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RESUME

Le présent travail a pour but I'étude anatomique, systématique et phylo-
génétique des poissons Aspidorhynchidae, famille ubiquiste connue du
Jurassique moyen au Créracé supérieur. La premiere partie de ce travail est
consacrée a la description déraillée du squelette, crinien et post-crinien, des
wrois genres d’Aspidorhynchidae : Aspidorhynchus, Belonostomus et Vinctifer.
La description de chaque genre, fondée sur I'espéce-type, est introduite par
un bref historique et par I'énoncé de sa distribution spatio-temporelle. Elle
est suivie d'une revue des autres espéces avec mise en évidence des caractéres
originaux qui permettent de préciser la définition du genre et de justifier la
validité des especes. Cet inventaire détaillé conduit 2 recenser les especes
valides, les espéces mises en synonymie et les especes exclues du genre. La
seconde partie est consacrée 4 une analyse phylogénétique des
Aspidorhynchidae. Ceux-ci forment, au sein des Teleostei, un groupe mono-
phylétique ol Belonostomus et Vinctifer sont réunis dans un groupe mono-
phylétique. Les Teleostei sont considérés comme formant un clade bien
différencié¢ dont les Aspidorhynchidae sont le taxon le plus basal. En
revanche, les relations de parenté entre les lignées majeures de Neoprerygii ne
sont pas résolues. Une analyse de la biogéographie historique des
Aspidorhynchidae indique une répartition paléogéographique pangéenne,
qui remonte au moins au Jurassique inférieur.
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ABSTRACT
The aim of this work is the anatomical, systematic and phylogenetic study of
the Aspidorhynchidae, which is a widespread family known from the Middle
Jurassic until the Upper Cretaceous. The first part of this work is devoted to
the derailed description of the cranial and post-cranial skeleton of the three
genera of Aspidorhynchidae: Aspidorbynchus, Belonostomus and Vinctifer. The
description of cach genus, based on the type species, starts with a brief histo-
rical review and the spatio-temporal distribution. Follows a review of the
other species with a diagnosis based on characters that define the genus and
justify the validity of the species. This detailed inventory leads to a census of
valid species, synonymous species as well as to species excluded from the
genus. The second part is concerned with the phylogenetic analysis of the
Aspidorhynchidae. These form a monophyletic group within the teleosts,
whereby Belonostomus and Vinctifer are affirmed as a monophyletic group.
The teleosts are considered as a differentiated clade in which the aspidorhyn-
KEYWO],E&SS chids form the basal taxa. On the other hand, the interrelationships among
Aspidorhynchidaei the major lincages of Neopterygii (halecomorphs, semionotiforms sensu
taxonomy,  Qlsen & McCune 1991, pachycormids and teleosts) are unresolved. Finally,
bio;);tgcggﬂ;: the historical biogeographic analysis of the aspidorhynchids indicates a
Mesozoic.  Pangeal-type relationship, dating as far back as the Lower Jurassic.

RESUMO
O presente trabalho tem por finalidade o estudo anatémico, sistemdtico e
filogenético dos peixes da familia Aspidorhynchidae, conhecidos do Jurdssico
médio até o Cretdceo superior, em todos os continentes. A primeira parte do
trabalho se consacra A descri¢io detalhada do esqueleto craniano e pés-cra-
niano dos trés géneros da familia: Aspidorhynchus, Belonostomus e Vinctifer.
Esta descrigdo ¢ baseada na espéce tipo de cada género e nela sio dados um
breve histérico ¢ uma sindpse da distribuigdo espago-temporal. Esta descrigao
¢ seguida de uma revisio das outras espéces onde se destacam os caractéres
que permitem precisar a definigio do género e de justificar a validade das
diversas espéces. Este inventdrio nos conduz a confirmar as espéces validas,
colocar algumas espéces em sinonimia assim como excluir espécies dos géne-
ros. A segunda parte do trabalho se consagra a uma andlise filogenética dos
Aspidorhynchidae. Estes formam, no interior do Clado Teleostei, um grupo
monofilético onde Belonostomus e Vinctifer formam um grupo irmio. Os
Teledsteos por sua vez sio considerados como um clado bem definido do
qual a familia Aspidorhynchidae representa o taxon basal. Por outro lado, as
PAEAVEAS C}ggxg relagdes filogenéticas entre os grandes grupos de Neopterygii
Aspidorhynchidae, ~ (¢f. Halecomorfes, Semionotiformes sensu Olsen & McCune 1991,
taxonomia,  Pachycormidae e Teledsteos) nio estao resolvidas. Uma anilise da biogeogra-
sistemdtica, o, Listérica dos Aspidorhynchidae indica uma relagao do tipo “Pangea”

biogeografia, e ncica
esozéico.  remontando, pelo menos, ao Jurdssico inferior.
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AVANT-PROPOS

La premiere partie de ce travail est consacrée a
'étude anatomique et systématique des genres et
especes d’Aspidorhynchidae, en axant la descrip-
tion sur le genre Vinctifer qui provient essentiel-
lement de I’Albien du nord-est brésilien. Au
cours des derniéres années, de nombreux spéci-
mens de ce genre mal défini sont venus enrichir
les collections du monde entier. Souvent conser-
vé en trois dimensions, Vinctifer se préte particu-
lierement bien a la préparation i I'acide, ce qui a
permis de compléter utilement nos connais-
sances, voire de décrire des structures inconnues
jusqu’ici.

La seconde partie de ce travail est consacrée a
une analyse phylogénétique des Aspidorhynchi-
dae a I'aide des méthodes de la systématique
phylogénétique. Elle met en évidence les carac-
teres prouvant la monophylie et les relations
phylogénétiques du groupe au sein des
Neopterygii sensu Patterson (1973).

MATERIEL ET METHODES

Les spécimens érudiés appartiennent aux institu-
tions suivantes :

AMNH American Museum of Natural
History, New York ;

BHN2P Musée d’Histoire naturelle de
Boulogne-sur-Mer (France) ;

BMNH Natural History Museum,
Londres ;

DGM Departamento Nacional de
Produgio Mineral, Rio de
Janeiro ;

FMNH Field Museum of Natural History,
Department of Geology, Chicago ;

M Jura Museum, Eichstitr ;

LHN Musée d’Histoire naturelle, Lyon
(France) ;

MACN Division de Paleontologia de
Vertebrados, Museo de Ciencias
Naturales Bernardino Rivadavia,
Buenos Aires ;

MNHN Muséum national d’Histoire
naturelle, Paris ;

NR Bayerische Staatssammlung fiir
Palacontologie und historische
Geologie, Munich ;

PMB-UER]  matériel en cours de dégagement,
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Universidade do Estado do Rio

de Janeiro.
UER] Universidade do Estado do Rio
de Janeiro ;
USNM Division of Paleontology, National

Museum of Natural History,
Smithsonian Institution,
Washington D. C.

La partie du matériel étudié provenant d’une
gangue calcaire (Formation Santana, Brésil ;
Formation Morelos, Mexique ; Province de Pifar
del Rio, Cuba ; Solnhofen, Allemagne) a été pré-
parée chimiquement avec une solution d’acide
formique 2 10 % (Rixon 1976). Cette solution a
été saturée par du phosphate tricalcique, limitant
ainsi le risque de perte du matériel. Quelques
spécimens ont été ainsi préparés apres inclusion
dans une résine polyester (méchode de
Toombs & Rixon 1959). Le reste du matériel a
¢été dégagé au marteau-piqueur 2 air comprimé
ou a l'aiguille montée sous la loupe binoculaire.
Les os ont été consolidés par imprégnation d'une
colle soluble dans I'acétate d’éthyle ou I'acétone
(plexigum ou paracloide).

Pour mettre 4 jour les moulages naturels des neuro-
crines, sur les spécimens de Vinctifer comptoni
qui s’y préraient, les os dermiques et endocri-
niens ont été éliminés avec une aiguille montée.
La surface externe de la ganoine des écailles et
des os dermiques a été observée au microscope
électronique 4 balayage. Les tubercules de ganoi-
ne ont ensuite été mesurés selon la méthode de
Gayet & Meunier (1986). Des coupes transver-
sales de 150 mm d’épaisseur ont été réalisées
dans les écailles de diverses especes selon la
méthode de Malrajt ez al. (1967), modifiée par
Meunier & Castanet (1978).

Pour chaque photographie, les pitces ont été
recouvertes de vapeur d’oxyde de magnésium
pour donner un meilleur contraste et mettre en
évidence certains détails qui n’apparaitraient pas
sans cette technique.

Lorsqu'ils s’y prétaient, les fossiles ont été photo-
graphiés sous lumiere UV pour mettre en éviden-
ce le contraste entre la gangue et les os.

La méthode de 'analyse phylogénétique ou cla-
distique (Hennig 1966) a été appliquée pour
I'analyse des caracteres. Elle comprend plusieurs
phases organisées telles que : (1) la détermination
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des extra-groupes ; (2) la détermination des rela-
tions topographiques entre les structures compo-
sant les complexes morphologiques choisis ;
(3) Iétablissement de la distribution, au sein des
Neopterygii et des groupes externes, des états
présents pour chacun des caracteres ; (4) la
construction d’une matrice de caractéres fondée
sur les informations de I'analyse des caractéres ;
(5) I'analyse de parcimonie utilisant la ver-
sion 3.1 du programme PAUP (Swofford 1993) ;
(6) la construction des arbres phylogénétiques
qui représentent les hypotheses sur la phylogénie
du groupe érudié.

Pour |'évaluation des arbres les plus parcimo-
nieux, les options « exhaustive » et « branch and
bound » du programme PAUP 3.1 (Swofford
1993) ont été retenues. La matrice de caractéres a

été analysée utilisant le « accelerated transforma-
tion optimization » = ACCTRAN.

INTRODUCTION

Les Aspidorhynchidae constituent un groupe
monophylétique, comprenant les trois genres

Aspidorhynchus, Belonostomus et Vinctifer. Ils sont
connus dans des dépéts marins et continentaux
du Jurassique moyen au Crétacé supérieur, avec
une citation douteuse au Paléocene (Bryant
1987), en Europe, en Amérique du Nord, en
Amérique du Sud, en Afrique, en Asie, en
Australie et en Antarctique (Figs 1, 2).

Les membres de cette famille sont aisément
reconnaissables 4 leur long rostre formé par I'éti-
rement des prémaxillaires et celui plus ou moins
prononcé de la mandibule. Celle-ci comprend un
os supplémentaire, le prédentaire, dont I'allonge-
ment est caractéristique de chaque genre : court
chez Aspidorhynchus et Vinetifer, aussi long que le
rostre, ou presque, chez Belonostomus. Les écailles
des flancs sont rectangulaires, plus hautes que
larges. La position des nageoires dorsale et anale
est tres reculée, dans le quart postérieur du corps.
La famille Aspidorhynchidae a été créée par
Nicholson er Lydekker en 1889 pour des pois-
sons décrits par Agassiz en 1833 (Aspidorhynchus)
et en 1834 (Belonostomus) comme des « ga-
noides » et considérés plus tard comme des
Teleostei par Thiolliere (1854, 1858). Woodward

(1895) les rangea dans un nouveau sous-ordre,

Fic. 1. — Répartition géographique des genres de la famille des Aspidorhynchidae. ®, Aspidorhynchus, B, Belonostomus,

*, Vinctifer. Fonds cartographique d'aprés Owen 1983.
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Fia. 2. — Répartition stratigraphique des genres de la famille
des Aspidorhynchidae.

celui des Aethospondyli (Aspidorhynchidae +
Lepisosteidae). Par la suite, les Aspidorhynchidae
furent tour i tour classés parmi les Paleoniscidae
(Selezneva 1985), les Holostei (Berg 1940 ;
Bardack 1968) ou les Halecostomi! (Saint-Seine
1949 ; Arambourg & Bertin 1958 ; Santos
1985a, b). Patterson (1973), qui les considérait
comme des Teleostei, a noté que « there are no
ural centra and the paired ural neural arches are

1. Le terme « Halécostome » préte a confusion car il n'est pas
utilisé dans le méme sens par les différents auteurs. Regan
(1923), Saint-Seine (1949), Arambourg & Bertin (1958) et
Santos (1985c) 'opposent au terme « Holostéen » et 'emploient
pour réunir des formes intermédiaires entre ces derniers et les
Teleostei vrais. Patterson (1973) introduit une nouvelle accep-
tion du terme et l'utilise pour rassembler Amia et formes affines
(= Halecomorphi) et Teleostei. C'est dans ce sens précis que ce
terme est aujourd’hui utilisé, exception faite de Santos (1985c).
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elongated into rudimentary uroneurals which do
not extend anteriorly on the pre-ural centra [...] » et
que « the pre-ural centra are chordal [...] ».
Patterson (1977) confirme leur position au sein
des Teleostei et les identifie au groupe-frere de
l'ensemble : Pleuropholidae + Iehthyokentema +
Pholidophoridae + autres Teleostei. Par la suite,
divers auteurs ont placé les Aspidorhynchidae
parmi les Teleostei primitifs (Patterson & Rosen
1977 ; Mainwaring 1978 ; Richter & Thomson
1989 ; Maisey 1991 ; Brito 1992, 1995a, b ;
Pinna 1996). Wenz & Brito (1990) mettent en
doute la validité de certaines des synapomorphies
qui seraient partagées par les Aspidorhynchidae
et les Teleostei et consideérent le groupe comme
des Halecostomi incertae sedis.

