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VERMUTETER DIMORPHISMUS BEI DER AMMONITENGATTUNG BENUEITES

von R. A. Reyment

Paliontologisches Institut der Universitit Uppsala

(Bei der Schriftleitung eingegangen am 3. September 1970)

SUMMARY

Abstract. The mammitid ammonite genus Benweites
occurs in the upper part of the Lower Turonian of Came-
roun, Nigeria, and Morocco in West and Northwest Afri-
ca and in beds of the same age in northeastern Brazil
(Sergipe sedimentary basin), Trinidad, and Colombia.

Six species of the genus are discussed here. They are
B. benueensis Reyment, B. spinosus Reyment (the first
species described), B. fromterensis sp. nov., B. colombien-
sis sp.nov., B. reymenti Collignon and B. collignoni
sp. nov.

The taxonomic analysis of the material, together with
a supporting morphometric treatment of quantitative,
qualitative and dichotomous variables derived from the
shells, gives a strong indication that Benueites may
display a variety of dimorphism, hitherto unknown.
Until similar dimorphism has been found amongst other
ammonite groups, I have preferred a conservative
approach and have named both possible dimorphs in the
conventional manner. The suggested dimorphic pairs are
benueensis-spinosus, fronterensis-colombiensis and col-
lignoni-reymenti. The essential feature of the dimorphism
is that one of the pair is ornamented with dense ribs
which are only feebly adorned with tubercles, while the
other member has much coarser ribbing, and usually
three rows of tubercles, namely, umbilical, upper and
lower ventrolateral, the former being mostly more nu-
merous and stronger than the umbilical row. The ventral
furrow of the first group is deep and narrow and seldom
cut by ribs, whereas that of the second category is
broad and shallow and frequently crossed by ribs.

The group of Benueites is paleobiogeographically im-
portant, because it characterizes the first, well-defined
breakthrough for southernmost Atlantic ammonites to
the northern sector of the South Atlantic Ocean. Other
species occur in profusion, but the Benueites offer the
easiest means of identifying the extent of the distribu-
tion of the southern Atlantic faunal elements.
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EINLEITUNG

In dieser Abhandlung wird die Ammonitengat-
tung Benueites (Unterfamilie Mammitinae) aus-
fihrlich behandelt und zwar zum Teil mit Hilfe
der multivariatstatistischen Methoden Hauptkoor-
dinatenanalyse und Komponentenanalyse. Die sehr
wertvollen Ergebnisse besonders des erstgenann-
ten Verfahrens erbieten weiteren Beleg fiir das
Vorkommen eines vermuteten ‘Dimorphismus
bisher unbekannter Art bei der Gattung.
Dieser Dimorphismus zeichnet sich dadurch aus,
dass die eine Form (Forma A) nur schwach be-
knotet erscheint, wihrend die andere (Forma B)
nicht nur drei Knotenreihen besitzt, sondern sich
auch durch eine grobere Berippungsweise aus-
zeichnet. Das letztgenannte Kennzeichen ersten
Ranges bezieht sich auf die Gestaltung der Sei-

tenrippen. Bei der Forma A sind die Seitenrippen
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stets zahlreich und sichelformig gebogen; bei der
Forma B dagegen sind die Rippen weniger zahl-
reich und konnen manchmal die fiir die Gattung
typische Aussenfurche iiberqueren, was bei der
Forma A nur selten der Fall ist. Die vorge-
schlagenen Morphopaare sind: benueensis-spinosus,
fronterensis-colombiensis, und collignoni-reyments.
Das erstangefiihrte Glied dieser Paare gehort zur
Forma A, das zweitgenannte zur Forma B.

Die Prioritdtsregel setzt fest, dass die Benen-
nung der Forma A als Leitname gilt. Die multi-
variatbiometrische Analyse des Materiales deutet
u.a. darauf hin, dass die in Kolumbien vorkom-
menden Vertreter der Gattung wahrscheinlich der
Gruppe von benueensis-spinosus
Ubetgangsformen zwischen den beiden Gruppen
konnten identifiziert werden.

Regionale Verbreitung der Gattung Benueites:
Kamerun, Nigeria and Marokko im westlichen
Afrika; Brasilien, Trinidad und Kolumbien in
Siidamerika.

Ich mochte an dieser Stelle dem Vorstand des
British Museum (London) fiir die Moglichkeit,
dieses Material studieren zu konnen danken. Ich

entstammen;

danke auch der Firma Petrobris, Brasilien, fiir wert-
volle Hilfe im Geldinde in Nord-Ost-Brasilien.
Grossziigige Hilfe bei der Geldndearbeit auf Tri-
nidad, wobei die Fundstelle der im Britischen
Museum befindlichen Sammlung neuentdeckt wut-
de, haben mir Dr. Erik Kjellesvig-Waering (Stan-
dard Oil/New Jersey) und Dr. J. Frampton (Texa-
co) geleistet. Allen diesen Herren spreche ich mei-
nen aufrichtigen Dank aus. FK Jiirgen Schibel
(Uppsala) danke ich fiir die sprachliche Bereini-
gung des Manuskriptes. Die photographische Be-
handlung des Materiales erfolgte im Paldontolo-
gischen Institut, Uppsala, ebenso die Herstellung
der Zeichnungen. Fiir wertvolle Einsitze hierbei
danke ich Herrn G. Andersson und Frau Dagmar
Engstrom.

ZUR FASSUNG DER GATTUNG BENUEITES

Die Gattung Benueites wurde vom Verfasser (Rey-
ment, 1954) fiir kleine Formen im Unterturon
Nigerias aufgestellt, welche sich von den bis dahin

TRINIDAD

Abb. 1. Fundstellen fiir Arten der Gattung Benueites.

bekannten Vertretern der Turonammoniten vollig
unterschieden.

Als wichtige Merkmale dieser Gattung wurden
die folgenden Eigenschaften angefiihrt: das Vor-
handensein einer schmalen Aussenfurche, die auf
den inneren Windungen verhiltnismissig regel-
missig ausgebilder erscheint und auf den dusseren
breiter und seichter wird; der allgemeine Habitus
des Gehiuses ist komprimiert (d.h. seitlich ge-
driickt) und missig evolut, wobei ungefihr ein
Viertel des Durchmessers vom Nabel eingenom-
men wird. Dieser Charakter scheint bei simtlichen
bekannten Arten der Gattung recht konstant zu
sein. Die Seitenornierung besteht aus feinen, sichel-
formigen Streifen. Die Beknotung der Seiten va-
riirt: Das Grundmuster besteht aus einer Reihe
Nabelknoten und zwei Reihen Aussenknoten,
welche erheblich zahlreicher als die Nabelknoten
sind. Bei gewissen Arten konnen die Aussenkno-
tenreihen verblassen oder sogar ganz ausbleiben.
Bemerkungen: Benueites scheint einerseits mit
Mammites Laube und Bruder und anderseits mit
Watinoceras Warren verwandt zu sein. Es kann
bisweilen schwierig sein, junge Individuen von
Mammites von erwachsenen Vertretern der Forma
B von Benueites zu unterscheiden — ein solches
Beispiel habe ich im Material aus Trinidad gefun-
den. Stark verzierte Benueites, bei denen eine grosse
Anzahl der Rippen sich iiber die Ventralseite fort-
setzen, konnen auf verriterische Weise gewissen
Watinoceras-Arten dhneln.



