUKpeOuTelIbHOZ CBA3Ke. 9Ta OPOLOIbHAA MY CKY JIATY =+
D4 OOCTENEHHO TEPAETCA WM OlDaHLYZBaeTCA MAHTEIHOZ OOLOCOi,
ODOHASAHHOM b TOHKOA mouepednofi BOJOKHECTOCTHO. OHA, B CBOD
Od€penb,OoTpaHmiuBacTCA 3anHell OPUKDEOETENBHOEZ CBI3KOil, Ha KOTO—
DO4 0UATH HAYMHAETCA ODONOLBHAR MyCKy/IaTypa, a HIMeHHO CyGaImTe-—
4pAnbHAA MyCKyJIaTypa. OHA ODOTATHBAETCA HCKIOYUTENLHO B alZKA G-

HOM HaOpaBleHUW. SANHAA OPUKPENNTEeNBHAT CBA3KA HajgelaeT Ha My-
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nansHHi rpedeHp (= mural ridse ), gepemuaa - Ha "veatral annu-
\ar ridge ", SaciayxuBaeT BHIMAHME TaKie HACGJONEHME TOrO, 4TO
CcyGaIuUTeNMANlbHAA MYCKYJAATypa CJAOKeHa [MDOJOJBHHUMA CBISKAMI BOIO-
KOH, IepeKpelyBalLUXCqs OOL HeJOJBMLMM yTJOM.

Kaxk D03BOMANT CYLUT> LADDEDEHIIMPOBAHHHE OHTOTEeHETUYECKHU I
DANOTEHEeTIMYECKN JONACTHHE JUHIM aMMOHORZLEel, 3Ta IujlepeHMAINT
MOZeT 03HAyaTh JAUIE YBeAUYVBWLYOCH ODUKPEelUTeJbHYD OJOWLALb CYyO-
SOUTENNANbHON MYCKYJATYDH. ©TO yBeJWYeHUEe CJeLyeT MHTeDPOpPeTHUDO-
BaTh Kak GyHKIMOHANBHOE yAydmeHue, KOTOpoe, CYLA OO0 IX OpTOoTeHe-
TIMECKOMY Da3BHUTHD, CHJIO CeHETHYSCKU LeTEeDMMHUDOBAHO. LY HKI[AO—
HaJlbHOE YAy4eHHe 9TOK MYCKYJMATYDH MOTVIO 3aKINYATHCA IJMDb B
yAydleRMI ee yrepxyuBamijeZ m 3axkpennaouel QyHKIME, KOTopoe OHJIO
OOCTHUCHYTO OyTeM OJOUALHOI'O YBeJAMIeHER JIUTeNHd.

Ea Bompoc 0 ODOCYIMTEJBHOM MOMEHTe YIYTNEHHAd ODEKDeIaeHUd
oOpelle/leHHHE YKAa3aHWA ONATh LAWT HccneloBanma ol.lmurra. Kak mo-
Kasanm KM3MEePeHUd, DaCCTOAHEE MexIy OCSIMI OPUKDEOHUTEJbHHMU CBA3=
Kaxy YpeBHYAKHO M3MEHIMBO. [IpK 9TOM MHOTOYHCJEHHHE IAMHMM Hapac-—
TaHUA OepeLHel OPHKpeOKTeIhHOR CBfI3KM OOKASHBAKT O4YEBULHOE OO-
CTeleHHOE OPOIBEEEHME BOepel, 9TOZ 30HH ODHMKPEOUTEJbHOL CBR3KH,

a Takxe BTArMBamme# MyCKyJAATYDH. Tak Kak 3a4AdAd ODHKpENLTe]bHasg
CBA3Ka OCTaeTCA CTAIMOHADHO 2aKpelJIeHHOL, OOKA olpasynuagcg Oe-—

peropolKa [OOJHOCTbO He OCOCOCHTCA , OOOEepPevYHO-O0J0CYaATad MYCKY-
JaTypa OomazaeT B YCAOBHUA HATAXEHHA, XOTA BO3MOEHO I MANOTO.
BenencTBre TOrer, 9TO 9TO YCHMIME HaTAxeHUa JeZCTBYET OOCTOAHHO,
OHO nebenaeTca.cydsugrennaﬂsaoﬁ MyCKyJaType B TOT MOMeHT, Korza
OHa OCBOCOXLAaeTCA M3 CBOEIO 3aKpedeHud. VMEHHO 3TO yCHUIME HATA-
XEHIYI ODHEHTUPYET ODU3ME OPU3MATUYECKOTO OOAYMKOOCpasHOro yTOold-