Santos (1990) crée une nouvelle famille, celle des
Vinctiferidae, pour le seul genre Vinctifer.
Cependant, la diagnose proposée est un mé-
lange :

1. De synapomorphies des Aspidorhynchidae :
« présence d'un rostre allongé [...] qui dépasse la
limite antérieure du prédentaire » et « absence
d’interopercule ».

2. De caractéres mineurs trouvés au moins chez
deux des genres d’Aspidorhynchidae : « perites
dimensions des os circumorbitaires et grandes
des postorbitaires [...], os dermiques du crine et
écailles avec ganoine [...], préopercule avec le
bord inférieur étendu vers 'avant et vers |'arriere
[...], rayons branchiosteges courts et larges » et
« dents uniformes de taille variée sur les os maxil-
laires et mandibulaires ».

3. De caracteres propres au genre Vinctifer :
« grand maxillaire avec I'extrémité postérieure
tres élevée, et qui recouvre la région coronoide de
la mandibule » et « trois séries d’écailles, hautes,
sur les flancs du corps ».

4. D’autres également probablement mal inter-
prétés, par exemple : « présence d’'un supramaxil-
laire ».

Aprés examen, les deux caractéres qui ne sont pas
plésiomorphes ou partagés par au moins un autre
Aspidorhynchidae (« maxillaire caractérisé par la
présence d’'une grande plaque postérieure qui
recouvre la région coronoide de la mandibule » et
« trois séries d’écailles, hautes, sur les flancs du
corps ») ne justifient pas une coupure systéma-
tique 4 un niveau plus élevé que générique.
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SYSTEMATIQUE PALEONTOLOGIQUE

Classe OSTEICHTHYES
Sous-classe ACTINOPTERYGII
Division HALECOSTOMI
(sensu Patterson, 1973)
Subdivision TELEOSTEI
(sersu Patterson, 1973)
Famille ASPIDORHYNCHIDAE
Nicholson ez Lydekker, 1889

Rhynchodontidae Heineke, 1906 : 185.
Vinctiferidae Santos, 1990 : 252.

GENRES INCLUS. — Aspidorhynchus Agassiz, 1833 ;
Belonostomus Agassiz, 1834 ; Vinctifer Jordan, 1919.

DIAGNOSE EMENDEE. — Halecostomi caractérisés par
quatre synapomorphies non-ambigués : présence d'un
prémaxillaire en forme de tube rostral aﬁongé, denté,
s’encastrant vers ['arriére dans la région ethmoidienne
du neurocrane ; prédentaire denté ; un processus occi-
pital du neurocrine formé par I'intercalaire et auto-
ptérotique et une position trés postérieure du canal
préoperculaire, et E\ combinaison des caractéres sui-
vants : absence d'interopercule ; présence ou non d’un
supramaxillaire ; forme triangulaire du préopercule ;
position trés reculée des nageoires dorsale et anale ;
taille réduite de la nageoire caudale ; présence d’au
moins quatre hypuraux, les deux premiers infradiasté-
miques ; trois paires d’uroneuraux ; présence de trois
rangées longitudinales d’écailles hypertrophiées beau-
coup plus hautes que larges ; os du crine recouverts de

anoine ; présence ou a%sence de ganoine sur la sur-
%ace des écailles.

Genre Vinctifer Jordan, 1919

Aspidorbynchus Agassiz, 1841 : 83.
Belonostomus Woodward, 1890a : 630.

ESPECE-TYPE. — Aspidorhynchus comptoni Agassiz,
1841.

ESPECES INCLUSES. — Vinctifer comptoni (espece-
type), V. lonirostris, V. sweeti et V. araripensis.

DIAGNOSE EMENDEE. — Aspidorhynchidae au pré-
maxillaire édenté chez les individus adultes ; maxillaire
muni d’'une grande plaque postérieure, longue et
haute ; supramaxillaire :?bsent ; liaison mandibule-
palatocarré assurée par le carré et par le symplectique ;
parasphénoide dépourvu de dents ; prédentaire court ;
axonostes des nageoires dorsale et anale longs, attei-
gnant les centres vertébraux ; écailles de la ligne laté-
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rale principale plus hautes que celles des rangées
immédiatement inférieures et supérieures ; présence
de ganoine sur les écailles ; hypuraux 1 et 2 isionnés
par leurs extrémités proximales et appendus a un
centre ural unique.

INTRODUCTION

Le genre Vinctifer est 'un des poissons fossiles les
plus connus du Crétacé d’Amérique du Sud.
Jusqu'a présent, Vinctifer a été trouvé dans les
bassins du Crétacé inférieur du nord-est du Brésil
(? Barrémien-Albien), du Venezuela et de
Colombie (Aptien-Albien), du Mexique
(Albien), d’Argentine (Campanien terminal) et
d’Australie (Albien). D’autres Aspidorhynchidae,
signalés sous le nom de Belonostomus sp. Taverne,
1969 ; Aspidorhynchus sp. Richter er Thomson,
1989 ; Belonostomus sp. Leanza et Zeiss, 1990,
sont également connus des continents de 'hémi-
sphere Sud. Ces déterminations sont sujettes a
caution et, dans I'état actuel de nos connais-
sances, rien ne soppose au rattachement de ces
formes au genre Vinctifer.

I. M. Brito (1984) a défini une biozone 2
Vinctifer, marquant le passage entre l'f’&lagoano2
et un probable Aptien supérieur. Martill (1988)
doute de la validité de cette biozone tandis que
Maisey (1991), apres I'avoir lui aussi mise en
doute, en accepte 'existence mais la date du pas-
sage Aptien-Albien (Maisey 1992 ; Moody &
Maisey 1994). D’apres les nouvelles données
stratigraphiques et palynologiques sur le Crétacé
inférieur brésilien, en particulier celles sur la
Formation Santana (Pons e al. 1990), les dges de
dépét de divers bassins et Formations, autrefois
considérés comme identiques, sont actuellement
reconnus comme différents (¢f. Formations
Codd, Santana, Marizal, Muribeca) ; la biozone a
Vinctifer semble alors difficile a utiliser. Ceci est
confirmé par le manque de fiabilité des informa-
tions biostratigraphiques fournies par les pois-
sons mésozoiques.

Lespece-type, Vinctifer comproni, provient de la
Chapada do Araripe, plateau de 120 km de long
situé 2 la limite des Etats de Ceard, Pernambuco

2. L'étage Alagoano est un étage local qui marque la phase de
sédimentation salifére lors de la formation des bassins sédimen-
taires et de I'ouverture de I'Atlantique Sud.
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et Piauf (NE Brésil). Les nodules ayant livré ces
restes de poissons proviennent de la partie infé-
rieure du Membre Romualdo de la Formation
Santana (= Albien : Lima 1979 ; Pons er al.
1990). Aujourd’hui Vinctifer est également
connu des schistes de la partie inférieure du
Membre Romualdo (Viana et a/. 1989) ainsi que
de la Formation Missao Velha (Brito ez /. 1994).
La premiere citation d’'un probable Vinctifer a été
donnée par Spix & Martius (1823), qui le consi-
dérent comme un serpent fossile. Postérieure-
ment, V. comptoni a été sommairement décrit par
Agassiz (1841) sous le nom d’Aspidorhynchus
comptoni. Woodward (1890a) complete la des-
cription et estime qu'il s'agit d’'un Belonostomus.
Jordan (1919) propose pour cette méme espéce
la création d’un nouveau genre, Vinctifer, en se
fondant sur la forme des écailles de la ligne laté-
rale et sur la robustesse des michoires. [’Erasmo
(1938) confirme les observations de Jordan mais
estime qu'il ne s'agit pas de différences d’ordre
générique ; il n'admet donc pas la validité de
Vinctifer et replace 'espece dans le genre
Belonostomus. Santos (1945) note que le museau
est plus allongé que la mandibule chez I'espece
de la Chapada do Araripe, alors qu'ils sont sub-
égaux chez les Belonostomus, et qu'il existe trois
séries d’écailles principales sur les flancs et non
deux comme l'avait décrit D’Erasmo. Pour ces
raisons, Santos consideére I'aspidorhynchidé de la
Chapada comme un Aspidorhynchus. Par la suite,
Santos (1985c) admet la validité du genre
Vinctifer et en donne une diagnose dont I'élé-
ment essentiel est la forme du maxillaire. Dans
un autre travail, le méme auteur (1985b) crée
une seconde espéce, V. punctatus, pour des pois-
sons de la Formation Muribeca (Sergipe) et
signalc, sans la nommer, une troisiéme espece
dans la Formation Marizal (Bahia) ; ces deux der-
niéres espéces seraient d’ige aptien. A partir des
données du suspensorium et des méchoires de
I'espéce-type, Brito (1988) confirme la validité
du genre Vinctifer. Santos (1990) nomme I'es-
pece de la Formation Marizal, V. longirestris.
Maisey (1991) tente une révision du genre
Vinetifer et laisse les Aspidorhynchiformes dans
une position fncertae sedis au sein des Teleostei.

J’ai décrit le neurocrine et le moulage endo-
crinien de Vinctifer, analysé les synapomorphies
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des Aspidorhynchidae et des Teleostei recensées
par Patterson (1977) et réfuté une partie d’entre
elles mais, en attendant une révision de
'ensemble de ces problemes, j'ai laissé provisoire-
ment les Aspidorhynchidae dans la position ba-
sale que leur avait attribué Patterson (Brito
1992). Les relations phylogénétiques de Vinctifer
et celles des Aspidorhynchidae au sein des
Neopterygii ne sont pas encore élucidées.

Les distributions géographique et stratigraphique
de Vinctifer sont élargies par les récentes décou-
vertes dans la Formation Missio Velha,
Barrémien de la Chapada do Araripe (Brito et al.
1994), dans la Formation Apon, Aptien/Albien
du Venezuela (Maisey 1992 ; Moody & Maisey
1994) ; dans la Province de Villa de Leiva,
Aptien de Colombie (Schultze & Stshr 1996) ;
dans les carriéres de Tlaytia, Formation Morelos,
Albien de Puebla, Mexique (Applegate 1996 ;
Brito & Grande en prép.) et dans le Campanien
terminal de Patagonie (Brito en prép.), allides a la
nouvelle interprétation de Belonostomus sweeti,
connu dans la Formation Rolling Dawn, Albien
d’Australie et rapporté a Vinctifer (Bartholomai
comm. pers.).

Vinctifer comptoni (Agassiz, 1841)

Synonymie3 :

Aspidorhynchus comptoni Agassiz, 1841 : 83. — Santos
1945 : 1. — Santos & Valenga 1968 : 349.
Belonostomus comptoni Woodward, 1890a : 629. —
D’Erasmo 1938 : 5. — Estes 1964 : 27. — Taverne &
Ross 1973 : 102.

Vinctifer comptoni — Jordan 1919 : 210. — Santos
1985a : 141. — Santos 1985c : 151.

Belonostomus sp. Taverne, 1969 : 263.

Vinctifer punctatus Santos, 1985b : 147.

NEoTYPE. — BMNH P-47892 (Fig. 3).
LOCALITE-TYPE. — Jardim, Cear4, Brésil.
FORMATION-TYPE. — Membre Romualdo,rpartic
supérieure de la Formation Sanrana, Crétacé inférieur,

Albien.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — V. comptoni a

3. Jai limité la synonymie a une version résumée dans laquelle
je présente seulement la premiére mention de I'espéce et les
auteurs qui ont modifié la nomenclature du taxon.

687



Brito P. M.

Fia. 3. — Vinctifer comptoni. BMNH 47892 (néotype).

été découvert dans la Formartion Santana, Albien du
bassin d’Araripe ; Formation Codé, Aptien/Albien du
bassin du Parnaiba ; Formation Muribeca (Aptien) et
Formation Riachuelo (Albien) des bassins de Sergipe
et Alagoas ainsi que dans la Formation Apon, Aptien
du Venezuela et dans la Formation Morelos, Albien
de Tepexi de Rodriguez, Puebla, Mexique.

DIAGNOSE EMENDEE. — Vinctifer atteignant une lon-
gueur d’environ 80 cm ; prémaxillaires allongés cor-
respondant environ au tiers de la longueur totale du
crine, édentés chez les individus adultes ; prédentaire
court, 4 peine plus long que haut, représentant un cin-
quieme de la ]f)ngueur u denralosplénial ; dents tres
petites ; ornementation des os dermiques et des
écailles variable, formée de stries, rides et tubercules.

GENERALITES

La forme générale du corps est allongée, sub-
cylindrique (Fig. 4A, B) ; la longueur standard ne
semble pas dépasser 80 cm. Le tronc diminue
graduellement de hauteur jusqu’au pédoncule
caudal (ce dernier représentant environ 25 % de
la hauteur maximale, elle-méme atteinte juste en
arriere de la téte).