ZUR FRAGE DES VORHANDENSEINS
EINES DIMORPHISMUS

Auf Grund dieses neuen Materiales von Benueites
scheint es ziemlich sicher zu sein, dass bei dieser
Gattung eine bei Ammoniten bisher unbeschrie-
bene Form von Dimorphismus vorkommt. Obwohl
mir das Vorhandensein eines Dimorphismus ge-
sichert erscheint, habe ich trotzdem in diesem
Zusammenhang ein konservatives Vorgehen ge-
wihlt. Folglich habe ich den beiden morpholo-
gischen Formen eigene Artnamen gegeben, aber
gleichzeitig eine Prioritdtsregel angegeben, welche
im Falle eines einwandfrei bewiesenen Dimorphis-
mus angewendet werden soll.

Die in dieser Arbeit vorgelegte Untersuchung
deutet darauf hin, dass die Morphotypen in zwei
gut getrennte Gruppen zerfallen. Die eine Gruppe
kann als Forma A bezeichnet werden. Sie zeichnet
sich dadurch aus, dass die Knotenverzierung sehr
schwach entwickelt erscheint; sie kann auch manch-
mal ganz und gar wegbleiben; dazu ldsst sich
das Vorhandensein feiner, sichelférmiger Rippen
figen. Meist ist die Aussenfurche regelmissig
ausgebildet.

Die Skulptur der zweiten Gruppe, die der For-
ma B, zeichnet sich durch ihre mangelnde Regel-
massigkeit aus. Zwar sind die drei Knotenreihen
meistens vorhanden, besonders die unterste Reihe
jedoch kann ausbleiben; die Rippen sind im all-
gemeinen grober und weniger regelmissig, und
die Gestaltung der Aussenfurche schwankt in
Bezug auf ihre Breite.

Bei der bereits bekannten und beschriebenen
Ausbildung des Geschlechtsdimorphismus bei Am-
moniten stimmen die als Mannchen und Weib-
chen gedeuteten Formen im Bau ihrer Gehiuse
weitgehend (iberein, unterscheiden sich jedoch in
der Anzahl der Windungen und damit auch der
Kammern. Die dadutch bedingten Grossenunter-
schiede fiithrten zu den Bezeichnungen Mikroconch
(= kleines Gehiuse) fiir das Gehiduse eines klei-
nen, als Mdnnchen angesehenen Tieres, und Ma-
kroconch (= grosseres Gehduse) fiir das eines gros-
seren, als Weibchen angenommenen. Entsprechen-
de Verhaltnisse finden sich bei den rezenten Tin-
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tenfischen und Kraken, deren Weibchen erheblich
schwerer und langer als die Minnchen sind.

Bei erwachsenen Makroconchen weisen der ge-
kammerte Teil des Gehiduses und die Wohnkam-

- mer unterschiedliche Skulptur auf. Als weiteres

Unterscheidungsmerkmal kann die verschieden-
artige Ausformung der Mundrinder bei Makro-
und Mikroconchen dienen.

Der vermutete Dimorphismus bei Benueites
unterscheidet sich in allen wesentlichen Einzelhei-
ten von dem oben angefiihrten; insbesondere er-
laubt das in dieser Arbeit untersuchte Verhiltnis
keinen, dem oben angefiihrten dhnlichen, Vergleich
mit rezenten Cephalopoden, da die erwachsenen
Vertreter der beiden Formen gleich gross sind
und etwa die gleiche Anzahl Kammern haben.

GESTEIN UND VORKOMMEN
TRINIDAD

Bei dem Trinidader Vorkommen handelt es sich
um einen dunkelgrauen Kalkstein. Die Lage des
Fundortes, die bei meinem Besuch 1970 sehr
schwierig zu ermitteln war, geht aus Abb. 2 her-
vor. Auf den dem Museumsmaterial beigelegten
Etiketten sind mehrere Fundorte (Stollmeyer Quar-
ty, Hermitage Estate, Plaisance) angegeben. Diese
Namen beziehen sich jedoch auf die gleiche Ge-
gend, moglicherweise sogar auf den gleichen Platz.
Das Vorkommen gehort eigentlich zu der eozdnen
San Fernando-Fmn, in der umgelagerte Kalkstein-
blocke auftreten; die Lieferformation dieser Bloc-
ke, die Benueites enthalten, ist jedoch auf Trinidad
nirgendwo zu entdecken.

Die Kalksteinblocke enthalten neben Benwei-
tes-Arten auch andere Ammoniten und kleine
Pelecypoden.

Diese Fauna umfasst die folgenden Arten:

Benueites spinosus Reyment

B. benueensis Reyment

B. reymenti Collignon

B. collignoni sp.nov.
Hoplitoides ingens (von Koenen)
Coilopoceras sp.

Mammites sp.

Neoptychites sp.

Inoceramus sp.
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NIGERIA

Im Zusammenhang mit einer im Jahre 1951 be-
gonnenen regionalpaldontologischen Untersuchung
der Benue-Provinz Nigerias fand ich auf der siid-
lichen Seite des Benue-Flusses, in der unmittel-
baren Nihe des Fischerdorfleins Wadatta unweit
der Bezirkstadt Makurdi, einen an Versteinerungen
sehr reichen, dunklen Kalkstein. Bei der taxono-
mischen Untersuchung des in den Jahren 1951
und 1953 eingesammelten Materiales, welche im
British Museum (Natural History), London, unter
der Leitung meines verehrten Lehrers Dr. L. F.
Spath erfolgte, ergab es sich, dass eine reiche An-
zahl Interesse erweckender Arten vertreten waren.
Unter anderem befand sich unter den Ammoniten
eine Gruppe hiibscher, ausgezeichnet erhaltener
Individuen fiir die spiterhin die neue Gattung Be-
nueites aufgestellt wurde.

Die Zusammensetzung der Wadattafauna ist
wie folgt:

Benneites benuneensis Reyment

B. spinosus Reyment

Kamerunoceras jacobsoni Reyment

Mammites mutabilis mutabilis Reyment*

M. m. benueensis Reyment *

Coilopoceras ? sp.

Hoplitoides ingens (von Koenen)

H. g. makurdiensis Reyment

H. gibbosulus gibbosulus (von Koenen)

H. crassicostatus Reyment

Die beiden Unterarten von Mammites, mit ei-
nem () bezeichnet, stellen ein interessantes Paar
dar und konnten eine vergleichbare dimorphische
Erscheinung wie bei Benueites darstellen.

