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Ein Humerus-Rest eines Plesiosauriers
aus dem Oberen Lias von Baden (Kt. Aargau)

Von RUPERT WILD (Ziirich)?)

Mit 6 Textfiguren

ZUSAMMENFASSUNG

Aus dem Oberen Lias von Baden (Kt. Aargau) wird ein fragmentirer Plesiosaurier-Humerus be-
schrieben und mit bekannten Humeri liassischer Plesiosauriden verglichen. Der Fund wird durch
Vergleich der Muskelansatzstellen, die als adaptive Merkmale verwandter Formen betrachtet werden
konnen (D. M. S. WaTsoN 1924), in die Ndhe von Microcleidus WATsoN gestellt und in D. M. S. WAT-
soN’s Elasmosaurier-Reihe eingestuft. Es scheint, dass auch der Form und Ausbildung des proximalen
Humerus-Endes taxionomischer Wert beizumessen ist, wie S. A. WELLES (1962) fiir die Plesiosaurier
der Kreide gezeigt hat.

SUMMARY

A fragmentary plesiosaur-humerus from the Upper Lias of Baden (Kt. Aargau) is being described
and compared with other well known humeri of liassic plesiosaurids. By comparisons of the insertions
of the muscles, which according to D. M. S. WATsoN (1924) can be regarded as adaptive characteristics
of related forms, the specimen is placed near Microcleidus WATSON and classified into the Elasmosaur
series after D. M. S. WATsoN. It seems that to the form and development of the proximal humerus-end
is also to be attributed taxionamical value as S. A. WELLES (1962) has shown for the plesiosaurs of the
Cretaceous.

1. Einleitung

Der Aufmerksamkeit des Fossiliensammlers J. U. Frel aus Oberehrendingen ist
der erste Nachweis eines Plesiosaurier-Restes aus dem schweizerischen Lias zu ver-
danken. Der Fund stammt aus dem Posidonienschiefer von Ennetbaden bei Baden,
Kt. Aargau, und wurde im Jahre 1966 am NE-Ausgang der Ortschaft auf einer
Schutthalde geborgen. Dorthin war zwei Jahre zuvor der Bauaushub fiir den Neubau
eines Einfamilienhauses in Ennetbaden (etwa im Bereich des Koordinatenpunktes
660495/259415 gelegen) gelangt.

Herr J. U. Frel stellte die Reste, ein Humerusfragment und Rippenbruchstiicke,
dem Paldntologischen Institut der Universitdt Ziirich zur Verfiigung, wofiir ihm herz-
lich gedankt sei. Prof. Dr. E. KUHN-SCHNYDER iibertrug dem Verfasser die Bearbei-
tung des Fossilrestes. Hierfiir und fiir die Unterstiitzung und Anregungen wihrend
der Arbeit danke ich meinem Lehrer herzlich. Dr. K. A. HONERMANN, Ziirich, und
Prof. Dr. A. D. WALKER, Newcastle upon Tyne, mit dem ich wiahrend seines Ziircher
Besuchs diskutieren konnte, danke ich fiir zahlreiche Anregungen und Literatur-
hinweise. Die Zeichnungen hat Herr O. GARRAUX, Basel, angefertigt, wofiir ich ihm
aufrichtig danke.

1) Anschrift des Verfassers: Dipl. Geol. RUPERT WILD, Paldontologisches Institut und Museum
der Universitidt Ziirich, Kiinstlergasse 16, 8006 Ziirich.
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2. Beschreibung des Fundes