La téte est trés longue et étroite. Elle se prolonge
par un rostre effilé, formé i la fois par I'allonge-
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ment des prémaxillaires et des mandibules, les
premiers sensiblement deux fois et demie plus
longs que les secondes. La longueur de la téte
représente environ le tiers de la longueur du pois-
son, mesurée jusqu’a la nageoire caudale. Sans le
rostre, la téte est deux fois plus longue que sa
hauteur maximale qui est atteinte au niveau de
l'opercule. Larticulation quadrato-mandibulaire
est située au niveau du milieu de 'orbite. Les
écailles sont ganoides, celles des flancs érant plus
hautes que les autres. On peut compter soixante-
huit rangées transversales d’écailles depuis le bord
postérieur du supracleithrum jusqu'au bord pos-
térieur du pédoncule caudal. La nageoire pel-
vienne commence avec la vingt-huitiéme rangée
transversale d’écailles, 'anale avec la quarante-
cinqui¢me, la dorsale avec la quarante-septieme,
la caudale avec la soixante-et-unieme. La formule
ptérygienne (Westoll 1944 ; Heyler 1968) est la

suivante :

47
68

28 45 61
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Fic. 4. — Vinctifer comptoni : A, reconstitution du corps d’aprés divers exemplaires ; B, vue générale du corps d'un individu adulte

(FMNH-10380a).

Les nageoires sont, d'une fagon générale, tres
reculées. La nageoire pelvienne est peu dévelop-
pée et s'insére au milieu du corps, légérement
plus prés de I'anale que de la pectorale. Les
nageoires dorsale et anale sont presque opposées
et tres reculées ; elles sont insérées sur le quart
postérieur du corps. La nageoire caudale est pe-
tite et fourchue.

Les mensurations des trois spécimens les plus
complets sont indiquées 4 la figure 5.

DESCRIPTION DU SQUELETTE CRANIEN

Rostre

Long et effilé il est formé du prémaxillaire pair,
du rostral impair et d'une seule paire de nasaux.
La narine est située a la base du rostre juste en
avant de l'orbite. Le rostre n'est pas sujet a varia-
tions.

Prémaxillaires (Pmx). Constituant 'essentiel du
rostre, ils sont formés de deux régions : I'une,
superficielle, est ornementée de petites stries lon-
gitudinales (Fig. 6A-C) ; l'autre, profonde, lisse,
recouverte par les os dermiques adjacents, forme
le « tube rostral » (Brito 1992), qui s’encastre
dans la masse ethmoidienne endocrinienne

GEODIVERSITAS - 1997 « 19 (4)

(m.eth, Figs 6B, 7D, E).

Les extrémités effilées des prémaxillaires sont join-
tives le long de la ligne médiodorsale, donnant
I'impression d’une ossification impaire (Brito
1988, fig. 1 ; 1992). En réalité elles sont distinctes
sur toute leur longueur (Fig. 7A-E). Ventralement,
les prémaxillaires reposent sur le vomer, impair,
court, correspondant environ au tiers antérieur du
rostre, puis sur le parasphénoide. Vers larriere ils
encadrent le rostral, surmontent les marges dor-
sales des maxillaires et atteignent le nasal. Cest A
ce niveau que chaque prémaxillaire se prolonge
par le tube rostral, profond, recouvert par le ros-
tral, les extrémités antérieures du frontal et le
nasal. Un tel prémaxillaire est fixe.

Les prémaxillaires sont édentés chez les individus
adultes de toutes les especes de Vinctifer que jai
pu examiner. Chez le spécimen PMB-UER] 07,
un juvénile de 12 cm de longueur standard, jai
observé des dents sur le bord oral de l'os (Fig. 8).
Ce caractére ontogénique, retrouvé chez les indi-
vidus adultes des deux autres genres, sert & pola-
riser ce caractere lors de I'analyse phylogénétique
au sein de la famille.

Les rapports du prémaxillaire avec les os voisins
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1 2 3 4 5 6 6 7 78 8 9 10 M
V. comptoni (USU 49) 750 70,0 190 130 80 550 490 546 486 470 410 36 40 14
V. comptoni (USU 07) 120 116 50 16 09 87 53 84 54 7 ? ? ?2 7
V. comptoni (FMNH PF 13486) 27,0 260 88 ? 15 215 ? 213 ? 166 2 17 19 2
V. longirostris (USU 47) 98 80 39 =22 07 68 51 66 49 53 36 2 7 9
V. longirostris (DGM 462 P) ? ?2 110 60 20 2 ? ? ? ? ? ? 2 09
A. acutirostris (MNHN R.350-b) 68,0 60,0 136 96 60 505 465 482 442 386 346 93 ? 17
B. tenuirostris (MNHN-CRN7) 340 31,0 95 /. 21 260 /[ 257 /. 197 /. 24 26 08

Fia. 5. — Représentation hypothétique d'un poisson aspidorhyn-
chidé, avec ses valeurs morphométriques en centimétres.

sont illustrés par la série de coupes sagittales de la
figure 7. Celle-ci montre que la partie superfi-
cielle et la partie profonde de 'os sont consti-
tuées d'une plaque basale osseuse recouverte par
une couche de ganoine pluristratifiée. Cette
couche superficielle est traversée par des canali-
cules de Williamson (Fig. 7F), démontrant ainsi
le caractere dermique de [os.

Rostral (Ro). (Figs 6A, 9A, C) Impair, forte-
ment convexe et deux fois plus long que large, il
sinsére entre les branches postérieures des pré-
maxillaires et recouvre trés largement la marge
antérieure des frontaux. Le canal infraorbirtaire
pénetre I'os au niveau de son tiers antérieur pour
former la commissure ethmoidienne. Cette der-
niere est convexe vers |'avant et envoie une dizai-
ne de petits canalicules simples (BCE 342) ou
plus ou moins divisés (PMB-UER]-P.5), qui
s'ouvrent en avant de la commissure.

Nasal (Na). (Fig. 6 A, B) Ce petit os est limité
dorsalement par le rostral et le frontal, antérieu-
rement par 'extrémité postérieure de la partie
superficielle du prémaxillaire et postérieurement
par le premier infraorbitaire et le supraorbitaire.
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Le nasal est traversé par le canal infraorbitaire en
avant de la narine et, en arriere d’elle, par 'extré-
mité antérieure du canal supraorbitaire. Il n'y a
pas de connexion préorbitaire des canaux supra-
et infraorbitaire.

Cette interprétation du rostre differe des précé-
dentes. Pour Santos (1945), le rostre est formé
dans sa totalité par un os rostral, d’avantage
nommé d’apres la topographie du rostre que
d’apres ses rapports avec la commissure ethmoi-
dienne. Santos (1985¢) considere que le rostre est
formé de quatre unités : (1) un os allongé for-
mant 'essentiel du rostre, qu'il appelle rostral
(= prémaxillaire du présent travail pro parte) ; (2)
un os traversé par la commissure ethmoidienne
(= rostral du présent travail) appelé soit méseth-
moide (Santos 1985¢, pl. 1, fig. 2) soit rostral
(Santos 1985¢, pl. 1, fig. 3) ; (3) un petit pré-
maxillaire denté situé a la base du rostre (= ecto-
ptérygoide pro parte du présent travail) ; (4) un
grand anténasal (probablement la partie profon-
de du prémaxillaire du présent travail). Il est tres
fréquent que, par suite de la fragilité du rostre,
les os soient dissociés et déplacés de sorte que la
partie profonde du prémaxillaire et/ou I'ectopté-
rygoide sont accidentellement exposés. Ceci

FiG. 6. — Vinctifer comptoni : A, reconstitution de la téte en vue
latérale d'aprés les spécimens MNHN BCE-240,
FMNH Tlayua 1 et FMNH 10380 ; B, vue latérale droite du neu-
rocrane ou une partie de la région ethmoidienne et du prootique
a été enlevée (MNHN - BCE 331) ; C, vue générale de la téte et
de la partie antérieure du corps (n° provisoire FMNH Tlayua 1).
Ang, angulaire ; Ch2, cératohyal distal ; Cl, cleithrum ;
Dsp, dentalosplénial ; Dsph, dermosphénotique ; Exsc, extra-
scapulaire ; Fr-Pa-Dpt, fronto-pariéto-dermoptérotique ;
Hymd, hyomandibulaire ; lo, infraorbitaire ; m.eth, masse
ethmoidienne ; Mx, maxillaire ; Na, nasal ; Op, opercule ;
Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire ; Po, postorbitaire ;
Pop, préopercule ; Post, post-temporal ; Rart, rétroarticulaire ;
Ro, rostral ; Scl, anneau sclérotique ; S.clt, supracleithrum ;
Soc, supraoccipital ; Sop, sousopercule.
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Fic. 8. — Vinctifer comptoni, PMB-UERJ 07 : face externe du
prémaxillaire gauche d'un individu jeune. Pmx, prémaxillaire.

semble étre le cas du spécimen figuré par Santos
(1985c¢) ; le prémaxillaire correspondrait a I'ecto-
ptérygoide et 'anténasal trés probablement au
tube rostral.

Maisey (1991), d’apres Vinctifer comptoni, a
considéré la partie antérieure du toit crinien des
Aspidorhynchidae comme un rostrodermeth-
moide, qu’il a comparé a celui des Pachy-
cormidae, et la partie profonde du prémaxillaire
comme la paroi extérieure de I'ethmoide latéral,
ce qui est démenti par la structure histologique
de l'os. Ces mémes os ont été interprétés par
Taverne (1981) comme des mésethmoides chez
Belonostomus helgolandicus.

Toit cranien

Lexamen d’un nouveau matériel permet de com-
pléter et de modifier les descriptions de Santos
(1945, 1985c) et de Maisey (1991). On observe
de trés nombreuses variations d'un individu a
'autre, voire d'un c6té a I'autre d’'un méme indi-
vidu. La distribution la plus générale se présente
comme suit : un rostral impair, des fronto-pariéto-
dermoptérotiques, une paire d’extrascapulaires et
une paire de post-temporaux, tous individualisés
(Fig. 9A, B, D).
Fronto-pariéto-dermoptérotiques (Fr-Pa-Dpt).
(Figs 6A, 9A, B, D, 10) Ce sont les plus grands
os du roit crinien. Ils s’étendent du rostral a
I'extrascapulaire, donc jusqu’'au niveau du pre-
mier tiers de I'opercule. Leur largeur est prati-
quement constante, sélargissant légérement en
arriere de l'orbite en une apophyse postorbitaire.

Fiac. 7. — Vinctifer comptoni : A-E, coupe du prémaxillaire
d'aprés le spécimen PMB-UERJ 66 ; F, détail de la coupe C.
c.W, canal de Williamson ; Fr, frontal ; m.eth, masse ethmoi-
dienne ; Pmx, prémaxillaire ; Psp, parasphénoide ; Ro, rostral.
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Ils sont nettement asymétriques, la suture étant
située a droite ou i gauche de la ligne médio-
dorsale du crine.

La soudure des frontaux avec les pariéraux et les
dermoptérotiques a déja été notée chez Besania
(Brough 1939), Parasemionotus (Lehman 1952)
et Dapedium (Wenz 1968 ; Thies 1988).

Canal supraorbitaire (css). (Fig. 10) Il longe le
bord latéral de 'os et s'incurve au niveau de
I'apophyse postérieure pour rejoindre le canal
infraorbitaire. Je n’ai pas observé de branche
antérieure du canal supraorbitaire pénétrant le
rostral et atteignant la commissure ethmoi-
dienne, ni d’anastomose postorbiraire, entre ce
canal et le canal infraorbitaire, sur le fronrtal,
comme I'a figuré Santos (1985c¢).
Extrascapulaires (Exsc). (Figs 6A, 9A-D)
V. comptoni, comme tous les autres Aspido-
rhynchidae, comporte une seule paire d’extrasca-
pulaires. Ils sont jointifs sur la ligne médiodor-
sale, un peu plus longs que larges et asymétriques
comme les fronto-pariéto-dermoptérotiques. La
portion postorbitaire du canal infraorbitaire et la
portion céphalique de la ligne latérale principale
suivent le bord latéral, la commissure extrascapu-
laire longe le bord antérieur.

Post-temporaux (Post). (Figs 6A, 9A-D, 11) Ils
sont traités avec le toit crinien, car ils en sont
indissociables, et non avec la ceinture pectorale.
Ce sont de grandes plaques plus ou moins rec-
tangulaires, trés asymétriques, au moins aussi
longues, voire méme plus longues, que les extra-
scapulaires, jointives sur la ligne médiane. Les
post-temporaux reposent sur 'intercalaire mais
leur face inférieure est dépourvue du processus
interne caractéristique des Teleostei et de certains
Halecomorphi. La ligne latérale céphalique suit
le bord latéral.

Variations du toit cranien

Elles sont trés fréquentes et affectent le nombre
des composants osseux, le tracé des sutures, la
forme et/ou l'extension de chaque os.

Les frontaux peuvent étre individualisés
(Figs 9C, 11) et limités, vers l'arriére, par des
pariéto-dermoptérotiques (Pa-Dpt). Je n’ai
jamais observé d’individualisation du pariétal et
du dermoptérotique.