Wie aus der obigen Liste deutlich hervorgeht,
ist das Wadattavorkommen hauptsichlich eine
Vergesellschaftung von Arten der Gattungen Mam-
mites, Hoplitoides, Kamerunoceras und Benueites,
wovon die beiden letztgennanten zum erstenmal
aus dieser Lokalitit beschrieben worden waren.
Ubrigens kommen auch Gastropoden und Pele-
cypoden vor, sowie Fragmente von kleinen Scapho-
poden und Fischen.

KOLUMBIEN

Vor einigen Jahren machte mein geschitzter Kol-
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lege C. W. Wright (London) mich darauf auf-
merksam, dass in Trinidad echte Vertreter der
Arten B. benueensis und B. spinosus vorkommen.
Spiter, in einer Publikation von Biirgl (1961), ist
mehrmals erwihnt worden, dass in Kolumbien
diese beiden Arten vorhanden sind.

Die Kolumbienfauna enthilt die folgenden
Arten:

Benueites spinosus Reyment

B. benueensis Reyment

B. fronterensis sp. nov.

B. colombiensis sp.nov.

Hoplitoides sp.

Neoptychites cf. telingaeformis Solger
Mammites sp.

Inoceramus sp.

MAROKKO

Collignon (1966) hat in einer wichtigen Abhand-
lung iiber die Kreideammoniten Marokkos (Tar-
faya) die beiden Arten spinosus und benueensis
angefiihrt, sowie eine neue Art der Gattung auf-
gestellt, welcher er den Namen Benueites reymenti
gab. In dieser Arbeit sind eine Reihe ausseror-
dentlich wichtiger Angaben gemacht worden,
welche ich hier ganz kurz zusammenfasse. Die
fiir den oberen Teil des unteren Turon Nigerias,
Kameruns und Marokkos gemeinsamen Ammo-
nitenarten sind die folgenden; die mit einem —+
bezeichneten Formen sind in allen Gegenden zu
finden: die mit einem § angedeuteten Formen
kommen im oberen unteren Turon Brasiliens und
Marokkos vor:

Watinoceras guentherti Reyment*

W. hesslandi Reyment*

Kamerunoceras jacobsoni Reyment*$

Glebosoceras glebosum Reyment *

Mammites chouberti Collignon®

Benueites spinosus Reyment +$

B. benueensis Reyment **

Diese Angaben sind von besonderer Bedeutung
fiir die Deutung der geographischen Verbreitung
und Entwicklungsgeschichte von Benueites; ich
werde spdter auf dieses Material zuriickkommen.

BRASILIEN
In der letzten Zeit haben mehrere Paliontologen
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iiber die Kreideammoniten Brasiliens publiziert.
An erster Stelle steht der erfahrenste Kenner der
Kreidestratigraphie Brasiliens, Dr. Karl Beutlen
(Recife/Tubingen). Wertvolle Beitrage sind auch
von G. Beutlen, P. E. de Oliveira und I. M. Brito
geliefert worden. Obwohl Benueites in dieser Li-
teratur nicht erwdhnt wird, ist sein Vorkommen
durch personliche Beobachtungen des Verfassers
gesichert. Es handelt sich um zwei Stiicke. Das
eine davon liegt in der Sammlung des Geologischen
Institutes der Universitit Pernambuco, Recife
(Universidade Federal de Pernambuco, Escola de
Geologia) und wurde von K. Beurlen in dem
Sapucarikalkstein beim Dorf Laranjeiras gesam-
melt (Nr. 228, ges. 12. 9. 1958). Das Stiick ist
nicht gut erhalten, aber konnte von Beurlen als
moglicher Vertreter von Benueites benueensis aner-
kannt werden, was er mir vor mehreren Jahren
brieflich mitteilte.

Das zweite Stiick ist von G. Beurlen auch in
der Nihe von Laranjeiras gesammelt worden und
befindet sich in der paldontologischen Sammlung
der Firma Petrobrds (Salvador, Bahia). Es ist
ebenfalls schlecht erhalten, scheint aber ein ty-
pisches Exemplar von Benueites spinosus zu sein,
was ich bei einem Besuch in Maceid, Brasilien,
bestitigen konnte.

Die mit dem westafrikanischen Turon gemein-
samen Arten sind in Tabelle 1 aufgefiihrt worden.

Tabelle 1. Geographische Verbreitung gewisser
in Brasilien vorkommende Turonammoniten

.. Kame-
Art Nigeria Gabon
run

§ Kamerunoceras jacobsoni Reyment

§ Benueites spinosus Reyment X
§ Benueites benueensis Reyment

§ Hoplitoides ingens (von Koenen) X
§ Neoptychites telingaeformis Solger X

XXXX XXX XXX

+ Bauchioceras nigeriense (Woods) X
~+ Pachyvascoceras hartii (Hyatt)

+Pachyvascoceras globosum Reyment

+ Gombeoceras gongilense (Woods)

+ Wrightoceras wallsi Reyment X

§ oberes unteres Turon
+unteres unteres Turon

KAMERUN

Vor einigen Jahren hatte ich dank der Freund-
lichkeit Dr. K. Diebels (Berlin) die Gelegenheit,
Material aus ilteren Sammlungen der Kameruner
Kreide zu bestimmen (Reyment, 1957). Unter
den vielen Formen dieser Sammlung entdeckte
ich ein grosses Exemplar von Benueites spinosus,
und zwar das grosste bisher gefundene Exemplar
dieser Art.

TAXONOMISCHER TEIL

In diesem Teil der Abhandlung werde ich die
Taxonomie der Benueites-Gruppe in konservativer
und herkommlicher Weise behandeln. Ich habe
diese Behandlungsweise gewihlt, da sich meines
Erachtens die schwierigen Begriffe in einem ein-
zigen Zusammenhang besser betrachten und ver-
stehen lassen. Die in diesem Abschnitt angegebene
Reihenfolge der Arten stimmt jedoch dadurch mit
dem vermuteten Sexualdimorphismus iiberein, dass
der schwach verzierte Geschlechtstypus stets als der
erste Name eines Paares steht. Falls sich der
vermutete Dimorphismus in der Zukunft feststel-
len ldsst, schlage ich als Priorititsregel vor, dass
der zweite Name eines Paares ungiiltig wird.