Aus der Schweiz sind bisher nur ganz wenige Plesiosaurier-Reste bekannt geworden. H. v. MEYER
(1841, S. 183) erwidhnt aus dem Rogen-Eisenstein des Braunen Jura von Wolflinswil im Fricktal (Kt.
Aargau) einen grossen Pliosaurierzahn, Ischyrodon meriani H. v. MEYER. Aus dem aargauischem
Malm wurden von B. PEYER (1940, S. 285f.) Plesiosaurierwirbel beschrieben. Auch im Paldontologi-
schen Institut der Universitidt Ziirich befinden sich ein Plesiosaurierwirbel und ein linker Femur eines
Pliosauriden. Aus dem Lias wurden bisher keine Funde bekannt. Somit kommt dem vorliegenden
Plesiosaurier-Rest auch hinsichtlich der Verbreitung der Plesiosaurier im Lias Bedeutung zu, liegen
doch die nidchsten Fundstellen erst in Wiirttemberg.
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Fig. 1 cf. Microcleidus WATSON. Rechter Humerus-Kopf aus dem Oberen Lias von Baden (Kt.
Aargau). 0,5 x. a) Gelenkfliche, b) von oben (dorsal), c) von vorn (anterior), d) von unten (ventral),
e) von hinten (posterior), f) von der Bruchfliche.
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Der Extremitétenrest ist vollkérperlich, unverdriickt erhalten. Ventral unter dem
Gelenkkopf, von der Mitte des Knochens an nach lateral, ist die Knochenrinde bis auf
das spongidse Knochengewebe etwa 2 mm stark abgeplatzt. Diese Beschddigung er-
folgte wahrscheinlich infolge der festen Verzahnung des Sedimentes mit der an dieser
Stelle stark gerunzelten Knochenoberfliche im Bereich der Muskelansatzstellen.

Beim Extremitdtenrest, die Rippenfragmente sind unbestimmbar, da ihnen die
Gelenkkopfe fehlen, handelt es sich um das etwa 11 cm lange, proximale Ende des
rechten Humerus eines Plesiosauriden. Der Gelenkkopf zeigt einen trianguldren Um-
riss (Fig. 1a); zwei Ecken sind abgerundet, die anteriore Ecke lduft spitz aus. Der
Gelenkkopf, einschliesslich des Trochanters, ist 9 cm breit und 6,5 cm dick. Die
schwach konvexe Gelenkfldche ist mit kriftigen Warzen und Gruben iiberzogen. Sie
geht dorsal- und distalwirts in die glatte Oberfliche des Trochanters iiber. Die
warzige Gelenkfliche muss urspriinglich mit einer dicken Knorpelkappe fest ver-
wachsen gewesen sein, worauf die zahlreichen kleinen Kanilchen fiir Gefisse auf der
Knochenoberfliche hinweisen, welche die basale Knorpelschicht versorgten
(C. W. ANDREWS 1910, S. 143).

Der kriftige, etwa fingerbreite Trochanter zieht vom Gelenkkopf schrig distal-
anterior-wiérts zum Schaft, in den er mit starker Runzelung, die teilweise wegge-
brochen ist, abbiegt (Fig. la, b, c, e). Er ist 3 cm lang; seine distale Begrenzung liegt,
vom Gelenkkopf gemessen, etwa 4 cm tiefer auf dem Schaft. Die vordere Kante des
Trochanters zum Caput humeri verlduft fast gerade, die hintere Begrenzung ist
konkav durchgebogen (Fig. 1a, b).

Die Ventralseite des Humerus-Endes (Fig. 1d) wird vorn durch einen 4,5 cm unter-
halb der Gelenkflache gelegenen, stark vorspringenden Muskelansatzhdcker gekenn-
zeichnet. Dieser etwa 2 cm breite Knorren 1duft distal bereits nach 3 cm in den Schaft
aus. Unter der iiberhdngenden Gelenkfliche des Caput befindet sich hinten eine etwa
5 cm lange, 3 cm breite und 2 cm tiefe, randlich gelegene Grube (Fig. 1c, ). Ein diinner
Knochenkamm grenzt sie nach hinten ab. Das anteriore Ende des Humeruskopfes
fillt somit anndhernd gerade zum Schaft hin ab. Dieser ist im Querschnitt elliptisch
bis dreieckig (Fig. 1f). An der Stelle seiner geringsten Breite, etwa 9 cm unterhalb der
Gelenkfliche, misst er 6,3 cm, an der darunterliegenden Bruchfliche bereits wieder
7,2 cm. Unterhalb des engsten Querschnittes des Schaftes verbreitert sich der Humerus
zu einem ruderartigen «Blatt» (Fig. 5). Das Knochengewebe erscheint an der Bruch-
fliche spongids - radialstrahlig.