La suture séparant les éléments droit et gauche
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Fr-Pa-Dpt

= FE

Pa-Dpt

1cm

Fia. 9. — Toit cranien de Vinctifer comptoni : A, MNHN-BCE 342 ; B, MNHN-BCE 240 ; C, MNHN-BCE 5b, toit cranien ; D, MNHN-
BCE 6a, toit cranien. Exsc, extrascapulaire ; Fr-Pa-Dpt, fronto-pariéto-dermoptérotique ; Pa-Dpt, pariéto-dermoptérotique ;
Pmx, prémaxillaire ; Post, post-temporal ; Ro, rostral.
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du toit crinien est décalée par rapport 4 la ligne
médiodorsale du crine indifféremment vers 'un
ou l'autre c6té, ce qui entraine la dissymétrie fré-
quemment observée chez Vinctifer et les
Aspidorhynchidae en général.

La suture médiane est le plus souvent rectiligne
dans la moitié antérieure et sinueuse vers I'arriere.
Dans cette région, elle présente de grandes varia-
tions d’un individu a lautre, avec trois 4 cing
profondes indentations.

Le plan des ossifications décrit ici pour le toit
crinien de V. comptoni est le méme chez les
autres Aspidorhynchidae. Les proportions rela-
tives de divers os sont comparables chez

Fr-Pa-Dpt

Aspidorhynchidae : ostéologie et relations phylogénétiques

Aspidorhynchus, Belonostomus et Vinctifer.

Dans sa reconstitution, Santos (1985¢, fig. 1) pré-
sente les pariétaux et les dermoptérotiques sépa-
rés, disposition que je n’ai jamais observée.
Maisey (1991) présente une fusion entre le parié-
tal et le dermoptérotique chez Vinctifer en se fon-
dant sur I'arrangement du canal sensoriel. Des os
pariétaux et dermoptérotiques ont été illustrés par

Taverne (1981) chez Belonostomus helgolandicus.

Joue

Lorbite est encerclée par la série infraorbitaire, le
dermosphénotique et le supraorbitaire. Lanneau
sclérotique (Scl) comprend deux plaques.

Fic. 10. — Vinctifer comptoni : vue générale de la téte (MNHN-BCE 1b). cio, canal infraorbitaire ; com.et, commissure
ethmoidienne ; cpop, canal préoperculaire ; css, canal sensoriel supraorbitaire ; Dsp, dentalosplénial ; Fr-Pa-Dpt, fronto-pariéto-

dermoptérotique ; Po, postorbitaire ; Ro, rostral.
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Op Hymd

Fia. 11. — Vinctifer comptoni : vue générale de la téte (PMB-UERJ 07). Fr, frontal ; Hymd, hyomandibulaire ; Mx, maxillaire ;
Op, opercule ; Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire ; Post, post-temporal ; Vom, vomer.

Série infraorbitaire (Io). (Figs 6A, 12) Elle
comprend cinq a sept éléments, petits et rectan-
gulaires. Le premier et le dernier sont les plus
allongés (trois ou quatre fois plus hauts que
larges). Lantérieur atteint vers I'avant le nasal et
le supraorbitaire, surmonte le maxillaire et
constitue la région antéro-inférieure de I'orbite.
Les suivants (Io 2-6) contournent l'orbite, sur-
montant le maxillaire et recouvrant les postorbi-
taires. Le postérieur est 'os le plus allongé et le
plus étroit de toute la série.

Canal infraorbitaire (cio). (Fig. 10) Il présente
un grand nombre de canalicules plus ou moins
divisés. Il traverse la série infraorbitaire 4 la suite
de l'os nasal et pénetre le dermosphénotique dans
son tiers antérieur ol il se joint au canal supraor-
bitaire.

Supraorbitaire (So). (Fig. 6A) Trois fois plus
long que haut, il forme la marge antéro-supérieu-
re de l'orbite et longe le bord latéral du frontal
entre le nasal et le dermosphénotique.
Dermosphénotique (Dsph). (Figs 6A, 12) Il est
remarquablement long vers I'avant, ot il atteint
le supraorbitaire au niveau du milieu de l'orbite,
et vers I'arriére, avec un long processus effilé
entre le frontal et le postorbitaire supérieur
jusqu'a la branche verticale du préopercule.

Il existe une liaison postorbitaire entre les canaux
infra- et supraorbitaire située, soit sur le dermo-
sphénotique, soit sur le frontal. La profusion de
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canalicules secondaires au niveau de la courbure
du canal infraorbitaire interdit d’étre plus précis.
Maisey (1991) considére que le dermosphéno-
tique de Vinctifer ev & Aspidorbynchus, séparé du
préopercule par le postorbitaire supérieur, repré-
sente la disposition primitive qu’il reléve égale-
ment chez Lepisosteus, Amia, Pachycormus et
Hulettia. La disposition de Belonostomus, dont le
dermosphénotique atteint le préopercule (Saint-
Seine 1949 ; Taverne 1981), a été retrouvée chez
Vinctifer, au moins chez certains individus ; il
s'agirait donc la d’une variation individuelle.
Plaques postorbitaires (Po). (= suborbitaires)
En général deux grandes plaques postorbitaires
recouvrent la marge antérieure du préopercule
(Fig. 6A). La forme des plaques varie d’un indivi-
du a l'autre et plus rarement leur nombre. Il peut
exister trois plaques au lieu de deux (Fig. 12),
disposition variant parfois méme d’un c6té a
I'autre du méme individu. Une variation simi-
laire a été observée sur Amia calva (Shufeldt
1883 ; Moy-Thomas 1938 ; Jain 1985), Amia
munieri (Dechaseaux 1937) et Pachycormus cur-
tus (Wenz 1968).

Préopercule (Pop). (Figs 3, 6A, C, 10, 12) Tres
développé, il est triangulaire. Cette forme se dis-
tingue nettement de la forme en croissant de la
plupart des Halecomorphi et ressemble plus au
préopercule 4 deux branches des Teleostei.

Canal préoperculaire (cpop). (Fig. 10) Il longe
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Dsph Scl lo

Fic. 12. — Vinctifer comptoni : vue générale de la téte (MNHN-BCE 240). Ch2, cératohyal distal ; Dsp, dentalosplénial ; Dsph, der-

mosphénotique ; Hih, hypohyal ; lo, infraorbitaire ; Mx, maxillaire ; Op, opercule ;

Pmx, prémaxillaire ; Po, postorbitaire ;

Pop, préopercule ; Rbr, rayon branchiostége ; Scl, anneau sclérotique ; S.clt, supracleithrum ; Sop, sousopercule.

les bords inférieur et postérieur de I'os en for-
mant un angle de 90° ; cette position semble étre
une autapomorphie pour les Aspidorhynchidae
(Maisey 1991). Le canal donne de part et d’autre
de nombreux canalicules trés ramifiés (plus de
trois fois) et ouverts a I'extérieur par un bouquet
de pores. Cette disposition n'est pas un caractere
lié a 'age car on trouve la méme ramification
chez des individus de tailles différentes. Chez les
autres genres de la famille, les canalicules du
canal préoperculaire sont simples.

Série operculaire

Elle est caractérisée par I'absence d’interopercule.
Opercule (Op). (Figs 3, 4A, B, 6A, C, 11, 12) Il
est presque une fois et demie plus haut que large,
avec le bord ventral plus long que le dorsal et le
bord postérieur fortement convexe.
Sousopercule (Sop). Petit et triangulaire, il est
coincé entre le préopercule et I'opercule qui le
recouvrent largement (Figs 6A, 12).
Interopercule. Je n’ai jamais observé celui décrit
par Jordan (1921) malgré le grand nombre de
spécimens examinés. Je considere que I'interoper-
cule est absent chez Vinctifer comme chez tous
les Aspidorhynchidae, et qu'il s'agit d’une dispa-
rition secondaire propre 2 la famille.

Rayons branchiostéges (Rbr). (Fig. 12) On en
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compte treize, entre le sousopercule et I'angle
postéro-inférieur de la mandibule. Il n’existe
aucune plaque gulaire.

Canaux sensortels

Ces canaux sont remarquables par la profusion
de petits canalicules dont la division est poussée a
I'extréme, notamment sur le préopercule
(Figs 6A, 10). Je n'ai jamais observé d’invasion
par les canalicules des os normalement dépour-
vus de canaux.

Moichoire supérieure (Figs 6A, C, 11, 13)
Maxillaire (Mx). Il est formé d’'une partie anté-
rieure, longue et effilée, et d’'une grande plaque
postérieure dont la massivité est accentuée par
une courbure du bord oral dirigée vers le bas et
vers l'arriere (Fig. 13). La pointe effilée double la
moitié postérieure du prémaxillaire, elle est
dépourvue de processus antérieur sarticulant sur
la face interne du prémaxillaire, ce qui limite la
mobilité de '’ensemble. Le maxillaire est libre
vers l'arriere, il atteint les postorbitaires a peu
pres au niveau du milieu de ['orbite, mais est net-
tement séparé du préopercule. Il recouvre large-
ment la partie postérieure de la mandibule. Le
bord oral du maxillaire est denté sur presque
toute sa longueur.
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Supramaxillaire. Il 0’y en a pas. Santos (1945,
pl. 1, fig. 1 ; 1985, pl. 1, fig. 2) figure un supra-
maxillaire chez Vinctifer comptoni, occupant
'angle postéro-supérieur du maxillaire. Par la
suite, Santos (1990) cite comme caractére dia-
gnostique de la famille « Vinctiferidae » la pré-
sence d'un supramaxillaire et figure chez
V. longirostris un supramaxillaire ayant la forme,
I'extension et la position de celui figuré chez
V. comptoni. Lexamen des especes de Vinctifer ne
m’a jamais permis de mettre en évidence un
supramaxillaire indépendant. En revanche, il
apparait fréquemment qu'a la suite de la fossilisa-
tion, les os de la région palato-carrée se sont
déplacés les uns par rapport aux autres. Le supra-
maxillaire décrit par Santos est en fait, au moins
dans certains cas, la partie postérieure de 'ecto-
ptérygoide (obs. pers.). Le supramaxillaire est
présent chez les autres genres d’Aspidorhyn-
chidae. Son absence ainsi que la grande plaque
postérieure du maxillaire sont des caractéres auta-
pomorphiques du genre Vinctifer (Brito 1988 ;
Maisey 1991).

Machoire inférieure
Prédentaire (Pdt). (Figs 6A, C, 11, 13) Cet os

médian coiffe les extrémités antérieures des deux

Pden

Ang

Fic. 13. — Vinctifer comptoni : machoires en vue latérale
d’aprés le spécimen MNHN BCE-240. Ang, angulaire ;
cmd, canal mandibulaire ; Den, dentalosplénial ; Mx, maxillaire ;
Pden, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire ; Rart, rétroarticulaire.
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mandibules. Il est denté, court, triangulaire, avec
un bord oral & peine plus long que le bord posté-
rieur. En dehors des Aspidorhynchidae, le pré-
dentaire n’est présent que chez les Xiphiidae,
Terrapruridae (Firestone & Applegate 1968), et
chez I'lchthiodectidae Saurodon.

Mandibule. (Fig. 13) Elle est caractérisée par
une symphyse relativement élevée, unie au pré-
dentaire par une suture verticale, un processus
coronoide peu développé et situé en position
reculée. Le dentalosplénial (Dsp) forme la majeu-
re partie de la face latérale, 'angulaire (Ang,
Fig. 14A, B) est réduit, le susangulaire n’a pas été
observé et ne devait pas se présenter comme un
élément indépendant. La fossette d’articulation
pour le carré et pour le symplectique est située
sur le bord supérieur de la mandibule 4 la base
du processus coronoide. Elle est limitée latérale-
ment par I'angulaire et formée médialement par
I'articulaire (Art). Un court processus prolonge la
mandibule en arriere de la fossette : il est formé
par I'articulaire et le rétroarticulaire (Rart,
Fig. 14A, B). Ce dernier est également visible en
vue latérale sous forme d’'une mince lamelle dou-
blant le bord postéro-inférieur de I'angulaire.
Dentalosplénial et angulaire sont traversés par le
canal mandibulaire qui sort a 'angle postéro-
médian de I'angulaire.

Ornementation des os dermiques

Elle varie d’'un os a 'autre et méme d’un individu
a lautre ; elle est formée de rides et/ou de tuber-
cules.

A part le rostral qui semble lisse, les os du toit
crinien peuvent étre ornementés par des stries
bien marquées (cf prémaxillaires) ou par de
fortes rides ondulantes et convergentes, surtout
sur les os postérieurs (¢f. extrascapulaires et post-
temporaux).

Lopercule présente des tubercules épars sur toute
sa surface et des stries sur les bords postérieur et
inférieur qui se retrouvent sur le sousopercule. Le
préopercule porte des stries trés marquées, sur-
tout sur les bords postérieur et ventral ; elles se
mélangent aux canalicules du canal préopercu-
laire, donnant un aspect rugueux i l'os.

Dans ['état actuel de nos connaissances, compte
tenu des variations dues 4 I'dge et/ou aux varia-
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tions individuelles, ornementation des os der-
miques et des écailles de Vinctifer ne peut étre uti-
lisée comme caractere diagnostique de 'espece.