A. Vermutetes Geschlechtspaar
benueensis-spinosus

Benueites benueensis Reyment
Taf. I, Fig. 1—4; Taf. I, Fig. 1, 3, a—c, 4, 5;
Taf. IV, Fig. 4; Taf. X, Fig. 4,a—b
1954 Benueites benueensis sp. nov., Reyment, S. 156, Taf.
3, Fig. 2, 4.
1955 Benueites benueensis Reyment, Reyment, S. 58, Taf.
13, Fig. 3, 4a,b.
1966 Benueites benueensis Reyment, Collignon, S. 38,
Taf. 20, Fig. 5—7.
Gebhiuseform: Die scheibenformigen Gehduse der
Vertreter dieser Art sind klein; der Durchmesser
ist meist geringer als 50 mm. Der Nabel ist etwas
evolut (vgl. Taf. IV, Fig. 4) und nimmt etwa ein
Viertel des Durchmessers des Gehduses ein. Die
Aussenseite ist missig gewolbt und trigt eine re-
gelmissige schmale Aussenfurche (Taf. I, Fig.
1b), welche auf der letzten Windung etwas breiter



und seichter wird. Bei einem Durchmesser von
15 mm besteht das Gehiuse aus fiinf Windungen
(Taf. 1, Fig. 2a).

Die Berippung: Ich behandele zuerst die Berip-
pung grosserer Individuen. Bei einem Radius von
etwa 8 mm besteht die Skulptur aus feinen, meist
ungeteilten Rippen. Bei einem Windungsradius
von 15 mm macht sich eine Neigung zu einer
Zweiteilung der Rippen mehr bemerkbar. Bei
einigen Individuen unserer Sammlung konnen die
Rippen der zuletzt entwickelten Windung grober
gestaltet erscheinen, auf der Wohnkammer tritt
jedoch die normale Berippung auf (Taf. X, Fig.
4, a—b).

Hier und da kommt eine kriftigere Rippe vor,
welche die allgemeine Ordnung der Berippung
stort (Taf. I, Fig. 4; Taf. II, Fig. 5). Die Rippen
setzen sich selten iber die Ventralseite hin fort
(Taf. 1I, Fig. 3b).

Die Beknotung: Bei ziemlich erwachsenen Indi-
viduen kommen vereinzelte schwache Nabelkno-
ten vor (Taf. II, Fig. 1). Querlaufende Aussen-
knoten sind zahlreicher als die Nabelknoten.
Manchmal sind sie wegen der unansehnlichen
Grosse der Aussenknoten eher als Verdickungen
des Aussenteiles gewisser Rippen zu betrachten
(Taf. II, Fig. 3, a—Db). In den allermeisten Fillen
stehen sie einander gegeniiber und sitzen dicht an
der Ventralfurche.

Variation der Verzierung: Wo die Aussenschicht
erwachsener Individuen (zwar umkristallisiert) er-
halten ist (Taf. II, Fig. 5) sieht man eine in ge-
wissen Hinsichten andere Skulptur. Unter anderem
lassen sich wellenformige Rippen erkennen, welche
an einem Nabelknoten oder einer Nabelverdickung
anfangen und mit bis zu fiinf normalen Rippchen
versehen sind. Anwachsstreifen sind auf der dus-
seren Hilfte der Flanken erkennbar und liegen
in den Rdumen zwischen den Rippchen.

Mundsaum: Der Mundsaum eines kleinen Exem-
plares (Taf. IV, Fig. 4) zeigt keine Besonderhei-
ten. Das mundsaumtragende Stiick besteht aus
viereinhalb Windungen (mit grosstem Durchmes-
ser — 16 mm); einige der Rippen seines gekam-
merten Teiles weisen obere Aussenknoten und
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seltene, schwache Nabelknoten auf. Auf der Wohn-
kammer des Stiickes kommen keine Aussenknoten
vor.

Morphologie der inneren Windungen

Bei einem Windungsradius von 6 mm besteht die
Verzierung aus sehr feinen, leicht gebogenen Rip-
pen und einer tiefen Ventralfurche. Viele dieser
Rippen teilen sich auf der Seitenmitte. In diesem
Stadium sind keine Knoten vorhanden. Der Nabel
ist breit und hat hier einen Durchmesser von
5 mm. Die innersten Windungen eines Benueites
lassen sich nicht spezifisch identifizieren. Stiicke
wie das auf Taf. I, Fig. 3, a—b abgebildete sind
daher besonders wertvoll. Dieses aus Kolumbien
stammende Bruchstiick zeigt mit aller wiinchens-
werten Deutlichkeit die feine, streifendhnliche
Berippung der inneren Windungen und ausser-
dem die typische Skulptur des erwachsenen Ge-
hiuses. Das auf Taf. II, Fig. 4 abgebildete Stiick
zeigt, dass die ersten Windungen glatt, und dass
die ersten Erscheinungen der Seitenverzierung
schwache, breite, wellenformige Bildungen sind.
Eine Furche ist auf der Aussenseite der kleinsten
Windungen nicht ausgebildet. Bei etwas grésseren
Individuen treten Nabelknoten auf, welche manch-
mal ganz rund und missig kriftig sind (Taf. II,
Fig. 1).

Aptychus

Ein gut erhaltenes Exemplar (C25269; Durchmes-
ser = 24 mm) trigt die Hilfte eines Doppelap-
tychus (Taf. II, Fig. 3b). Der Aptychus hat eine
grosste Linge von 8.5 mm. In seiner Grosse und
allgemeinen Form stimmt er mit dem Windungs-
querschnitt des tragenden Ammoniten ausgezeich-
net lberein und es scheint mir nicht allzu weit
hergeholt zu sein anzunehmen, dass der Aptychus
von diesem Ammoniten stammt.

Der Aptychus besitzt nicht nur feine, konzen-
trische Streifen, sondern auch einige schwache
Radialwellen.

Vorkommen: Kamerun, Nigeria, Marokko, Brasi-
lien, Trinidad, Kolumbien.

Sammler: F. W. Penny (1921).
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Benueites spinosus Reyment
Taf. I, Fig. 2, a—b; Taf. III, Fig. 1, a—b; 2, 3, a—b,
4, a—Db; Taf. IV, Fig. 1,a—c, 2,2—Db, 3
1954 Benueites spinosus sp.nov., Reyment, S. 155, Taf.
3, Fig. 1, 1a
1955 _Beﬂueite; spinosus Reyment, S. 58, Taf. 13, Fig. 2.
1957 Benueites spinosus Reyment, S. 58, Taf. 8, Fig. 2.
1966 Benueites spinosus Reyment, S. 38, Taf. 20, Fig.
4, 4a.

Gebhiiuseform: Das kleine scheibenférmige Gehiuse
trigt bei fortgeschrittenen Zuwachsstadien eine
breite Ventralfurche. Die inneren Windungen
sind mit einer Aussenfurche versehen, jedoch
nicht die allerinnersten Windungen, wie es auch
bei benueensis nicht der Fall ist. Die Nabelbreite
betrigt etwa ein Viertel des Durchmessers des
Gehiuses. Die Seiten sind wenig gewolbt und der
Ubergang zwischen Lateralseite und Ventralseite
geschieht allmahlich, wobei dieser Abschnitt wohl-
gerundet erscheint.