3. Zur Bestimmung des Fundes

Nach S. A. WELLES (1962, S. 2) miissen fiir die Artdiagnose eines Plesiosauriers
mindestens ein Teil der Wirbelsdule, der Schultergiirtel, Humerus und Becken vor-
liegen, falls nicht andere Skelettelemente charakteristische Merkmale aufweisen.
Wie eine vergleichende Untersuchung zeigt, trifft dies fiir die Humeri liassischer
Plesiosauriden zu.

Aus dem Lias kennt man bisher folgende Gattungen der Oberfamilie der Plesio-
sauroidea, deren Verbreitung auf Europa beschrinkt ist: Plesiosaurus CONYBEARE,
Thaumatosaurus H. v. MEYER, Rhomaleosaurus SEELEY, Eretmosaurus SEELEY,
Eurycleidus ANDREWS, Microcleidus WATSON, Sthenarosaurus WATSON und Macroplata
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SWINTON?2), Rhomaleosaurus, Microcleidus, Sthenarosaurus und Macroplata sind bisher
nur aus Grossbritannien bekannt.

Macroplata ist mit Macroplata tenuiceps SWINTON aus dem Unteren Lias und
Macroplata longirostris (BLAKE) aus dem Oberen Lias beschrieben. Eine Abbildung
des Humerus von Macroplata fehlt. Die wenigen Angaben, die sich auf die anteriore
und posteriore Begrenzung des Knochens und den proximalen Gelenkkopf beziehen,
stimmen mit unserem Fund nicht iiberein. Der Humerus von Eurycleidus arcuatus
(OWweN) aus dem Unteren Lias ist gegeniiber dem Badener Humerus deutlich kleiner
sowie ventral konvex durchgebogen; proximal verjiingt er sich. Dagegen weist der
Oberarm von Eurycleidus megacephalus (STUTCHBURY) bei gleicher Grosse mit
unserem Fund ein dhnlich verbreitertes Proximalende auf, weicht jedoch durch die
schlanke Gestalt und den 4+runden Gelenkkopf stark ab (TH. BRANDES 1914). Die
beiden Arten Rhomaleosaurus cramptoni (CARTE BAILY) und Rhomaleosaurus thortoni
(ANDREWS)3) zeichnen sich durch gewaltige Grosse aus. So betrdgt die Breite des
Gelenkkopfes des Humerus von Rhomaleosaurus cramptoni 16,2 cm, seine Gesamt-
linge 71 cm! Eretmosaurus SEELEY, moglicherweise bereits durch «Plesiosaurus
rugosus» aus dem Unteren Lias vertreten (R. LYDEKKER 1889), ist aus dem Oberen
Lias mit Eretmosaurus dubius (BLAKE) belegt. Von Plesiosaurus unterscheidet sich
Eretmosaurus hauptsdachlich im Bau des Schultergiirtels und durch die warzigen
Extremitdtenknochen (R. LYDEKKER 1889, S. 248). Ein deutlicher Trochanter fehlt
oder ist nur durch eine schwache dorsale Erhebung bzw. marginale Langsvertiefung
angedeutet (R. OWEN 1865-1881, S. 34). Beim Vergleich des Badener Humerus
mit dem von Sthenarosaurus dawskinsi WATSON zeigen sich durch die Ausbildung des
vorspringenden Trochanters, der breiten proximalen Gelenkfliche und der ventralen,
posterior eingetieften Grube deutliche morphologische Unterschiede. Zu Sthenaro-
saurus konnte nach D. M. S. WATsoN (1909, S. 21) auch « Plesiosaurus longirostris»
BLAKE gezdhlt werden. Nach T. E. WHITE (1940, S. 451) ist diese Art jedoch zu
Macroplata zu stellen.