Denture

La denture de marginale est tres discrete. Lextré-
mité postéricure des prémaxillaires et les maxil-
laires sont garnis d’'un seul rang de trés petites

Rart Ang

Fig. 14. — Vinctifer comptoni, rapports carré-symplectique :
A, DGM-1279-P ; B, PMB-UERJ 05. Ang, angulaire ;
Qu, carré ; Rart, rétroarticulaire ; Rbr, rayon branchiostége ;
Sy, symplectique.
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dents, fines et pointues, dépourvues de capuchon
d’acrodine. Le dentalosplénial et le prédentaire
portent des dents un peu plus fortes. Une telle
denture ne se retrouve que chez 'espece V. sweeti

de I'Albien d’Australie.

Suspensorium et arc hyoide

La liaison mandibule-neurocrine est assurée par
I’hyomandibulaire, le carré et le symplectique
(Figs 14, 15).

Hyomandibulaire (Hymd). Il est redressé, sa
fossette d’articulation sur I'endocriane étant hori-
zontale et son extrémité distale légérement orien-
tée vers 'avant. La face latérale est parcourue par
une créte saillante qui limite vers I'avant une
grande lamelle antérieure (la) contre laquelle
sappuie le méraptérygoide. Le bord postérieur
porte un processus operculaire (pr.op) court et
haut placé. Le corps de I'os est percé par le grand
foramen livrant passage au tronc hyoidéomandi-
bulaire du nerf facial. Cextrémité distale présente
une surface dirigée vers I'avant et le bas, sur
laquelle s’appuient, d’avant en arricre, le carré et
le symplectique, et une surface dirigée vers
I'arriere, en contact avec le cératohyal proximal
(Chl, Fig. 15A). Linterhyal n'a pas été observé
jusquici, il pourrait avoir été cartilagineux. Le
cératohyal distal (Ch2) est allongé et aplati laté-
ralement, environ trois fois plus long que haut. Il
est dépourvu de fenétre, de canal ou de sillon
pour le passage de l'artere efférente hyoidienne.
A l'avant, il s’articule avec I'hypohyal (Hih,
Fig. 12).

Hypohyal (Hih). Un seul est présent. Sa taille
diminue et il semble étre accolé a son symé-
trique. Dorsalement, il présente une rainure sur
sa partie supéro-médiane.

Aucun basihyal n'a été observé.

Carré (Qu). (Figs 14, 15) Triangulaire, il est
dépourvu de processus postéro-ventral.
Partiellement séparé du corps de l'os, il dépasse
son bord supérieur tel quon le connait chez les
Teleostei. Langle antéro-supérieur s’encastre dans
une profonde encoche de 'ectoptérygoide.
Dorsalement, I'os est en contact avec le métapté-
rygoide et 'hyomandibulaire. Le bord postéro-
inférieur du carré se recourbe vers 'extérieur et
forme un mur contre lequel bute le symplec-
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Enpt Aup Ecpt Pmx
sy e

Fia. 15. — Vinctifer comptoni : A, suspensorium en vue latérale
d'aprés les spécimens PMB-UERJ 03 et PMB-UERJ 63 ;
B, région ptérygo-carrée (PMB-UERJ 03) ; C, région ptérygo-
carree (PMB-UERJ 63). Aup, autopalatin ; Ch1, cératohyal
proximal ; Ecpt, ectoptérygoide ; Enpt, entoptérygoide ;
fn, fosse nasale ; Hymd, hyomandibulaire ; la, lamelle anté-
rieure de I'hyomandibulaire ; Mptg, métaptérygoide ; Pmx, pré-
maxillaire ; pr.b, processus basalis du métaptérygoide ;
pr.mtgl, processus métaptérygoidien lateralis ; prop, processus
operculaire ; Qu, carré ; Scl, anneau sclérotique ; Sy, symplec-
tique ; VII jugm, tronc jugulohyomandibulaire du nerf facial.
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tique. Le condyle articulaire est orienté vers le
bas et vers 'avant.

Symplectique (Sy). Complétement indépendant
du carré, il occupe une situation postéro-infé-
rieure par rapport a ce dernier. Clest une fine
tigelle élargie a 'extrémité qui atteint I'hyoman-
dibulaire et dont la longueur n'excede pas celle
du bord postérieur du carré (Fig. 15A).

Carré et symplectique s'articulent tous deux
directement sur la mandibule (contra Gardiner et
al. 1996), le premier dans la fossette d’articula-
tion de la mandibule délimitée latéralement par
I'angulaire et médialement par l'articulaire, le
second immédiatement en arriére de la fossette 4
la limite de 'articulaire et du rétroarticulaire
(Fig. 14).

Autopalatin (Aup). (Fig. 15A, B) Situé a la base
du rostre, il est allongé et effilé vers 'avant avec
un bord postérieur concave a peine plus élevé
que le reste de 'os. Emboité dans le bord dorsal
de la branche antérieure de I'ectoptérygoide, il
est a peine plus court que cette derniere. Lauto-
palatin est caractérisé par un méplat de son bord
dorsal sur lequel reposent la « masse ethmoi-
dienne » et le tube prémaxillaire. J'ai indiqué la
présence d’une surface articulaire pour le palatin
située A la base de I'ethmoide latéral (Brito 1992 :
135, pl. I, fig. 1). Lautopalatin tel qu'il vient
d’étre décrit confirme cette interprétation et la
position reculée, a la base du rostre, de I'articula-
tion palatine.

Ectoptérygoide (Ecpt). (Figs 15, 16) Il com-
prend deux branches formant entre elles un angle
d’environ 90° 4 110°, la branche antérieure, lége-
rement plus allongée, se prolonge au-dela de
I'autopalatin. La branche postérieure recouvre
I'entoptérygoide et est recouverte par le bord
antérieur du carré. Lectoptérygoide porte des
dents sur sa face interne. Un tel ectoptérygoide
en deux branches, allongé et denté, est présent
chez les autres Aspidorhynchidae.
Métaptérygoide (Mptg). (Figs 15A, B, 16) A
peine plus long que haut, il est formé d’une
plaque latérale, sappuyant sur le carré, la lamelle
antérieure de 'hyomandibulaire et 'entoptéry-
goide, et d’une lamelle réfléchie, toutes deux
séparées par une profonde encoche par laquelle
passe le nerf trijumeau. Cette encoche délimite
vers 'avant le processus basalis (pr.b) et vers
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I'extérieur le processus métaptérygoidien lateralis
(pr.mtgl). Une disposition semblable est trouvée
chez les autres Aspidorhynchidae, chez
Australosomus, Pachycormus, Lepidotes, Leptolepis
coryphaenoides, Ascalabos, Leptolepides, Elops et
quelques Osteoglossomorpha actuels (Arratia &
Schultze 1991). Je conviens avec Maisey (1991)
que l'os figuré d’aprés un matériel restreint (Brito
1988, fig. 2), a été déplacé de sa position origi-
nelle.

Entoptérygoide (Enpt). Il double le bord dorsal
de l'ectoptérygoide sans atteindre son extrémité
antérieure et dépasse son bord postérieur. Il est
appliqué contre la face interne du métaptérygoide
et, 4 un moindre degré, contre celle du carré.
Postérieurement, il atteint I'angle antéro-inférieur
du corps de 'hyomandibulaire (Fig. 15A, B). Au
contraire des autres Aspidorhynchidae, la face
interne de I'entoptérygoide de Vinctifer semble
étre dépourvue de dents. Chez les actinoptéry-
giens, des entoptérygoides dépourvus de dents
n'existent que chez les Acipensériformes et chez
les Teleostei évolués (Arratia & Schultze 1991).
Arc branchial. Sa forme de panier bien dévelop-

pé suggere qu'il s'agissait d’un organisme filtrant.

Et.l

Mptg Qu Hymd

Aspidorhynchidae : ostéologie et relations phylogénétiques

Neurocrane

L'endocrine et le moulage endocrinien de
Vinctifer comptoni ont été publiés (Brito 1992).
Sur le neurocrine, j’ajouterai que selon des spéci-
mens ol le « rostre » est préservé, le parasphé-
noide est plus allongé vers I'avant que celui décrit
précédemment (Fig. 17).

Lendocréne de cette espece, au méme titre que le
neurocrine des autres Aspidorhynchidae, est for-
tement ossifié, les sutures n’étant visibles que
chez les jeunes individus. Dans ce cas, I'endo-
crine comprend les unités suivantes : ethmoides
latéraux, ptérosphénoides, autosphénotiques,
prootiques, opisthotiques, autoptérotiques, inter-
calaires, épiotiques et exoccipitaux pairs, orbito-
sphénoide, basisphénoide, basioccipital et
supraoccipital impairs.

La morphologie de la cavité endocrinienne est
préservée grice au remplissage naturel de cette
cavité par la gangue calcaire.

L'étude de ce complexe permet d’analyser les
relations phylétiques de Vinctifer et des
Aspidorhynchidae au sein des Actinopterygii. Les
résultats de ce travail posent certains problemes
quant aux interprétations des synapomorphies

Cl 1ére vert. Sca+Cor

Fia. 16. — Vinctifer comptoni : vue générale du neurocrane, région ptérygo-carrée et endosquelette de la nageoire pectorale (DGM-
1234-P). ClI, cleithrum ; Ecpt, ectoptérygoide ; Et.l, ethmoide latéral ; Hymd, hyomandibulaire ; Mptg, métaptérygoide ; Psp, para-
sphénoide ; Qu, carré ; Sca+Cor, scapulo + coracoide ; 1ére vert., premiére vertébre.
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téléostéennes relevées par Patterson (1977) chez
les Aspidorhynchiformes, tels que les rapports
entre la carotide interne et le parasphénoide ainsi
que I'importance d'un vomer impair. Toutefois,
quelques caracteres confirmés par Brito (1992)
permettent, au moins en utilisant le complexe
neurocrinien, de laisser les Aspidorhynchiformes
parmi les Teleostei primitifs.

Squelette post-cranien

Colonne vertébrale. Elle comprend en tout
soixante-cing 4 soixante-douze vertebres
(Fig. 18A-C), en comprant les vertébres dissimu-
lées par l'opercule (+ 4) et les centres participant
au soutien de I'exosquelette caudal (cing centres
préuraux et trois centres uraux). Ces derniers
seront traités avec 'endosquelette de la nageoire
caudale.

[Jécart entre les nombres minimum et maximum
de vertebres peut sembler anormalement élevé,
représentant une variation de 9 4 10 % du
nombre total de verteébres. Une telle variation est
comparable a celle de certains Teleostei primitifs
tels qu'Anguilla anguilla chez lequel le nombre
des verteébres varie de 110 4 119 (Schmidt 1914).
Les centres sont entiérement ossifiés, plus hauts
que longs, en forme de sablier, et présentent une
tres petite perforation notochordale (Fig. 18D).
La paroi externe du centre vertébral est lisse,
dépourvue de quilles longitudinales (Fig. 18E).
Chez les adultes, une vertebre antérieure du tronc
présente des arcs neuraux soudés au centre verté-
bral, constituant ainsi un canal neural fermé. Ce
dernier supporte des épines neurales doubles,
fines et allongées. Elles restent doubles jusqu’au

Fic. 17. — Vinctifer comptoni : neurocrane en vue ventrale
d'apres le spécimen PMB-UERJ 04. a.o, foramen pour I'artére
orbitaire ; ape, foramen pour l'artére pseudo-branchiale effé-
rente ; Apto, autoptérotique ; art. inf, zone articulaire pour le
premier infrapharyngobranchial ; Aspo, autosphénotique ;
Boc, basioccipital ; ¢.i, foramen pour I'artére carotide interne ;
d.j, dépression jugulaire ; Et.l, ethmoide latéral ; f.ot.oc, fissure
otico-occipitale ; Ic, intercalaire ; Nerfs : lll, nerf moteur occulai-
re commun ; V, nerf trijumeau ; VII, nerf facial ; VIl jugm, tronc
jugulohyomandibulaire du nerf facial ; IX, nerf glossopharyn-
gien ; X, nerf vague ; Opo, opisthotique ; Ors, orbitosphénoide ;
Pmx, prémaxillaire ; ppts, pédicule du ptérosphénoide ;
pr.asc, processus ascendant du parasphénoide
Pro, prootique ; Psp, parasphénoide ; Pts, ptérosphénoide ;
s.i, zone d'insertion d'un septe intermusculaire ; vca, foramen
pour la veine cérébrale antérieure ; v.ju, foramen pour la veine
jugulaire ; Vom, vomer.
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niveau de la nageoire dorsale, soit jusqu’a environ
la quarante-cinqui¢me vertebre. Chaque arc
hémal est distinct du corps vertébral, double

Vom

art. inf
VIl jugm
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0,5cm

Fia. 18. — Vinctifer comptoni : A, vue générale du corps (AMNH 12868) ; B, vue générale du corps (AMNH 12827) ; C, vue générale
du corps (AMNH 12392) ; D, vertébre antérieure du tronc, vue frontale ; E, vertébre antérieure du tronc, vue latérale.
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toute la base de ce dernier, et porte en son milieu
un fort processus sur lequel s'articule la cote dont
la longueur n'a pu étre précisée. Chez les jeunes,
le canal neural reste ouvert vers le haut.