IjeRUA B OpaJbHOM HaOpaBjeHMU. Haxomamasca B yCJAOBEZAX HATAKEHUS



nomepeunad MyCKyJaaTypa TAHeT Ha 9Tol Qase CyCSOETEeNuANbBHYD MycC-
KynaTypy B OpalbHOM HaOopaBieHUX. HaK ToAbKO OYyIeT LOCTUTHYTO CO-—
CTOAHME OTCYTCTBUA HATAKEHUT, CYOIOMTelualbHAA MyCKyJaTypa BHOBB
OpZKpenae TCA K CTEHKE DAKOBUHH U CO3JaeT HOBYD 30HY ODUKpedJe-
Hra. C onbmolf BeVOATHOCTBO Baaualie MyCKYJAbHHE BOJOKHA peCOpOE-
DYOTCA WM HOBOOODasyWTCA Tail, LHe SaKJANHBAeTCA HOBai 30HA ODH-—
KpeieHud. LCJU OePEeHEeCTH 3T DACCYRNEHHsI HAa aMMOHOHIEZ, & C TeM
I Ha BO3HMKHOBEHUE JIOOACTHOW JWHEM, TO 3I4eChb MH, OYEBULHO, UMEeM
IeJi0 C LZQDeDEHIMPOBaHHHM HapaCTaHUMEM MYCKYJABHHX CBA30K. OTIenb-
HHe CBA3SKN IDHKPEmIZNTCA He OLHOBDEMEHHO, 4 HadmHag OT JA00aCTHOX
OCHOBH OOCTEOEHHO H M0 CEemJOBUHHHX pazfeaoB. O4eBANHO COXpaHawue-—
ecsl LeilcTBme YCHIMA DPaCTAREHUR, HACKOLAWEee OT OPOLOABHOIL MycCKyJaa-
TYDH X OCYCIOBISHHOE HEODEDHBHHM DOCTOM, DAcCTATHBA&ST Kpad ceLelnl,
a BMECTe C TeM H CaME CIe/la B OpalbHOM HAODABIEHUU. STYM MOIYT
OHTb OOBACHEHH OapaUlelbHDe OCH OPUEHTHMDOBAHEE 9JEMEHTOB J1OOACT=-
HOjl [VHVM, a TAKKe BCOYWMBAHEE ANCTKOB Celia OO OpmHEQy "oya-od"
(Sefinaxep, cM.maHHHZ HOMep xypHAaja).

B cBR3Em C TeM, YTO ODEKDeOHTeJbHAA CBA3KA HA YyJAaCTKe CBOEro

3aKpelleHAA OPUBOIUT K 0CO0COOJIEeHUMD MypalbHOTO TpelHA, OoCjenHmi
Z JOpMUDYEeTCA B COOTBETCTBUU C ee JAHMHeZHHM DaCOOJOXEHHEM.

Il HAmUX IAnbHeZMEX pacCyxheHH BAaxXHO BCOOMHUTE O TOM, UTO
MypaJbHHY TpefeHb 3aKNalHBAeTCA Oepel OOoClelHell OepeTOPOLKO# Ha
DaCCTOSHIM, COOTBETCTBYMIWEM MeXIeDEeTODPOAOYHOMY DACCTOAHID HIX
DACCTOAHMO MexIy JAOJACTHHMY IMHMAME. AHATOMUYECKHA 3TO O3HadaeT,
9T0 3a (amamukanbHO) AmHEe® 3axpemwneHma (MypalbHHM IpeddeM) ¥ JO
oocneLHell DepeTOpOLKZA OPOLOJEaETCHA elle AOMKAJNBHHNA YYACTOK MelKa
C BHYTDEHHOCTAMHA. JTa DACIOLOxEHHAA MEEIY MyDaJbHHM CpeCHEM O Oe-