Die Gattung Thaumatosaurus wurde von H. v. MEYER (1841) anhand einzelner
Wirbel, Rippen, Schidel- und Extremitdtenknochen-Fragmenten aus dem Dogger
beschrieben. Obwohl unvollstindig bekannt, was auch C. W. ANDREWS (1922, S. 294)
bemingelt, wurden ihr das ausgezeichnet erhaltene und beschriebene Skelett von
Thaumatosaurus victor E. FRAAS (E. FrAAs 1910-1911) sowie die Arten Thaumato-
saurus propinquus (BLAKE) und Thaumatosaurus zetlandicus (PHILLIPS) aus dem Oberen
Lias zugerechnet (R. LYDEKKER 1889, S. 170). Thaumatosaurus zetlandicus wurde
bisher nicht abgebildet, was schon D. M. S. WaTsoN (1909, S. 3) kritisierte. Der
Humerus von Thaumatosaurus ist im allgemeinen kiirzer als der Femur und hat einen
+runden Gelenkkopf (E. Fraas 1911, S. 134), der sich proximal verdickt; der
Trochanter ist nur schwach entwickelt. Nach E. Fraas (1911, S. 138) und C. W.
ANDREWS (1913, S. 1) sind die oberliassischen Thaumatosaurier als Vorldufer der
Pliosaurierreihe aufzufassen.

2) Macroplata gehort moglicherweise zur Oberfamilie der Pliosauroidea.

3) Die oberliassische Gattung Rhomaleosaurus SEELEY soll nach R. LYDEKKER (1889, S. 158)
synonym mit Thaumatosaurus sein, wahrend D. M. S. WaTtson (1909, S. 2) dafiir eintritt, Rhomaleo-
saurus anstelle der unvollstindig bekannten Gattung Thaumatosaurus beizubehalten (vgl. hierzu
C. W. ANDREWS 1922, S. 294).
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Plesiosaurus ist mit einer grossen Zahl von Arten, im Lias etwa mit 18 Arten,
vom Rhit an nachzuweisen. Die wesentlichen Merkmale des Humerus von Plesio-
saurus lassen sich trotz artlicher Unterschiede wie folgt beschreiben: Der Knochen ist
stimmig, schlank, proximal verdickt, aber nicht wesentlich verbreitert und besitzt
einen ausgepriagten Trochanter (D. M. S. WatsoNn 1924, S. 892, Fig. 4). Der
Gelenkkopf 1st halbkugelig, oval bis dreieckig gestaltet (D. M. S. WATSON 1924;
W. DAMES 1895, S.46; R. OWEN 1865, S. 34; W. J. SoLLAs 1881, S. 461). Die posteriore
Begrenzung des Humerus ist konkav, die anteriore verlduft konvex oder gerade
(R. OWEN). Der Badener Humerus weicht trotz Ahnlichkeiten im Bau des Gelenk-
kopfes vor allem durch die Anordnung der Muskelansatzstellen deutlich von Plesio-
saurus ab (Fig. 2).
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Fig. 2 cf. Microcleidus WATsoN. Lage der Muskelansatzstellen am proximalen Ende des rechten

Humerus. 0,5 X . a) von dorsal, b) von ventral. Bezeichnung der Muskelansatzstellen: 1 = M. scapulo-

humeralis anterior, 2 = M. subscapularis, 3 = M. latissimus dorsi, 4 = M. der deltoideus-Gruppe?,

wahrscheinlich bereits reduziert, 5 = M. coracobrachialis brevis, 6 = M. supracoracoideus, 7 = M.
subcoracoideus, 8 = M. pectoralis.

Die Gattung Microcleidus WATSON kommt im Oberen Lias mit Microcleidus
homalospondylus (OWEN) und Microcleidus macropterus (SEELEY) vor. Beide Arten
sind anhand einzelner Extremitdtenknochen nach D. M. S. WatsoN (1911, S. 9)
nicht zu unterscheiden. Die Muskelansatzstellen des Badener Humerus gruppieren
sich, dhnlich wie bei Microcleidus (Fig. 3), auf das proximale obere Drittel des Ober-
armknochens (Fig. 2a, b). Sie sind gegeniiber dem mehr nothosaurid gestalteten
Humerus von Plesiosaurus nach oben verlagert, vergrdssert oder z.T. reduziert.

Es ist das Verdienst D. M. S. WATsON’s (1924), die Oberarmmuskulatur und die
des Schultergiirtels von Plesiosaurus dolichodeirus CONYBEARE rekonstruiert und ihre
Funktion analysiert zu haben. Zum Vergleich mit der Muskulatur des untersuchten
Humerus sei ihre Wirkungsweise bei Microcleidus erlautert. Hierzu wurde die Schulter-
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giirtel-Oberarmmuskulatur bei Microcleidus, in Anlehnung an D. M. S. WATSON
(1924, S. 897, Fig. 5), rekonstruiert (Fig. 4).