Je n'ai jamais observé d’épineuraux ou d’épipleu-
raux.

Nageoires paires

Nageoires pectorales. Outre le post-temporal,
traité avec le toit crinien, la ceinture dermique
de la nageoire pectorale comprend le supraclei-
thrum et le cleithrum.

Supracleithrum (S.clt). (Figs 6A, 12) Clest un
grand os triangulaire. La portion céphalique de la
ligne latérale traverse la moitié¢ dorsale, tous les
pores souvrant au-dessus du canal. Il est orné de
stries paralleles 2 son bord postérieur.

Cleithrum (ClI). (Fig. 6A, C) Il comprend deux
branches formant entre elles un angle d’environ
90°. La branche verticale est courte et étroite. La
branche horizontale est longue, atteignant le
niveau du préopercule ; elle est munie d'une
forte lame réfléchie formant la paroi postérieure
de la cavité branchiale. La portion exposée a
I'extérieur est étroite et ornée de stries paralleles a
son bord externe.

Lendosquelette de la ceinture scapulaire est tres
ossifié. 1l est formé d’une seule piece chez les
adultes (Fig. 19A) ; en revanche on observe, chez
les individus jeunes, trois ossifications indépen-
dantes : la scapula, le coracoide et le mésocora-
coide.

Scapula (Sca). (Fig. 19B) Petite, massive, elle est
rétrécie en son milieu. Le bord antérieur est
échancré par le foramen scapulaire qui reste
ouvert vers I'avant. L'os entre en contact anté-
rieurement avec le coracoide 4 'endroit ol passe
le foramen pour les rameaux nerveux de la région
moyenne de la nageoire pectorale. Postérieure-
ment, la scapula sert de point d’attache a la
nageoire pectorale.

Coracoide (Cor). Os le plus massif de I'endo-
squelette, il est accolé a la paroi interne de la
branche horizontale du cleithrum et présente,
vers I'avant, un long processus antérieur. Vers
I’arriére, le coracoide entre en contact avec le
bord inférieur du mésocoracoide.
Mésocoracoide (Mcor). (Fig. 19C) Rectangu-

laire, il est appliqué ventralement au coracoide. I
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Sca+Cor+Mcor

Fia. 19. — Vinctifer comptoni : A, scapulo-coracoide droite
(PMB-UERJ O5) ; B, vue interne de la scapula droite (PMB-
UERJ 64b) ; C, vue externe du mésocoracoide droit (PMB-
UERJ 64b). Cor, coracoide ; Mcor, mésocoracoide ;
Sca, scapula.

entre en contact antéro-dorsalement avec le clei-
thrum et postéro-dorsalement avec la scapula
pour former 'arc mésocoracoide, sous lequel pas-
sait le muscle dorsal de la nageoire pectorale.

Proptérygium (Propt). Avec quatre radiaux
(Rd) en forme de petit sablier allongé, un propté-
rygium libre assure I'articulation des lépido-
triches de la nageoire pectorale. Patterson (1977)
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0,5 cm

Fia. 20. — Vinctifer comptoni, photo stéréoscopique : proptérygium et radiaux de la nageoire pectorale droite (PMB-UERJ 64d).

Propt, proptérygium ; Rd, radial.

a indiqué que le proptérygium de la pectorale des
Aspidorhynchidae est fusionné au premier rayon
de cette nageoire. Sur le spécimen PMB-
UER] 64 (Fig. 20), on remarque que le proptéry-
gium est libre comme chez les Halecomorphii et
les Pachycormidae (Jessen 1972, pl. 25, fig. 2 ;
Arratia & Lambers 1996).

Rayons de la nageoire pectorale. Relativement
courte, la nageoire pectorale est formée de sept
rayons, dont I'antérieur est le plus robuste. Le
bord d’attaque de la nageoire est dépourvu de
fulcres. Les rayons sont contigus sauf 4 leur extré-
mité tout a fait distale. Ils sont segmentés uni-
quement sur le tiers distal de leur longueur. La
premiere division longitudinale apparait dans la
région dorsale du rayon et divise le rayon primai-
re en deux rayons secondaires, I'un dorsal et
éuroit, l'autre ventral et plus large. Les divisions
longitudinales successives, au moins quatre, sont
trés rapprochées et n'intéressent que les rayons
larges.

Nageoire pelvienne. Petite et fragile, elle sinsére
au niveau de la vingt-huitiéme rangée transversa-
le d’écailles, un peu plus proche de I'anale que de
la pectorale.

GEODIVERSITAS - 1997 « 19 (4)

Ceinture pelvienne. Présentant une grande
complexité dans sa forme et son relief, elle est
composée d’'une baguette proximale allongée,
fine, de section arrondie, et d’'une partie distale
élargie en éventail avec un relief complexe du
bord postérieur sur lequel les lépidotriches s'inse-
rent directement. La baguette proximale est
dépourvue des ailes aplaties que I'on observe sur
la plupart des plaques pelviennes. La partie dista-
le est traversée par une créte longitudinale située
dans le prolongement de la baguette osseuse. Un
processus ovale latéral et un long processus inter-
ne se dérachent de l'os, 2 la limite de ses deux
composants (Fig. 21).

Il n'y a pas de métaptérygium ; tous les lépido-
triches, au nombre de six, sinsérent directement
sur la plaque pelvienne.

Nageoires impaires

Nageoire dorsale. De forme triangulaire, elle
comporte quinze [épidotriches dont les deux pre-
miers ne sont ni articulés, ni dichotomisés.
Quatre dichotomies successives de type classique
(division du lépidotriche en deux parties équiva-
lentes) s'observent a partir du troisi¢éme lépido-
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triche. Les troisiéme et quatrieme lépidotriches
sont les plus longs, les suivants diminuant pro-
gressivement de longueur jusqu’au dernier.
Lendosquelette comprend deux séries d’élé-
ments, les axonostes, longs et effilés, et les
baséostes, petits, en forme de sablier et formant
entre eux un angle obtus. Les axonostes de
Vinetifer se signalent par leur longueur : ils dou-
blent les courtes épines neurales et atteignent
presque les centres vertébraux.

Nageoire anale. Egalement de forme triangulai-
re, elle compte seize lépidotriches. La longueur
maximale de la nageoire est atteinte par le cin-
quieme d’entre eux, elle décroit A partir du sep-
titme. On dénombre quatre dichotomies
successives pour les lépidotriches de la région
antérieure, de méme type que celles de la dorsale.
Les éléments endosquelettiques de la nageoire
anale sont comparables 4 ceux de la nageoire dor-
sale, également avec des axonostes particuliere-
ment allongés.

Nageoire candale

Elle est petite, nettement fourchue avec les deux
lobes égaux (Fig. 4). Le lobe supérieur est com-
posé d’avant en arri¢re de trois courts rayons
insegmentés, de quatre rayons segmentés, le qua-
trieme atteignant la longueur maximum, et de
neuf rayons segmentés et dichotomisés. Le lobe
inférieur comprend quatre rayons non segmen-
tés, cinq segmentés, le cinquie¢me atteignant la
longueur maximum et dix segmentés et dichoto-
misés. Les vingt et un rayons signalés par
Richter & Thomson (1989) comme caractéris-
tiques de V. comptoni correspondent aux deux
rayons segmentés transversalement et atteignant
le maximum de longueur (= rayons marginaux
de Richter & Thomson) plus les dix-neuf rayons
dichotomes. Chez V. comptoni le nombre des
lépidotriches principaux de la caudale semble
effectivement fixe.

L'endosquelette de la nageoire caudale de
Vinetifer, et des autres Aspidorhynchidae, est peu
connu, soit 4 cause de la mauvaise conservation,
soit parce que les fulcres et la base des rayons
cachent les éléments endosquelettiques. La pré-
sente réinterprétation de I'endosquelette caudal
est fondée sur quatre spécimens préparés a
I'acide, et dont les lépidotriches d’un cété ont été
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Fic. 21. — Vinctifer comptoni : ceinture pelvienne d'aprés le
spécimen BHN2P-2.

enlevés. Lendosquelette caudal comprend huit
centres distincts, cinq préuraux (Pu 5-1) et trois
centres uraux, les deux premiers (U1 + U2) étant
fusionnés, ce qui nest pas le cas des individus
jeunes ot les centres Ul et U2 sont individuali-
sés. La flexion dorsale du rachis est nette a partir
de Ul.

Vertébres préurales. En réegle générale, les
centres préuraux (Pu) sont ossifiés, les arcs neu-
raux et hémaux leur étant alors fusionnés
(Figs 22, 23). Dans ce cas, ces centres décroissent
en dimension et en degré d’ossification vers
extrémité caudale (Fig. 23A, B). Toutefois, un
nombre non négligeable de spécimens présentent
des centres vertébraux préuraux non ossifiés et
cela indépendamment de I'age.

Il existe cinq paires d’arcs neuraux et d’arcs
hémaux correspondant aux centres préuraux, que
ceux-ci soient ossifiés ou non (Figs 22, 23).
Lorsque ces derniers existent, les arcs neuraux et
hémaux leur sont fusionnés. Tous les centres pré-
uraux supportent des épines neurales (n.Pu)
complétes mais diminuant progressivement vers
l'arriere. Les épines hémales (h.Pu) sont élargies
par rapport aux épines libres qui les précédent, et
deviennent progressivement plus courtes.
Vertebres urales. Comme les vertebres préurales,
elles peuvent étre bien ossifiées ou pas du tout.
Ces centra sont orientés vers le haut, 4 partir de
U1. Les centres uraux 1 et 2 sont fusionnés. La
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Ut+U2 hPu  Put

Fic. 22. — Vinctifer comptoni : A, B, endosquelette de la
nageoire caudale (spécimen PMB-UERJ 50). En, épine neu-
rale ; H, hypural ; h.Pu, épine hémale d'une vertébre préurale ;
n.Pu, épine neurale d’'une vertébre préurale ; Pu, vertébre pré-
urale ; U, vertébre urale ; Un, uroneural.

premiére vertebre urale supporte un arc neural
plus étroit que ceux qui le précédent, développé
seulement au-dessus de Ul et prolongé par un
épine neurale allongée (Enl), compléte, sem-
blable & celles des vertébres préurales. La deuxie-
me vertebre urale (U2) ne supporte pas d’épine
neurale.

Hypuraux. Le nombre total d’hypuraux atteint
quatre (H1-4), le premier et le second occupant
une position infradiastémique et étant associés au
méme centrum (U1 + U2). Cette disposition est
un caractére typiquement téléostéen (Patterson
1968). Lhypural 1, le plus robuste (H1), est tri-
angulaire et posséde une extrémité distale trés
élargie ; I'hypural 2 (H2) est moins développé.
L'hypural 3 (H3) diminue de longueur et
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d’épaisseur et est fusionné avec le centre ural 3 ;
et 'hypural 4 (H4) est le plus petit et n'est, appa-
remment, associé  aucune ossification urale.
Uroneuraux. Trois paires d’uroneuraux (Un1-3)
sont présentes. Uuroneural 1 (Unl), fin et étiré,
atteint le centrum de la premiére verteébre pré-
urale. Le second uroneural (Un2), aussi long que
le premier, ne dépasse pas le bord antérieur de
Ul + U2. Luroneural 3 (Un3), nettement le plus
étroit et le plus court, atteint le bord postérieur
de Ul + U2.

De petites baguettes incompletes (les extrémités
ne sont pas conservées) et impaires, associées aux
extrémités distales des épines neurales de la ver-
tebre préurale 4 et des verteébres qui lui font
suite, pourraient étre interprétées comme des
épuraux (Ep, Fig. 23A, B). Je n'ai jamais observé
plus de deux de ces éléments sur un méme spéci-
men mais comme ils sont associés au moins aux
épines neurales 2 4 4, leur nombre a pu monter 4
trois, voire plus.

Dans I'ensemble, 4 quelques détails pres, 'endo-
squelette caudal est proche de ce que Maisey
(1991) a figuré (nombre des éléments épi- et
hypochordaux, développement des épines neu-
rales et hémales). Les différences portent sur le
degré d'ossification des centres vertébraux (varia-
tions individuelles), la fusion des arcs neuraux et
hémaux avec les centres, la forme et I'extension
des uroneuraux. Par la présence d’uroneuraux
pairs, cette disposition de I'endosquelette caudal
est typiquement téléostéenne.

Ecailles

Disposées en rangées longitudinales (Figs 3, 4),
elles sont épaisses, recouvertes de ganoine, lisses
ou ornementées de rides et de stries suivant les
régions du corps considérées. Chaque écaille
sarticule, par un processus de son bord dorsal,
dans une dépression du bord ventral interne de
I'écaille qui lui est supérieure (articulation « peg
and socket » ou « tenon et mortaise » en frangais).
Chaque écaille recouvre fortement les écailles qui
lui sont postérieure et inférieure.

Les flancs sont couverts de trois rangées longitu-
dinales d’écailles hypertrophiées. La rangée
médiane est la plus importante, formée d’écailles
quatre a cing fois plus hautes que larges, qui sont
traversées par la ligne latérale principale dans leur
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1cm
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En1

H1

h.Pu

quart supérieur. Ces écailles diminuent de hau-
teur vers ['arri¢re. Au niveau du pédoncule cau-
dal, elles sont a peine plus hautes que larges.