Die Skulptur

Die Berippung: Die Rippen grosserer Individuen
iberqueren manchmal die Aussenseite, bei eini-
gen Gehiusen sogar regelmissig (Taf. II, Fig. 2 b;
Taf. III, Fig. 1b; Taf. IV, Fig. 1b). Die Rippchen
sind sichelférmig gebogen und fangen an der
Nabelkante an, bisweilen jedoch direkt an einem
Nabelknoten. Die Felder zwischen den Rippen
tragen feine Zuwachsreifen. Wo sowohl obere als
auch untere Aussenknoten vorkommen, konnen
diese oft durch missig starke, gerundete, vorwirts
gerichtete Rippen verbunden sein (Taf. IV, Fig.
2b).

Die Beknotung: Die Rippen bilden am Rand det
Ventralvertiefung zitzenformige bis lingsgestreck-
te Knotchen (Taf. III, Fig. 1, a—b). Auch gerun-
dete ventrolaterale Knoten treten bisweilen auf,
diese kommen aber unregelmissig vor (Taf. III,
Fig. 1a).

Variation der Verzierung: Auf der Wohnkammer
der Vertreter dieser Art geschieht eine merkbare
Verblassung der Verzierung, wobei auch die not-
male Regelmissigkeit der Skulptur abnimmt (Taf.
IV, Fig. 1, a—b). Die Linge der Wohnkammer

betrigt etwa eine halbe Windung (Taf. IV, Fig.
la, 1c¢).

Sutur: Bei erwachsenen Individuen ist die Sutur-
linie derjenigen von B. benueensis sehr dhnlich,
scheint aber, was die Anzahl der Lobenzacken be-
trifft, einen gewissen Unterschied aufzuweisen
(Taf. IV, Fig. 1c). Der Aussensattel besitzt eine
ausgeprigte Medianvertiefung.

Morphologie der inneren Windungen

Kleine Individuen von B. spinosus scheinen eine
dichte Berippung zu besitzen. Echte Nabelknoten
fehlen ihnen (dritte Windung), aber bisweilen
treten etwas verdickte Rippen auf, welche sich
von der Nabelkante bis oberhalb der Seitenmitte
erstrecken. Die jungsten Windungen sind glatt
(Taf. IV, Fig. 3). Im grossen und ganzen ldsst sich
feststellen, dass sich bis mindestens zur dritten
Windung die beiden Arten dieses Morphopaares
nicht trennen lassen.

Bemerkun gen

Die Exemplare von B. spinosus aus Kolumbien
haben eine Neigung, etwas breiter als diejenigen
des Atlantikgebietes zu sein. Im allgemeinen las-
sen sich die folgenden Bemerkungen iiber die
Gestaltung der Suturlinie von juvenilen Gehiusen
dieses Motphopaares anfiihren. Bei einem Win-
dungsradius von etwa 5 mm ist der Aussensattel
breit und mit einem Mittenlobus versehen; der
erste Seitenlobus ist ganz klein und ungezackt
(Taf. X, Fig. 2a). Der erste Seitensattel erscheint
wohlgerundet und trigt einige Zacken. Der zweite
Seitenlobus ist klein und seicht. Bei einem Win-
dungsradius von 4 mm (dritte Windung) sieht
man, dass der Siphonalsattel mit einem Sittelchen
ausgestattet ist (Taf. X, Fig. 3, a—b).

Grobrippen kommen bisweilen bei beiden Arten
dieser Gruppe vor. Das in Collignon (1966,
Taf. 20, Fig. 7) abgebildete Stiick zeigt typische
Grobrippen wie man sie bei gewissen Spezimen
aus Trinidad und aus Nigeria sieht.

Vorkommen: Nigeria, Marokko, Brasilien, Trini-
dad, Kolumbien.

Sammler: F. W. Penny (1921).



B. Vermutetes Geschlechtspaar
fronterensis-colombiensis

Benueites fronterensis sp. nov.
Taf. V, Fig. 1, a—b, 2, 3, a—b, 4, 5;
Taf. VI, Fig. 1, a—b, 2, a—b, 3, a—b

Derivatio Nominis: La Frontera, Kolumbien.
Locus Typicus: Unteres Turon, La Frontera, Ko-
lumbien.

Diagnose: Scheibenformiges Gehiuse, leicht sichel-
formige und regelmissige Rippchen; schwache,
regelmissige, schriggestellte obere Aussenknoten,
wenigere untere Aussenknoten, die nur auf spiter
angelegten Windungen ausgebildet sind; eigent-
liche Nabelknoten fehlen bei allen Zuwachsstadien.

Gebhiuseform: Das Gehduse zeichnet sich dadurch
aus, dass es scheibenformig, mit sehr flachen Late-
ralseiten, erscheint. Hierdurch ist die Windungs-
hohe ziemlich hoch. Der Nabel ist missig breit
(Taf. VI, Fig. 2a), doch ist sein Durchmesser
etwas weniger als ein Viertel des Gehdusedurch-
messers. Den ersten drei Windungen fehlt jegliche
Skulptur. Die Breite der Anfangskammer betrigt
0.1 mm.

Die Berippung: Die Rippen sind fein gestaltet,
zahlreich und leicht geschwungen (Taf. V, Fig. 2).
Sie teilen sich manchmal, aber nicht immer, auf
der Seitenmitte (Taf. V, Fig. 1 a; Taf. VI, Fig. 1 a)
und kommen sogar auf verhiltnismissig jungen
Windungen vor (Taf. V, Fig. 3 a). Schon auf dem
dritten Umgang lassen sich schwache Rippen et-
kennen (Taf. V, Fig. 5).

Die Beknotung: Schwache, schriggestellte obere
Aussenknoten, welche eigentlich eine Verdickung
des ventralen Abschlusses der Rippen ausmachen
(Taf. VI, Fig. 3b), stellen ein typisches Merkmal
dieser Art dar. Diese Knotenreihe bildet daher eine
gezackte Furchenkante. Untere Aussenknoten tre-
ten sehr selten auf (Taf. V, Fig. 4), und dann
nur auf grosseren Stiicken. Nabelknoten kommen
iiberhaupt nicht vor. In der Nihe des Mundsau-
mes (Taf. V, Fig. 2) geschieht eine Verdichtung
der Berippung.

Holotypus: Das in Taf. VI, Fig. 1, a—b abgebildete
Stiick, B. M. C76102.
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Vorkommen: La Frontera, Alban, 53 km NW
Bogota, Kolumbien.

Sammiler: . Wright-Barker (1958).

Bemerkungen

Die hier beschreibene Art dhnelt am meisten
B. benueensis, unterscheidet sich von diesem aber
dadurch, dass der Windungsquerschnitt erheblich
hoher ist und die Aussenknoten regelmissig auf-
treten. Die Aussenfurche dieser Form ist schmal
und regelmissig ausgebildet; sie wird nur selten
von Rippen iiberquert. Das Material besteht fast
ausschliesslich aus guten Bruchstiicken; einige gut
erhaltene Gehduse sind jedoch vorhanden.