Man unterscheidet eine den Humerus vorwirtsziechende Muskelgruppe des
Musculus scapulo-humeralis anterior und M. subscapularis?).

1. M. scapulo-humeralis ant.: zieht den Humerus nach vorn und dreht sein
vorderes Ende nach oben.

2. M. subscapularis: zieht den Humerus nach vorn und dreht sein vorderes Ende
nach unten.
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Fig. 3 Microcleidus sp. Rechter Humerus (nach D. M. S. WatsoN 1924, S. 900, Fig. 7, umge-
zeichnet). Bezeichnung der Muskelansatzstellen siche Abb. 2; die M. deltoideus-Gruppe (4) ist ver-
schwunden. Ca. 0,3 X. a) von unten, b) von oben.

Die M. deltoideus-Gruppe mit dem M. deltoideus scapularis und M. deltoideus clavicularis
ist nach D. M. S. WaATsoN (1924, S. 901) bei Microcleidus sehr wahrscheinlich vollig verschwunden.
So fehlt ihre Insertion am Humerus. Der dorsale Fortsatz der Scapula als Ursprung des scapularen
Deltoid-Muskels ist reduziert. Auch der Clavicularbogen ist so umgestaltet, dass der M. deltoideus
clavicularis nicht mehr anheften kann. Die deltoideus-Gruppe war bei Plesiosaurus dolichodeirus
CoNYBEARE wahrscheinlich die bedeutendste, vorwirtsziehende Muskulatur. Sie ist bei den Reptilien,
im Vergleich zu anderen Muskelgruppen, besonders starken Verdnderungen unterworfen (O. v.
WETTSTEIN 1931).

4) Der M. subscapularis ist vom M. subcoraco-scapularis durch Reduktion des coracoidalen
Anteils — dhnlich wie bei den Crocodiliern — abzuleiten (O. v. WETTSTEIN 1931, S. 74; A. S. ROMER
1944, S. 19; F. K. JourFroY & J. LESSERTISSEUR 1967).
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Der M. scapulo-humeralis ant. und der M. subscapularis arbeiten im Zusammen-
spiel. Sie rotieren die Extremitidt nach dem Riickwirtszug in die horizontale Lage und
ziehen den Arm in die Ausgangslage nach vorn vor. Sie konnen jedoch auch ohne
Drehung des «Paddels» dieses im « Gegenschlag» vorziehen.

b
Fig. 4 Microcleidus sp. Rekonstruktion der Muskulatur von Schultergiirtel und Humerus. Ca.
1/10 nat. Gr. a) von unten (M. pectoralis auf der linken Seite weggelassen), b) von oben (M. latissimus
dorsi auf beiden Seiten weggelassen). Bezeichnung des Schultergiirtels, des Humerus und der Muskel-
ansatzstellen: H = Humerus, Co = Coracoid, S¢ = Scapula, Cl = Clavicula, cbr = M. cora-
cobrachialis brevis, Id = M. latissimus dorsi, p = M. pectoralis, sca = M. scapulo-humeralis anterior,
sco = M. subcoracoideus, ssc = M. subscapularis, spc = M. supracoracoideus.
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Die auf der Unter-, Lateral- und Medialseite des Humerus liegende Muskelgruppe
des M. coracobrachialis brevis, M. subcoracoideus, M. supracoracoideus, M. pectoralis
und M. latissimus dorsi zieht die Vorderextremitit zuriick. M. pectoralis und M.
latissimus dorsi sind bei Microcleidus reduziert. Die Retraktormuskeln fiihren den
eigentlichen Ruderschlag aus.