Les rangées immédiatement supérieure et infé-
rieure sont formées d’écailles deux fois plus
hautes que larges dans la région antérieure du
corps. Elles diminuent de hauteur de I'avant vers
Parrigre, si bien qu’elles sont aussi hautes que
larges dans la région caudale.

La région dorsale est couverte de deux rangées de
petites écailles 4 peine plus hautes que larges, et
de la rangée d’écailles faitieres. Ces derniéres sont
hexagonales, 4 bord postérieur arrondi et articu-
lées sur les rangées d’écailles droite et gauche par
I'intermédiaire de la pointe caractéristique de
Iarticulation « peg and socket ».

Dans la région ventrale, on trouve cinq rangées
de petites écailles rectangulaires plus larges que
hautes. La rangée d’écailles faitieres ventrales n'a
pas été observée.

Lornementation des écailles est trés variable.
Celles du flanc peuvent étre lisses ou ornées de
rides paralleles au bord postérieur de I'écaille
et/ou de tubercules dispersés sur toute la surface.
Les écailles plus dorsales ainsi que les écailles fai-
ticres portent des rides ondulées tandis que les
écailles ventrales sont lisses. Les variations de
’ornementation sont lides & la position de
I'écaille sur le corps et 4 des variations indivi-
duelles indépendantes de I'dge du spécimen.

Un spécimen (collection privée) montre des ano-
malies concernant la forme et la disposition des
écailles. La régularité des trois rangées longitudi-
nales du flanc, celle de la ligne latérale principale
et de deux rangées immédiatement supérieures et
inférieures, est perturbée juste en avant de la
nageoire anale. Sur une longueur correspondant
A cinq ou six rangées transversales d’écailles, on
observe une multiplication et une distribution
chaotique des écailles, alors de forme irréguliere
et plus petites, la hauteur de chacune d’entre elles
représentant un huitiéme a deux tiers de celle
d’une écaille non modifiée de la ligne latérale
principale. Il semble qu’il s’agisse la d’un phéno-

Fia. 23. — Vinctifer comptoni, endosquelette caudal : A, B, spé-
cimen PMB-UERJ 51 ; C, spécimen BHN2P-2. En, épine neu-
rale ; Ep, épural ; H, hypural ; h.Pu, épine hémale d'une
vertébre préurale ; n.Pu, épine neurale d'une vertébre préurale ;
Pu, vertébre préurale ; U, vertébre urale ; Un, uroneural.
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mene pathologique avec reconstitution des
écailles du vivant de I'animal 2 la suite d’'un choc
ou d’une morsure.

Microstructure des écailles. En coupe sagittale,
les écailles sont constituées d’une plaque basale
osseuse recouverte par une couche de ganoine
pluristratifiée, toutes deux traversées par des
canalicules de Williamson (Fig. 24A). Elles sont
donc de type lépisostéoide (Schulize 1966). La
couche la plus profonde (plaque basale) est épaisse,
pratiquement avasculaire et constituée d’os cellu-
laire. La couche superficielle, pluristratifiée et
acellulaire, est constituée de ganoine. Une struc-
ture histologique identique a été retrouvée chez
les autres especes de Vinctifer et chez Belonos-
tomus (B. tenuirostris, B. munsteri). Schultze
(1966) a noté I'absence de ganoine sur les écailles
d’Aspiderhynchus. Ce caractére, ultérieurement
utilisé par divers auteurs (Richter & Thomson
1989 ; Maisey 1991), a été ici confirmé,

Lérude de la surface externe de la ganoine au
microscope électronique i balayage montre la
présence, classique pour les écailles du type
ganoide, de tubercules microscopiques (Fig. 24B,
C) qu'il ne faur pas confondre avec les tubercules
d’ornementation. Chez Vinctifer, les tubercules
sont trés petits (environ 4,0 pm) et les espaces
relativement grands (environ 7,0 pm).

Ces caractéristiques morphologiques ont été pro-
posées comme des caractéres utilisables pour la
définition des familles, des genres et méme des
espéces (Gayet & Meunier 1986 ; Gayet et al.
1988 ; Meunier & Gayet 1992). J'ai essayé d’uti-
liser ces caracteres de la ganoine pour I'identifica-
tion spécifique de Vinctifer (V. comptoni et
V. longirostris). Les mesures relevées sur des
écailles de la méme région du corps (écailles de la
ligne latérale principale correspondant 2 la troi-
sitme ou 4 la quatriéme rangée transversale
d’écailles) chez les deux especes sont comparables
et, dans ce cas précis, ne peuvent étre utilisées
(Fig. 24B, C).

Une caractéristique importante de V. comptoni
concerne la présence d’'un grand nombre d’odon-
todes implantés sur la surface externe et le long
des bords libres des écailles, au moins dans la
région caudale (Fig. 24D). Ces odontodes,
minuscules (0,1 2 0,3 mm) et en forme de cro-
chets, tous dirigés vers I'arriere, s'articulent 2 la
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0,05 mm

Fic. 24. — A, lame mince d'une écaille de Vinctifer comptoni, en
lumiére naturelle ; B, V. comptoni, détail des tubercules de
ganoine de la surface d'une écaille latérale du tronc au micro-
scope électronique a balayage ; C, V. longirostris, détail des
tubercules de ganoine de la surface d'une écaille latérale du
tronc au microscope électronique a balayage ; D, V. comptoni,
détail des odontodes de la surface d'une écaille latérale de la
partie postérieure du tronc au microscope électronique a
balayage. ¢.W, canal de Williamson ; g, ganoine ; pb, plaque
basale osseuse.
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surface des écailles dans de petites cupules arron-
dies, auxquelles ils devaient étre reliés par des
ligaments. Des odontodes similaires sont connus
sur les bords postérieurs des écailles des
Polyptéridae actuels et sur la surface externe des
écailles chez les individus jeunes de Lépisostéidae
actuels (Meunier 1995, comm. pers.) ainsi que
sur d’autres Actinopterygii primitifs (Schultze
1992, comm. pers.).

ESPECE MISE EN SYNONYMIE AVEC V. comptoni

Vinctifer punctatus Santos, 1985b

Vinctifer sp. Santos, 1976 : 788.

Vinctifer Engirasm's Brito, 1984 : 289 (nommé seule-
ment).

Vinctifer punctatus Santos, 1985b : 147, pl. 1, figs 1-3.

HovLoTyre. — DBAV-UER], PZ 20 a, b.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Formation
Muribeca, Crétacé inféricur, Aptien/Albien, Etat
d’Alagoas, Brésil.

DISCUSSION

Lespece V. punctatus a été fondée par Santos
(1985b) pour un exemplaire unique dont le
rostre et la partie caudale du corps ne sont pas
conservés,

La diagnose présentée par cet auteur concerne :
1. Des caracteres trouvés chez I'espece-type du
genre tels que : orbite petite, située au milieu de
la longueur de la téte, sans le rostre ; opercule
occupant le quart de la longueur de la téte mesu-
rée jusqu'au bout de la mandibule ; mandibule
robuste, avec des dents minuscules disposées en
une série unique, simple ; origine des nageoires
pelviennes située au début du troisieme tiers de
la région thoracico-abdominale ; origine de la
nageoire dorsale au niveau de celle de I'anale ;
écailles de la série centrale des flancs du corps
hautes (trois fois plus hautes que les écailles de la
série inférieure).

2. Des caracteres mineurs : os de la téte ornés
essentiellement de petits tubercules dispersés ou
disposés sur la ligne de croissance des os ; les
écailles des trois séries principales des flancs éga-
lement ornées de tubercules minuscules appa-
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remment disposés en rangs dans le sens de la
hauteur de ['écaille.

3. Un caractere non observé ( « rostre apparem-
ment court »).

REMARQUES

Dans sa conclusion, Santos (1985b) considére
que V. punctatus est aisément reconnaissable 2
I'ornementation en petits tubercules des os de la
téte et des écailles des flancs du corps (Santos
1985b, pl. 1, fig. 2). En raison des grandes varia-
tions de I'ornementation des os dermiques et des
écailles de V. mmpmm’,‘cc caractére ne me semble
pas déterminant.

Le rostre « apparemment court » décrit et figuré
par Santos (1985b, pl. 1, fig. 1a et Fig. 25A du
présent travail) n'est pas un caractére distinctif
puisque cette région n'est pas conservée
(Fig. 25B). En l'absence d’autapomorphies, je
considere que V. punctatus Santos, 1985b est
synonyme de V. comptoni. De plus, V. punctatus
de la Formation Muribeca est associé a des
taxons caractéristiques du Crétacé inférieur du
Brésil et communs & tous les Bassins (Cladocyclus,
Dastilbe, Clupéomorphes). La Formation
Riachoelo, du méme Bassin de Sergipe-Alagoas, a
fourni une faune identique a celle du Bassin
d’Araripe (déja citée par Santos 1985a), et elle est
apparemment trés proche de celle de la
Formation Muribeca, voire identique. Il ne faut
donc pas s'étonner de la mise en synonymie de
V. punctatus et V. comptoni.

AUTRES ESPECES DE Vinctifer

Vinctifer longirostris Santos, 1990

Vinctifer longirostris Santos, 1972 : 33, nomen nudum ;
1990 : 251, fig. 1, pls 1, 2.
Vinctifer sp. Viana, Brito et Silva-Telles, 1989 : 210,

fig. 4
HoLOTYPE. — Numéro 460-P DGM.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Formation
Marizal (Aptien) du bassin de Tucano, Etat de Bahia,
et dans les argiles noires de la partie inférieure de la
Formation Santana (Albien) du Eassin d’Araripe.

DIAGNOSE EMENDEE. — Vinctifer de taille moyenne
atteignant une longueur d’environ 45 c¢m ; prémaxil-
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Pmx

Dsp

Fr-Pa-Dpt

Fia. 25. — A, vue générale du corps de Vinctifer punctatus (DBAV-UERJ, PZ 20a) figurée par Santos (1985b, pl. 1, fig. 1a) ; B, vue
générale du corps du méme spécimen (DBAV-UERJ, PZ 20a) ; C, D, Vinctifer longirostris, vue générale de la téte (DGM-462-Pa, b).
Dsp, dentalosplénial ; Fr-Pa-Dpt, fronto-pariéto-dermoptérotique ; Mx, maxillaire ; Op, opercule ; Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxil-
laire ; Po, postorbitaire ; Pop, préopercule ; So, supraorbitaire.
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laires tres allongés, correspondant i la moitié de la
longueur totale du crine ; prédentaire allongé, deux
fois et demi plus long que haut, représentant un tiers
de la longueur du dcnt:ﬂosplénia] ; prémaxillaire éden-
té ; dents maxillaires et mandibulaires fortes, celles du
prédentaire plus importantes que les autres ; os der-
miques et écailles lisses.

DiscussioN

Tous les spécimens de cette espéce érant incom-
plets, la description de ce taxon est essentielle-
ment fondée sur des caractéres criniens.

V. longirostris se différencie des autres espéces de
Vinctifer par la présence : (1) d’un rostre trés
allongé (Fig. 25D) ; (2) d'un grand prédentaire,
de longueur équivalente au tiers de celle de la
mandibule ; (3) de dents fortes et par les dents
du prédentaire, plus développées que celles des
autres os des michoires (Fig. 25C, D). Lexosque-
lette de la nageoire caudale n'est connu que sur

un spécimen. La nageoire, fourchue et équilobie,
est composée de vingt rayons principaux (les
deux marginaux compris). Lendosquelette n'est
pas connu. Alors que Santos (1990 : 252 et fi-
gure du texte 1) signale la présence d’'un supra-
maxillaire, je n’'ai jamais observé de suture 2
'angle postéro-supérieur du maxillaire, isolant
un supramaxillaire. Comme chez V. comptoni le
maxillaire présente une plaque postérieure élevée
(autapomorphie du genre) correspondant au
maxillaire isolé figuré par Santos (¢f pl. 1, fig. 2
de son article) et a 'ensemble maxillaire plus
supramaxillaire indiqué par son dessin.

REMARQUES

Moody & Maisey (1994) ont signalé V. longiros-
tris dans les argiles noires de la partie inférieure
de la Formation Santana. Le spécimen figuré par

Viana et al. (1989 ; Fig. 26 du présent travail)

Fia. 26. — Vinctifer longirostris : vue générale du corps (DGM-1332-P). Dsp, dentalosplénial ; Hymd, hyomandibulaire ; Mx, maxil-

laire ; Pmx, prémaxillaire.
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sans détermination spéciﬁque, est ici rapporté a
V. longirostris dont il présente les caractéres du
prédentaire et de la dentition.

Vinctifer sweeti (Etheridge er Woodward, 1892)

Belonostomus sweeti Etheridge er Woodward, 1892 : 1,
pl. 1, figs 1-7.

« Belonostomus » sweeti Maisey, 1993 : 439, —
Moody & Maisey 1994 : 4.

Vinctifer sweeti Turner 1993 : abstract.

HoroTyrE. — BMNH P-62533.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Formation
Rol[in% Downs, Créracé inférieur, Albien,
Queensland, Australie.