Benueites colombiensis sp.nov.
Taf. VII, Fig. 1, a—b, 2, a—c, 3, a—b

Derivatio nominis: Kolumbien — Colombia.

Locus Typicus: Unteres Turon, La Frontera, Ko-
lumbien.

Diagnose: Missig evolutes, scheibenformiges Ge-
hduse mit ziemlich niedriger Windungshohe. Stat-
ke, leicht gebogene, sich regelmissig teilende Rip-
pen; obere und untere Aussenknoten auf allen
Rippen vorhanden, Nabelknoten dagegen selten
oder ganz fehlend; auf erwachsenen Gehiusen
keine eigentliche Aussenfurche, jedoch erheblich
abgeschwichte Rippen auf der Ventralseite; innere
Windungen mit breiter Furche versehen.

Gebhdiuseform: Die Gehduseform der inneren Win-
dungen wird durch die ziemlich niedrige Win-
dungshohe dominiert, dazu kommt der Einfluss
der schwach aufgeblihten Lateralseiten. Mit zu-
nehmendem Alter werden aber die Windungen
héher und die Seiten flacher. Nabel ist missig
breit (Taf. VII, Fig. 3a), etwa ein Viertel des
Gehidusedurchmessers. Die Gestaltung der Anfangs-
windungen ist unbekannt.

Die Berippung: Die leicht sichelférmigen, biswei-
len gegabelten, Rippen sind ziemlich kriftig. Sie
teilen sich im dusseren Drittel der Seitenmitte.
Auf der Ventralseite werden die Rippen schwicher
aber verblassen nur in einzelnen Fillen ganz. Die
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Rippen werden zur Ventralseite hin allmdhlich
breiter und grober.

Die Beknotung: Obere und untere Aussenknoten
kommen auf allen Rippen vor. Nabelknoten,
welche stets radialverlingert sind, sind selten und
es gibt meistens nur einen oder zwei auf jeder
Windung. Die Aussenknoten sind auf den mitt-
leren Windungen spitzig ausgebildet, werden aber
auf der Wohnkammer runder (Taf. VII, Fig. 2 a).
Die Aussenknoten der obersten Reihe sind lings-
gestrecke.

Die Aussenfurche: Die Entwicklung der Aussen-
furche erfordert eine Sonderbeschreibung. Sie ist
auf erwachsenen Individuen breit und wird oft
von Rippen iiberquert (Taf. VII, Fig. 1b, 3b),
die auf der Ventralseite bedeutend schwicher
werden. Jugendliche Windungen besitzen jedoch
eine breite Aussenfurche, welche nur selten von
Rippen iiberquert wird.

Bemerkungen

Eine der interessantesten Eigenschaften dieser
Art ist die Variation in Bezug auf die Aussen-
furche. B. fronterensis besitzt freilich keine Furche
auf den innersten Windungen (Taf. V, Fig. 3 b),
aber diese erscheint schmal und ziemlich tief ein-
geschnitten auf den Windungen erwachsener Tiere
(Taf. V, Fig. 1b).

B. colombiensis ihnelt B. fronterensis auf diesel-
be Weise wie B. spinosus B. benueensis ihnelt.
B. colombiensis dhnelt am meisten B. spinosus,
unterscheidet sich aber durch grobere Berippung
und u.a. durch fehlende Nabelknoten.

Eine stammesgeschichtliche Verwandschaft mit
der benueensis-Gruppe scheint vorzuliegen. Es gibt
in der kolumbianischen Sammlung dicke Indivi-
duen von B. spinosus, welche morphologisch etwa
zwischen echten Vertretern von spinosus und co-
lombiensis liegen.

Holotypus: Das in Taf. VII, Fig. 1, a—b abgebil-
dete Stiick, B.M. C53294.

Vorkommen: Oberes Unter-Turon, La Frontera,
Alban, 53 Km NW von Bogotd, Kolumbien.

Sammler: W. Wright-Barker (1958).

C. Vermutetes Geschlechtspaar
collignoni-reymenti

Benueites collignoni sp.nov.
Taf. III, Fig. 5, a—b

Derivatio Nominis: General M. Collignon, Gre-
noble, Frankreich.

Locus Typicus: Oberes Unter-Turon, Trinidad.

Diagnose: Scheibenférmiges Gehiduse mit hohem
Windungsquerschnitt. Ventralfurche breit
flach. Seltene, schwache, abgerundete Nabelknoten.
Keine eigentlichen Aussenknoten. Eng gestellte,
sichelférmige Rippchen.

und

Gehiuseform: Das Gehduse ist ausgeprigt schei-
benférmig mit einem auffallend hohen Windungs-
querschnitt, wozu die ausgeprigte Eindriickung
der Flanken beitrigt. Der Nabel betrigt etwa ein
Viertel des Gehidusedurchmessers. Die Aussen-
furche ist flach, aber deutlich, und wird nur sehr
selten von Rippen iiberquert.

Die Berippung: Das augenfilligste Merkmal der
Berippung stellt die enge Stellung der ungega-
belten sichelférmigen Rippen dar, von denen bei
mittlerer Grosse etwa 35 auf den halben Umgang
kommen (vergl. Taf. III, Fig. 5a). Auf der
Wohnkammer werden die Rippen unregelmissig;
grobere und feinere Rippchen stehen nebeneinan-
der.

Die Beknotung: Schwache Nabelknoten kommen
auf einigen Rippen der Wohnkammer vor. Von
Belang ist das Fehlen von Aussenknoten, obwohl
die Rippen auf der Aussenkante, wo sie vorwirts
biegen, schwache Verdickungen entwickeln kon-
nen.

Holotypus: Das in Taf. III, Fig. 5, a—b abgebildete
Stiick, B.M. C25299, Trinidad.

Vorkommen: Oberes
Estate, Trinidad.

Sammiler: F. W. Perry (1921).

Unter-Turon, Hermitage

Benueites reymenti Collignon
Taf. VIII, Fig. 1, a—b; 2, 3, a—b, 4

1966 Benueites reymenti sp. nov., Collignon, S. 38, Taf.
20, Fig. 8—9.



Gehduseform: Bei den glatten Jugendwindungen
sind die Windungen ziemlich aufgebldht (Taf.
VIII, Fig. 3b). Die platte Aussenseite wird von
zwei Seitenkanten begleitet. Bei erwachsenen In-
dividuen ist der Windungsquerschnitt etwa qua-
dratisch, aber mit flachen Seitenkanten ausgestattet
(Taf. VIII, Fig. 1Db).