DeTODPOIKO# KyZoaoodpasHas YacTb Memka C BHYTDEHHOCTAME QTHAelMIACH



\ - 19 -

Ha CTAOMM DOCTA OT HEeNSCOPOMUKZ X OepeMeliajack anopajbHO IO AU-
HUF SaKpeleHnsa CyOanduenrajbHol MyCKyAaTypH. LOCTHULHYB ee, OHa
HATZHyJA ¥ OpHuana Qop  JOBEDPXHOCTH MAHTVM B HeDEDEeDHiHOM 3aK-—
DemIEHNM, ODMYEM CIeIyeT OZMIATHL I NOTOMHETe]bHOZ me@opmarymi,
OCYCJOBJIEHHO#, C OJHOL CT DOHH,OOPENe/IeHHO HEMEDNMMCA LABJIEHUEM
MAHTHIHOM RMLKOCTHE X, C ID TOf CTODOHH, HaAUDYXaoWyM MemOX C BHYT-
DPEHHOCTAME TUIPOCTATUYECKHNM LaBjeHEeM. Kak TOJNBKO HaTaIzeHEE JL0-
CTHUIVIO CTAlIMOHAPHOTO COCTOA: Mg, BHAYAJE OOCHAeNOBal0 JIOLAZHOE

060COG/IEENE KOHXMOJMHOBOTO C O, B OCHOBaHIM KOTODOTO 3aTeM EH-
LEeJAmWIOCh U3BECTKOBOE BeuleCT . Tem camMHM Ha MypaJbHOM rpedHe

3aJI0ZUack HOBad mneperopolka. Pelawiece 3HaUeHNE CYyC90MTEeAUANIb-—
HOL MYCKyJaTYpH B 3aJIOXeHUM HC X OeperOpOIKM OpOABUIOCH B LBYX

OTHOWEHATX

1. OHa oOperenmna pacCTosHLE LO OoclelHell OepeTOpPOAKH.

2. CBoumM 3aKpemleHUEM HA BHYTpeHHell CTeHKE DAKOBHHH OHA Od-
pelenmna oepmpepuiinnii oGauK nepéroponxn.

OEHa KaKk GH MTammooGpas3HO Oeli ala CBOD $OopMy MAHTEZHOMY SIi—
TeJMmo, KOTOpH# HaTgiyncs B cBOeM 3¢ DelleHMHM. OTO HATAKXKEHME OpO-
I30MJI0 BCJAEICTBHE CIATHUA CYOSUOUTENUA :HOLK MYCKYJATYDH.

Tem camum MopPoredes cenTanbHO# O EEPXHOCTE 3aBHCEN] OT CO-
CTOAHIIl Da3JMIHHX HALWXEHUEZ, OOYCJHOBIEL™ TeOMeTDHYSCKIM pacC—
ODeLejleHNEM JIODACTHHX H CELeNbHHX 9JeMe: TOB. BOJHUCTHA y30D
ceOTaJbHOR OOBeDXHOCTL! OODEdesANCA TeM C- MM B OepBYD O4Yepekb
KOIMMECTBOM U IONOXEHHGM IONACTHHX K CELe, bEHX 9JEMEHTOB. B
CBA3K C TEM, YTO HAK HX KOJMYECTBO, Tak & OONOxeHuss CHIE Ie-
HeTM49EeCKM (QUKCHDOBAHH, X OCH ODMEHTEDOBANNCH HE OO CTATHYECKEM
TPeCOBaHIAM OIpeJie/IeRHHX CedeHmi 0G0DOTOB, OO y30DY pacaperne-

JCHUA JOOACTHHX K CeIelbHHX 3JEMEHTOB.
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3 BakJoueHKe STIX DacCyilieHml BCTZeT BOODOC O TOM - HIMEJO JX
3TO YMHOxCHUE JOOACTHHX M CEeLS/BbHHX 3JIEMEHTOB, & TaKfe IX paclel-
JEENE KaKoe=lUGO CTATIYEeCKOoe IDerMyWLecTBO, KAK 00 9TOM OMMYT LAH-
zesons®d (Schindewolt I972)8. MyrBed m Cefinaxep (B JaHHOM HOMepe
xypHana)? [o3HaHME TOro, 9TO MOpROreHe3 CelOTaJbHOZ OOBEDXHOCTH
ucxoaun oT cySsnmTenvanbHOd MyckyaaTypr, PYRKIMT KOTOpPOA 3aKIn-—
9anach B 3aKpemneHym ¥ gufdepeHLUanNd KOTopoli OpenmcTaBasna codoift
yayaueHNe arresNMBHOR IYHKIME, OTYETAUBO OOXABHBAET, YTO BOJHHAC-
TOCTHb CEenTajlbHOL OOBEDXHOCTH OODpedeJeHHO He CIeloBaja cTaTudeC-
KM TpeOoBaHMAM. OTHUM OOBSCHAETCA Takke yxXe yCTaHOBAeHHan liuHme—
BOJbhoM ( senindewel { 19'72)8 1 BugmanoMm (Wiedmann I9’72)I4 Heymo-
IOYEHHOCTH BOJIHECTOIO Y30pa DM OILUHAKOBHX CeYeHHEAX OCODOTOB. Ta-—
KM 00pasoM, OpToreHeTUdIecKas IupjepeHUMaumd JOOACTHOL AMHIMM AB-
JifeTCA BHpaxeHHeM Iuiepersnupyouelica Cy0oIMTeARAIRHOER MYCKYAATYDH,
mepedecmell CBOL y30p HA AanopalbHO OepeMewanIyinCa MARHTHAHYD OOBED-

XHOCTb.