1. M. coracobrachialis brevis: zieht den Humerus mit seiner breiten Distalfliche
nach hinten und schrdg nach unten.

2. M. subcoracoideus: zieht den Humerus nach hinten und dreht seine anteriore
Kante nach oben.

3. M. supracoracoideus: ziecht den Humerus nach hinten und dreht seine Vorder-
kante nach unten.

4. M. pectoralis: zieht den Humerus nach hinten und dreht die Vorderkante nach
unten.

5. M. latissimus dorsi: zieht den Humerus nach hinten und dreht seine Vorder-
kante nach unten.

Der untersuchte Humerus besitzt auf der Unterseite eine posteriorwirts gelegene
Grube, im Unterschied zu Microcleidus. Sie diente nicht nur der Insertion der grossen
Muskelmasse des M. coracobrachialis brevis, sondern auch deren Aufnahme bei der
Kontraktion. Die Bildung der Grube kann als Vorstadium fiir die Entstehung eines
Foramens aufgefasst werden (A. S. ROMER 1944, S. 31). Auffallend ist der kriftige
Ansatz des M. supracoracoideus an der vorderen Kante des Oberarms. Dieser
Muskel hilt, im Zusammenspiel mit dem M. subcoracoideus das «Paddel» beim
riickwirts gerichteten Ruderschlag in +senkrechter Lage. Um die Retraktormuskula-
tur am Schultergiirtel anzuheften, war ein langes, plattenférmiges Coracoid erforder-
lich (D. M. S. WATSON 1924, S. 898).

Auf der Dorsalseite hat sich gegeniiber Microcleidus der starke Trochanter fiir den
M. scapulo-humeralis ant. von vorn auf die Mitte des Knochens verlagert. Dieser
kriftige Muskel, der von der Unterseite einer verbreiterten Scapula ausgegangen sein
musste (D. M. S. WATsoN 1924, S. 899), ist, im Zusammenwirken mit dem
M. subscapularis, fiir den Vorwartszug bzw. « Gegenschlag» der Extremitit und deren
Stellung verantwortlich (D. M. S. WATsON 1924, S. 894; L. B. TARLO 1958, S. 196).
Der M. subscapularis setzt nahe der hinteren Kante des Oberarms an und vermag
somit die Extremitdt beim Vorwirtszug mit ihrem ruderblattartigem Distalende durch
Hebung der hinteren Kante in eine 4-senkrechte Lage zu rotieren. Der hieraus resul-
tierende, entgegengerichtete Ruderschlag war fiir die Mandévrierfahigkeit des Tieres
von grosster Bedeutung, soll doch der Hals der frithen Plesiosaurier relativ starr ge-
wesen sein (D. M. S. WaTsoN 1924, S. 912; 1951, S. 178).

Der Badener Humerus wird moglicherweise einer neuen Gattung, welche Micro-
cleidus und Plesiosaurus sehr nahe steht, zuzuordnen sein. Er wurde vorldufig, wegen
der grésseren Ubereinstimmung mit Microcleidus, als cf. Microcleidus bestimmt. Der
beschriebene Oberarmknochen weist ferner Ahnlichkeit mit demjenigen von Muraeno-
saurus durobrivensis (LYDEKKER)®) aus dem Oxford Englands auf (C. W. ANDREWS
1910, Taf. V, Fig. 11), wie aus der Lage und Grdésse der posterioren Grube fiir den

5) Nach T. E. WHITE (1940, S. 463) ist Muraenosaurus durobrivensis (LYDEKKER) zur Gattung
Tremamesacleis WHITE zu stellen.
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M. coracobrachialis brevis und den Hécker fiir den ? M. supracoracoideus zu er-
sehen ist (Fig. 5, 6). Wahrscheinlich ist der untersuchte Humerus in die von D. M. S.
WATsoON (1924, S. 903) aufgestellte, zu den Elasmosauriern fithrende Reihe Plesio-
saurus conybeari — Microcleidus — Muraenosaurus — Colymbosaurus — Elasmosaurus
einzustufen. Innerhalb dieser Stufenreihe verringert sich die Grosse des Humerus, der
Schaft verengt sich, das paddelartige Distalende wird breiter und flacher. M. deltoideus,

o

w"\'\ llll\\\“\\h\w\\\\

Fig.5 cf. Microcleidus W ATSON. Rechtes Humerus-Ende von unten, aus dem Oberen Lias von Baden
(Kt. Aargau). Distal ergidnzt. 0,5 X.
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M. pectoralis und M. latissimus dorsi erfahren eine zunehmende Reduktion, wihrend
sich der M. scapulo-humeralis ant. und der M. subscapularis immer weiter proximal-

arts verlagern.
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