Die Berippung: Bei allen Zuwachsstadien, abge-
sehen von den allerersten Windungen, zeichnet
sich diese Art durch die groben, verhiltnismissig
geraden Rippen aus (Taf. VIII, Fig. 3, a—b, 4).
Die ersten Rippen sind meistens ungeteilt, aber
schon bei einem frithen ontogenetischen Stadium
kommen gegabelte Rippen, sowie Zwischenrippen
vor. Die am frithesten auftretenden Rippen sind
flachwellig. Auf der Aussenseite biegen sich die
schwicher gewordenen Rippen stark vorwirts.
Die Beknotung: Jede Rippe von erwachsenen Ge-
hdusen trigt obere und untere Aussenknoten.
Dank der Gabelung der Rippen ist die Zahl der
Aussenknoten etwas mehr als doppelt so gross wie
die der Nabelknoten. Die oberen Aussenknoten
sind ein wenig zugespitzt und in der Lingsrichtung
verlangert, wodurch sie zwei gebrochene gratartige
Reihen bilden; daher ihnelt die Art einem onto-
genetischen Stadium von B. spinosus (Taf. III,
Fig. 1b). Bei einigen, allerdings selten auftreten-
den, Individuen sind stachelig ausgebildete Aus-
senknoten zu finden (z.B. B.M. C25286).

Bemerkungen

B. reymenti unterscheidet sich sehr stark von den
anderen Vertretern der Gattung dadurch, dass
seine Verzierung erheblich stirker ausgebildet ist.
Seine Relation zu B. collignoni dhnelt in allen
Einzelheiten derjenigen zwischen benueensis und
spinosus. Collignon (1966) bildet kein Exemplar
von B. collignoni sp.nov. ab, aber im Material aus
Trinidad kommen beide Formen dieses vermute-
ten Morphopaares reichlich vor.

Vorkommen: Oberes Unter-Turon, Hermitage
Estate, Trinidad; La Frontera, Kolumbien.

DIE MORPHOMETRISCHE VARIATION

Die in diesem Abschnitt vorgelegte morphometri-
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sche Analyse der Variabilitit besteht aus den
folgenden Bestandteilen:

Hauptkoordinatenanalyse simtlicher Variablen
zwecks Identifizierung natiirlich auftretender Grup-
pen innerhalb des Gesamtmateriales, wo solche
Gruppen witklich vorhanden sind.

Komponentanalyse der morphologischen Variab-
len, um die Verhiltnisse zwischen den Dimen-
sionen der Gehiuse festzustellen.

Die Methoden der multivariatstatistischen Ana-
lyse sind sicherlich nicht allen Lesern bekannt. In
diesem Zusammenhang kann ich kaum mehr als
kurze Definitionen der beiden hier verwendeten
Verfahren geben und muss auf eine ausfiihrlichere
Diskussion verzichten. Eine detaillierte Behand-
lung der morphometrischen Analyse findet sich
in Blackith and Reyment (1971), wo unter ande-
rem auch das hier behandelte Problem Erwihnung
findet.

Besprechung gewisser Streuungsdiagramme:

Durchmesser und Héhe der letzten Windungen:
Das Verhiltnis zwischen diesen beiden Variablen
fiir das Paar benueensis/spinosus ist in Abb. 3
dargestellt worden. Eine lineare Relation scheint
vorzuliegen, doch mit einer gewissen Streuungs-
reichweite. Dazu ldsst sich beobachten, dass bei
beiden Arten der Verlauf des Zuwachses etwa
gleichartig erscheint. Ein vergleichbares Verhiltnis
fiir Durchmesser und Windungsdicke konnte eben-
falls mittels eines Streuungsdiagrammes bestdtigt
Das graphische Verhiltnis zwischen
Durchmesser und Nabelbreite simtlicher Benwei-

werden.

tes dieser Sammlung weist auf eine interessante
Abhingigkeit hin, ndmlich dass sich bei zuneh-
mender Grosse eine Nichtlinearitet bemerkbar
macht.

Hauptkoordinatenanalyse

Die ausgewihlten Merkmale gehoren zwei ver-
schiedenen Kategorien an. Die eine Gruppe be-
steht aus reinen Grossenmerkmalen, welche in
mm gemessen wurden; die andere Gruppe da-
gegen umfasst Zahlen, wie Anzahl der Rippen,
sowie das Vorhandensein oder die Abwesenheit
von Knotenreihen.
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Messungen am Gesamtgehiuse

Variable Merkmal

1 Durchmesser des Gehiuses

2 Grosste Breite des Gehauses

3 Grosste Hohe der letzten Windung

4 Durchmesser am Anfang der letzt erhaltenen
Windung

b} Grosste Nabelbreite

6 Dicke des Gehiuses am Anfang der letzten
Windung

7 Grosste Breite der Ventralfurche

Ubrige Merkmale

8 Anzahl der Aussenknoten auf der letzten
Windung

9 Anzahl der Nabelknoten auf der letzten
Windung

10 Anzahl der Rippen auf der letzten Windung;
gemessen am Ventrolateralrand

11 Mit Knoten versehen oder nicht (ein quali-
tatives Merkmal)

12 Nabelknoten vorhanden oder nicht

13 Untere Aussenknoten vorhanden oder nicht

14 Obere Ventrolateralknoten (Aussenknoten)
vorhanden oder nicht

15 Die Rippen iiberqueren die Aussenseite?

16 Gehiuse grosser oder kleiner als 35 mm

Die zwei ersten Koordinaten der Assoziations-
matrix sind in Abb. 4 graphisch dargestellt. Diese
Koordinaten sind mit 63 % der "Gesamtvarianz”
der Assoziationsmatrix gebunden, was eine befrie-
digende Darstellung der morphometrischen Ver-
hiltnisse erlaubt. Die Abbildung deutet auf eine
sehr starke Differenzierung in zwei wohl getrennte
Gruppen hin. Die eine dieser Gruppen umfasst
die Arten spinosus, colombiensis, und reymenti,

die andere die Formen benueensis, fronterensis
samt juvenile Windungen. Diese Anfangswin-
dungen entstammen den Arten benueensis, rey-
menti und spinosus, soweit sie sich bestimmen
lassen. Die Hauptkoordinatenanalyse zeigt auch,
dass sich die ersten Windungen der verschiedenen
Arten der Gattung Benwueites morphologisch kaum
voneinander trennen lassen.

Die Ergebnisse dieser Analyse unterstiitzen die
Hypothese von zwei morphologischen Kategorien
innerhalb der Gattung, nicht nur in Bezug auf
die Verschiedenheiten der Skulpturdetails, sondern
auch was die Dimensionen der Gehduse anbetrifft.
Schon bei der qualitativen Vorbearbeitung und
taxonomischen Beschreibung des Materials liesse
sich eine derartige Gruppierung als mogliche und
glaubwiirdige Arbeitsunterlage vorstellen, aber die
erforderliche Sicherheit, eine solche Aufteilung
verteidigen zu konnen, erhilt man erst bei der
multivariaten Behandlung und Priifung der diag-
nostischen Merkmale.