I'. OocyxlieHme

OGcyrnaeman SeilnaxepoM (B IAHHOM HOMEpDe XypHala) OOOHTKA MO-—
IeJMpOBAHUA Ha OTIEIbHEK (asax BOOJHE [IeDEeKPHBAeTCA C HamUMA Opel-—
CTaBIEEMAME, HaOp@AMED B TOM, 4YTO AMAKANLHHI YYACTOK MAHTUM HATATH-
BaeTCA B NepmpeprmiiHOM 3aKpelIeHMM X 49TO B XOZe 9TOLO OpoIecca MO-
XeT OpoOMCXOIMTh (POpMMDOBAHME OCAMKA CeLeJbHHX AUCTKOB OO IPHHIATY
"oyatod". Hanuume MypanbHOTO CpeCHA E HAa Y49aCTKE CEIEeAbHHX JHACT—
KOB CBUIETEN6CTBYET OLHAKO O
MA TOYKAMA,CHJI DA3BHAT MHOALTre3MBHHE SmATenNMi. STO IMHAMUYISCKOE

maMedeHue, COTLJACHO HalWM ODeLCTABJEHHIM, CYCoUATEIVRNbHAL MYCKY-—
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JATYyDa KCOHTHBAET B fopMe aKTUBHOI HADJY3KM DACTAXEHUA OOL BO3-

neficTBueM OPOINONBHOL MYCKYZLATYPH yxe B TOT MOMEHT BpSMeHH, Korjga

MAHTIGIHHA SOUTENMA eule pacmonaraeTcd Ha HOCAeLHEA mepeDODOIKE.
[lor, BO3Le/CTBHEM OEPMAHEHTHO LEACTBYWUlefl HATDY3KE paCTLicHEA
IDOHCXOLHUT OCYCHIOBAEHHOE HEOLHOBDPEMEHHO ODOTEKAKMUM ODHAKDENJIeHU=-
eM CBA30K BOJIOKOH QopMMpOBalms OGCANKA JOOACTHOL jmHME. O6pasym-—
Griica TakuM 0Gpa30oM Y30p TOYEK OMNODH feTepMUHEDOBAH DPeHeTUYecKH,
O 9YeM CBILETEJbCTBYET oOpeLeseHHana JOopMA JIODACTHHX M CeLellhHHX
9JIEMEHTOB. PemnmxanmoHHHZ mpolecc — I B 3TOM HAalF ODeLCTABJEHES

DACXOLATCA — HAYMHAETCA Jie B XOLe 3a/JOREHZA OeDEeTODOIKU, T.€.
KOTZa ODMMEDHO TPETh OePEeTOPOLKY yKe MIHEDAAN30BaHa. VMEHHO Jxe

TOTHa CyG3nuTenralbHag MyCKYIATypa OCBOGOXIAETCA I3 CBOETO HOCHEN-
HET0 3aKPeOJEeHNA - OPU3MATHYSCKOTO OOAYMKOOGDA3HOTO YTONLEHUS -

I OeDeXOINT Ha opalbHefl KoHel MypalbHOE dacTH. PazgmidepeHIEpo-
BaBIAdCA HA YJaCTKS CBOEIO 3aKDelIeHM7 CyOdIMUTeNZajbHAA MYCKYAATY -
pa mTaMogoodpasHo OepefjaeT 3TY DODMY HA OepexOoLAuui cnga OO3Xe MAH-
TIiHHNE SamTenmi, HATATUBADULUIECA B 9TOM 3aKpeOJEHUH.