Komponentenanalyse

Die gesamte Sammlung wurde mittels Komponen-
tenanalysen untersucht. Im ersten Falle wurden
simtliche morphologische Variablen
wihrend im zweiten Fall die Lingenvariablen aus-
geschlossen waren. In beiden Fillen ist N = 31.

analysiert,

1. Sieben Variablen

Die Variablen sind signifikativ korreliert und zwar
ist diese Korrelation meistens stark. Die hier be-
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Abb. 4. Ergebnisse der Hauptkoordinatenanalyse fiir
benneensis (B), spinosus (S), fronterensis (F), colom-

handelten Variablen sind Gehiusedurchmesser
(X1), grosste Dicke des Gehduses (Xs), grosste
Hohe der letzten Windung (X3). Durchmesser der
vorletzten Windung (X,), Nabelbreite (X5), Dic-
ke der vorletzten Windung (Xg), grosste Breite
der Aussenfurche (X7). Die Gleichung der ersten
Komponente dieser Variablen ist:

Y =07X;+02X5+03X;+05X,+02X;
+0,1 X¢40,0 X,.

Aus dieser Gleichung geht deutlich hetvor, dass
die Aussenfurche mit den iibrigen Variablen haupt-
sichlich unkorreliert ist. Auch in keiner der iibri-
gen Komponenten spielt diese Variable eine ir-
gendwie entscheidende Rolle. Diese Tatsache finde
ich sehr merkwiirdig.

biensis (CO) und reymenti (R).

2. Finf Variablen

In dieser Analyse sind die beiden Durchmesser-
merkmale ausgelassen. Wie oben sind die Korre-
lationen sehr hoch, was die hohe Integration
zwischen den Variablen bezeugt. Diesmal also
sind die untersuchten Variablen: Dicke des Ge-
hduses (X;), Hohe der letzten Windung (Xs),
Breite des Nabels (X3), Dicke der vorletzten Win-
dung (X4) und Dicke der vorletzten Windung
(X35). Die Gleichung der ersten Komponente die-
ser Variablen ist:

Yl = 0,5 Xl +0,? X2 +0,3 X3+0,3 X‘t +0,1 Xs.

Diese Komponente ist mit mehr als 90 % der
Gesamtvariation verbunden. Simtliche Variablen
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Abb. 5. Das Verhiltnis zwischen Rippenzahl und Ge-
hiusedurchmesser fiir benueensis (B), spinosus (S),

sind mit der ersten Komponente stark korreliert
(0,98, 098, 0,92, 096, 0,66).

Die Rippenzabl

Es ist interessant, die Rippenzahlen der sechs At-
ten zu vergleichen. Abb. 5 zeigt in einer graphi-
schen Darstellung die Zahl der Rippen der letzt
erhaltenen Windung als eine Funktion des Gehdu-
sedurchmessers. Die Gruppierung der Vertreter
der Forma A und derjenigen der Forma B geht
sehr deutlich hervor. Dazu sieht man, dass die
Individuen der verschiedenen Arten eigene Grup-
pen bilden. Diese Beobachtung ist von grosser Be-
deutung, da sie zeigt, dass, obwohl die Koordina-
tenanalyse eine viel klarere und verstindlichere
Gruppierung der Observation ergibt, man mittels
der graphischen Besichtigung der Rippenzahl eine
dhnliche, wenn auch grébere, Gruppierung er-
halten kann. Unter anderem deutet das Ergebnis

fronterensis (F), colombiensis (C) und reymenti (R).
H = Holotypus.

darauf hin, dass der Dimorphismus mit der Be-
rippung eng korreliert sein muss.

PALAOBIOGEOGRAPHISCHE
BETRACHTUNGEN

Die palidogeographische Verbreitung der Arten
von Benueites scheint auf folgende Weise statt-
gefunden zu haben. Die morphometrische Analyse
scheint darauf hinzudeuten, dass sich die Gattung
im stidlichen Bereich des siidatlantischen Spaltmee-
res entwickelte. Diese Vorstellung ist darauf ba-
siert, dass das siidatlantische Meer wihrend des
mittleren Teiles der Kreide gebildet worden war
und zwar als Ergebnis von Driftbewegungen
(Reyment, 1969). Etwa gleichzeitig war die Per-
nambuco-Nigeria-Barriere endgiiltig zugrunde ge-
gangen und die beiden Zweige des Meeres standen
in einer dauernden Verbindung — die nord-
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atlantischen und siidatlantischen Meere wurden
vereinigt. Individuen der Gruppe benueensis-
spinosus konnten dann eine allerdings grossten-
teils durch die herrschenden Stromungsverhiltnisse
bestimmte Migration nordwirts beginnen, teils
als lebendige Tiere und zum Teil als Nekroplank-
ton. Das eokaribische Flachmeer legte hierfiir keine
Hindernisse in den Weg und der nordostliche
Bereich Siidamerikas konnte von Benweites er-
reicht werden. Dank einer allmédhlich zunehmen-
den geographischen Isolierung sind in jeder Mi-
grationsgegend neue Arten der Gattung erschie-
nen. In den zentralen Teilen von Westafrika aber
ist die Gattung frith ausgestorben; weshalb ldsst
sich nicht ahnen.

SCHLUSSWORT

Die in dieser Arbeit vorgelegte Untersuchung
deutet darauf hin, dass bei den Arten der Gattung
Benueites zwei morphologische Gruppen vorkom-
men (Tabelle 2). Ich bin der Meinung, dass dieser
geschlechtlichen Ut-
sprunges sein konnte und zwar aus folgenden

vermutete Dimorphismus

Griinden: Die Arten kommen paarweise vor, und
zwar stets so, dass das eine Mitglied des Paares
grobskulptiert, das andere feinskulptiert ist. Uber-
all wo die eine Form einer bestimmten Gruppie-
rung vorkommt wird sie von der Erginzung des
Paares begleitet. Folglich kann man mit einer ge-
wissen Sicherheit die Paare als untrennbar an-
sehen, wie es bei sexualdimorphischen Gruppen
normalerweise der Fall ist. Die morphometrische
Analyse bestitigt das Vorhandensein eines Di-
morphismus; eine Priifung der Berippungsdichte

deutet darauf hin, dass dieses Merkmal eine Et-
scheinung des Dimorphismus sein kénnte.

Die Untersuchung der geographischen Ver-
breitung des Artenkreises der Gattung stellt ein
wertvolles Hilfsmittel fiir die Erforschung der
paldoozeanographischen Entwicklung des siidatlan-
tischen Bereiches dar. Die verhiltnismissig sehr
weite Verbreitung der Arten von Benueites, von
Kamerun bis Marokko und Kolumbien, deutet
darauf hin, dass diese Ammoniten ohne irgend-
welche Hindernisse alle Teile dieses Gebietes er-
reichen konnten. Dieses Verhiltnis kontrastiert
sehr stark mit dem wihrend des unteren Unter-
turons herrschenden, als der Migrationsweg nord-
wirts zum nordatlantischen Ozean abgesperrt war,
obwohl eine Verbindung iiber Nordafrika mit der
Tethys bestand.
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