I. 3axnmueuueX/

x/ 3axJpyeHue paGOTH HANMCAHO Ha AaHTJIMACKOM A3HKE. B HeM IomBOmAT-
CA UTOTM COMNOCTABUTENbHOT'O PACCMOTPEHUA OCOGEHHOCTE! Pa3BUTUA JIO-
NacTHOA JIMHMM y HayTuiyca u amMoHoMAed. KpaTko uanaranrTcs paccMo-
TpeHHHE B NPENHAYIUX pasfiefiax BPEMEHHHE M MPOCTPAHCTBEHHHE COOTHO-
WMEeHUA B Pa3BUTUM NEPErOPOLKM, MYPAILHOIO PPeCHA U CyGaMATeNManbHO
MyckynaTypu. ([lpumeu. nepes.)
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[losicHeHIA K Tadndam

Tadmmia <0
dur.Ll. wypalb:dii rpederb (ML) (BSHTpalbHHEZ) Jopue Jaufilus

pempilius ~ BHYTDEHHETO ODU3MATUYECKOrO CIOA (iP ), Hanerawugero
Ha CTEHKY DAKOBHUHH; HA HEM DACOOJATANTCH BHEWHAZ ODU3MATHYeCKR
cnoii (aP ) (chepyauroBo OpusvaTMdecKuil clol), OpmMxavies K Hemy
OpAaMATIYEecKoe OonymeoodpasHoe yromueHme (Pk ) m mepaamyTpomui
CIOL cruenywuell meperoponxs; xccO.

dmr.2. Mypansruii rpedeHb (LBoiiHOi#t rpedemb) dopMu (uenstedto-
ceras Sp. HA BHYTDEHHEM ODM3MATIYECKOM CIOe CTeHKHM DaKOBUHH.
fa HeM pacoonaraeTcs ClelyiWasd OeDerOpOLXA C BHEMHMM ODU3MATHYEC—
K4 CIOSM, YTOHADWAMCA O€DAaMyTDOBHM CHOEM I BHYTDEHEMM ODE3MATE-
JecKkmM cioeM; x680.

dmr.3. OdeHb MIDOKO DPA3BUTHI MypadnEH rpedeHs LOpME Sacw -
lites sp. ¢ Haleraomelt meperopolkofi; BHYTDeHHUZ OpPU3MATUIECKIL
Cloll 09eHb TOICTOCTEHHH#: TUOIMHO N4 CefelbHHX IUCTKOB; X300.

Wiul.4. dparMesdt QUT.3 ¢ MypalsHHM rpeCHEM H 3anelaniuM Ha
HeM cHepyauToBHM cmoem; x470.

Qur.5. MypanbHui rpeGenb (LBOAHOE rpedeHb) QOpMH Sauwtilus

pompilius C Haleranuei# meperopozxoZ; x I160.

TaGaomia 21

@mel m 2. Mypamsine TpeGHE JODMH MNawvlilus pompilius
B CeYeHMM TDeXyTolbHHEe, C Hajlelapiuuy OeDeTODOAKAME; X325.
dur.3. Deperoponxa DopMa Quensfec/toceras sp. G OpEMHKADGEH
czhouHo# BopoHKOI (BeHTpannHO#), HAIeTanilad Ha MypalbHH} TpeCeHb.

SHemHUil OpuaMATHYECKUE CAOf OdYeHb TOINCTOCTEHHHE, OOMCTHIACMHE
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OepJAaMy TDOBHM CJIOeM, OeDexXO. fiiM B TOHKOCTEHHHI mpmavarTmiecxmi
cnofi; x<50.

Qur.4. 20arMeHT DUC.O; Ha BHY TPEHHEM CDH3MATUYECKOM Cloe
CTEHKU DaKOBUHH DACOOJOXEH MyDalbHwil rpeleHn; x470.

CDMI:.5. MypaZeHud IpeGeHbp JoDMH Sacv!rtes sp. ¢ HamozeHHOH
geperopoaxoli, BHYTDEeHHUI IDXA3MATHYCCKELI ClOoi KoTopoll omaTs pas-
BIOT TOJCTOCTezHHM (JUCTOX celaa); x<00.

Jnr.6. dparcuesT dur.5; MypadsEHR Tpededb ¢ pacmolaranmeics
Ha HEM ueperoponxoﬁ;x470.

dur.7. JounacTHag nmsma Jopvu (Quenstedtsceras sp. ¢ pacmoso-
XeHHdM OON Bell MypanbHHM TDeCHEeM; X4.

dur.8. Mypazemui rpedeHs Qopnm QuenstedfoceraS sp. | copuu—
DOBaBWAMICA B COOTBEeTCTBUM C joOaCTHOZ nmuueii; xIO.

Qur.9. Ceuenue msofpaxensioro Ea dur.8 MypaabHOTO. CpeGHA, Oe-

DPeXogdler0 B OpU3MATUIECKEZ BRYTpemHmiZ cno#i; x700.
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