REMARQUES

Lespéce australienne, rapportée lors de sa créa-
tion au genre Belonostomus, est aujourd’hui
considérée comme un Vinctifer (Bartholomai
comm. pers. ; Turner 1993). Létude de V. sweeti
est le sujet d'un travail en préparation mené par
le Dr. Alan Bartholomai du Queensland
Museum en Australie, qui m’a aimablement four-
ni les photographies présentées ici (Fig. 27).
Woodward (1895) a déja noté la grande similitu-
de dans la forme et les proportions de I'espece
australienne avec Vinctifer comptoni. Toutefois, il

Ors
Fr-Pa-Dpt ’
rd
Fa
”
4
V+VIl+ "
v.ju+ao “~§ X Jaaim
: o
-
dj —-
SIX
Psp
" 1ére vert. Vil
A 7 1cm [ B

Fia. 27. — Vinctifer sweeti, spécimen Rb 7321-2 : A, toit
cranien ; B, vue ventrale du neurocrane. d.j, dépression jugulai-
re ; Fr-Pa-Dpt, fronto-pariéto-dermoptérotique ; Nerfs : V+Vil+
v.ju+ao, nerf trijumeau + nerf facial + foramen pour la veine
jugulaire + foramen pour I'artére orbitaire ; VIl jugm, tronc jugu-
lohyomandibulaire du nerf facial ; IX, nerf glossopharyngien ;
X, nert vague ; Ors, orbitosphénoide ; Psp, parasphénoide ;
1ére vert., premiére vertébre.

GEODIVERSITAS - 1997 - 19 (4)

Aspidorhynchidae : ostéologie et relations phylogénétiques

a admis la validité de I'espece fondée uniquement
sur 'ornementation des écailles. J'ai examiné le
neurocrine de V. sweeti (Brito 1992, pl. 2, figs 4,
5), ainsi qu'une partie des os dermiques du crine
et le suspensorium. A part ses plus grandes pro-
portions, je n'ai trouvé aucune différence avec
V. comptoni et, A plus forte raison, aucune auta-
pomorphie permettant la séparation des espéces.

Vinctifer araripensis Santos, 1994

Vinctifer longirostris Santos, 1972 : 34, figs 3, 4,

pls 1-3. nomen nudum.
HoLoTyPE. — Numéro 811-P, DGM.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Formation
Santana (Albien) du bassin d’Araripe.

Discussion

Comme je n'ai examiné aucun spécimen de cette
espece, les commentaires suivants s’appuicm sur
les seules données issues de la littérature. Dans sa
description de V. araripensis, Santos (1994)
indique comme caractéres diagnostiques : (1)
petite taille (22 cm de longueur totale) ; (2) téte
d’environ un tiers de la longueur totale du
corps ; (3) rostre fin et allongé, se prolongeant
trées en avant de la symphyse mandibulaire ; (4)
longueur du rostre une fois et demie supérieure a
celle de la mandibule ; (5) prédentaire deux fois
et demie plus petit que le dentaire ; (6) os du
crine ( 'exception de la série operculaire et du
rostre) sans ornementation ; (7) opercule avec
stries paralléles aux bords ; (8) rostre avec des
stries longitudinales ; (9) grandes dents, recti-
lignes et pointues ; (10) dents du prémaxillaire
davantage développées ; (11) deux rangées
d’écailles hautes sur les flancs, celles de la rangée
inférieure correspondant au tiers de la hauteur
des écailles de la rangée supérieure ; (12) écailles
latérales du corps avec le bord postérieur sans
striation ; (13) ornementation des écailles consti-
tuée de lignes concentriques avec une créte
médiane verticale dirigée vers le processus supé-
rieur de l'articulation (« peg »).

On constate que :

1. Les caracteres 2, 3, 7 et 8 sont des caractéres
génériques de Vinctifer.

2. Les caracteres 11 et 12 semblent étre d’'impor-

713



Brito P. M.

tance mineure. Les deux rangées d’écailles hautes
correspondent i la rangée de la ligne latérale
principale et 4 la rangée longitudinale qui lui est
immédiatement inférieure. Chez les autres
especes du genre, comme trés probablement chez
V. araripensis, la rangée immédiatement supé-
rieure est elle aussi élevée. Je considére donc que
le caractére 11 est lui aussi propre A Vinctifer.

3. Les caractéres 1, 4, 5, 6, 9, 10 et 13 justifient
la création du nouveau taxon. Deux d’entre eux,
les caractéres 10 et 13 (présence de dents sur les
prémaxillaires et présence d’une créte médiane
verticale dirigée vers le processus supérieur de
Iarticulation), pourraient étre des caracteres
juvéniles. En effet, ils sont également connus
chez des individus jeunes de V. comptoni attei-
gnant 12 cm de longueur standard.
Lendosquelette de la nageoire caudale, présenté
par Santos (op. cit.), semble trés proche de celui
de V. comptoni, la seule différence étant la présen-

ce d’'un cinquieme hypural (Santos 1994, fig. 4).

REMARQUE

Il est difficile d’interpréter les figures de Santos
(1994) compte tenu des importantes retouches
faites sur les figures.

AUTRES RESTES ATTRIBUES A Vinctifer

Taverne (1969) a décrit un Belonostomus sp. pro-
venant du Crétacé de Guinée Equatorlale Ce
spécimen est connu uniquement par la région
postérieure du corps avec des nageoires dorsale,

FiG. 28. — « Aspidorhynchus » sp. « 1 », BMNH BAS P1001, du
Jurassique d'Antarctique : partie médiane du tronc.
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anale et caudale incomplétes. La disposition des
écailles du flanc (trois rangées longitudinales
d’écailles plus hautes que larges, la rangée de la
ligne latérale principale beaucoup plus haute que
les deux autres) est du type rencontré chez
Belonostomus et Vinctifer. En accord avec Maisey
(1991), je pense qu'il s’agit bien d’un Vinctifer.
Pour les mémes raisons, un spécimen, attribué a
Aspidorbynchus sp. par Richter & Thomson
(1989) et récolté dans les terrains jurassiques de
la Formation Nordenkjéld, Antarctique
(Fig. 28), pourrait étre un Vinctifer.

Des prédentaires et des écailles isolées, plus
hautes que larges, notamment celles de la ligne
latérale principale, ont été découverts dans la
Formation Missao Velha (? Barrémien) de la
Chapada do Araripe (Brito er al. 1994) et attri-
bués & Vinctifer sp.

Un neurocrine trés ossifié, comparable a ceux de
V. comptoni et de V. sweeti, a été découvert dans
le Campanien terminal de Patagonie (Brito en
prép.) et attribué & Vinctifer (Fig. 29A, B).

Ces découvertes prouvent I'existence du genre
Vinctifer probablement dés le Jurassique
(Antarctique) et, en tout cas, du Barrémien
(Brésil) au Campanien terminal (Patagonie).
Elles ont donc, en plus de leur signification bio-
geographlque, une importance stratigraphique
puisqu’elles éliminent définitivement I'utilisation
de Vinctifer comme fossile marqueur du passage
Aptien-Albien et infirment la validité de la bio-
zone a Vinctifer.

DONNEES ENVIRONNEMENTALES

(HABITAT ET NUTRITION)

A l'exception de Vinctifer sp. provenant du
Barrémien de la Formation Missio Velha, NE
Brésil (Brito et al. 1994), Vinctifer est unique-
ment connu de dépdts marins.

Tous les Vinctifer sont issus de localités gondwa-
niennes sauf le Vinctifer comproni du Mexique.
Jusqu'au début des années 1980, Vinctifer a été
considéré comme restreint au Crétacé inférieur
du NE du Brésil et plus récemment de I'Afrique
de 'Ouest. Santos (1991a, b) affirma |'existence
d’une série de connections marines, durant le
Crétacé inférieur, reliant les bassins du
Recdncavo-Tucano-Jatobd, Sergipe-Alagoas, les
bassins intérieurs (= Araripe) et Parnaiba, expli-
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FiG. 29. — Vinctifer sp., neurocrane du Campanien terminal de
Patagonie : A, vue antérieure ; B, vue latérale gauche (s/n°).
Aspo, autosphénotique ; Bsp, basisphénoide ; fhm, fosse arti-
culaire pour I'hyomandibulaire ; Nerfs : I, nerf olfactif ; Il, nerf
optique ; Ill, nerf moteur oculaire commun ; V+Vll+v.ju+ao, nerf
trijumeau + nerf facial + foramen pour la veine jugulaire + fora-
men pour I'artére orbitaire ; X, nerf vague
Ors, orbitosphénoide ; Pts, ptérosphénoide.

quant ainsi la distribution de ce genre en relation
avec 'ouverture de 'Atlantique Sud. La partie la
plus méridionale de cet ensemble supposé marin
étant la plus ancienne.

Des objections 4 ce schéma biogéographique
peuvent étre formulées pour des raisons stratigra-
phiques et/ou paléontologiques. Beurlen &
Mabesoone (1969), suivis par Berthou (1990),
ont démontré le caractére marin du bassin
d’Araripe et sa connexion avec '’Adantique Nord
par I'ouest, A travers le bassin du Parnaiba.

La découverte ultérieure de Vinctifer au
Venezuela (Moody & Maisey 1994), en
Colombie (Schultze & Stohr 1996) et au
Mexique offre un nouveau scénario dans lequel
une connexion marine a existé entre la Téthys et
les bassins intérieurs et marginaux du Brésil
durant I'’Aptien et peut-étre également I’Albien.
Cette hypothese est confirmée par les données
fournies par les foraminiferes suggérant un
échange des eaux superficielles entre le bassin du
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Sergipe et la « Téthys centrale nord-Adantique »
(Koutsoukos 1992 ; Moody & Maisey 1994).

La présence de Vinctifer au Queensland (Australie)
constitue la premigre citation Pacifique de ce pois-
son. Cette donnée, complétée par la présence de
Vinctifer dans le Crétacé supérieur d’Argentine,
confirme 'idée de Moody & Maisey (1994) en
supposant une distribution étendue tout autour
des limites du continent gondwanien.

Les dents de Vinetifer sont minuscules et dispo-
sées sur une seule rangée. Maisey (1994) consi-
dere Vinctifer comme un organisme filtreur se
nourrissant de plancton. Cette interprétation est
fondée sur les comparaisons avec les Actino-
pterygii modernes, tels que Polyodon, qui,
comme Vinctifer, présentent des prémaxillaires et
des maxillaires peu mobiles, une denture réduite,
un syst¢me de fentes branchiales bien développé
et dont les différentes régions de la bouche ne
sont pas protractiles. Wilby & Martill (1992) ont
signalé la présence d’un poisson désarticulé dans
la région viscérale d’un Vinctifer. Le contenu sto-
macal de I'un des spécimens que j’ai observé
comportait des restes d’'un ou de plusieurs petits
poissons désarticulés (essentiellement os der-
miques, vertebres et écailles d’'un petit téléostéen
indéterminé). Ceci confirme |'observation de
Wilby & Martill et indique un régime piscivore
comme celui des autres membres de la famille.

Famille ASPIDORHYNCHIDAE
Nicholson ez Lydekker, 1889

Genre Aspidorhynchus Agassiz, 1833

Esox Blainville, 1818 : 332.

Aspidorhynchus Agassiz, 1833 : 14.

Sauropsis Agassiz, 1844 : 122 (nommé seulement).
Pholidophorus Phillips, 1871 : 180.

Belonostomus (?) Phillips, 1871 : fig. 3.

ESPECE-TYPE. — Ejsox acutirostris Blainville, 1818.
ESPECES INCLUSES. — Aspidorhynchus acutirostris
(espece-type), A. euodus, A. fisheri, A. crassus, A. sphe-
kodes, A. antarcticus et Aspidorbynchus sp. « 1 ».
DIAGNOSE EMENDEE. — Aspidorhynchidae caractérisé

par les dents bien développées sur les prémaxillaires ;
un supramaxillaire présent ; le maxillaire effilé avec
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une expansion lamellaire émise par le bord dorsal ; les
os du neurocrine non fusionnés ; le parasphénoide
denté ; le lobe inférieur de la nageoire caudale plus
long que le supérieur ; les centres uraux 1 et 2 indivi-
dualisés ; les hypuraux 1 et 2 indépendants, appendus
chacun 4 un centre vertébral ; les écailles de la ligne
latérale principale de méme dimension que celles des
rangées immédiatement supérieure et inférieure ;
I’absence de ganoine sur les écailles.

INTRODUCTION

Le genre Aspidorhynchus fait partie des plus
anciens poissons fossiles décrits, puisqu'il a été
figuré par Knorr (1775, pl. XXIII, XXIV). Ce
genre, connu dans les couches datées du Batho-
nien jusqu'au Tithonien d’Europe, de Cuba et
d’Antarctique, a été également signalé dans le
Crétacé inférieur d’Australie (Etheridge 1872),
bien que cette indication, sans description ni figu-
ration, nécessite d’étre confirmée. Le genre
Aspidorhynchus fut créé par Agassiz (1833) pour
désigner le poisson du Tithonien de Solnhofen en
Baviere, décrit précédemment comme Esox acuti-
rostris par Blainville (1818) et Kruger (1823). Les
Aspidorhynchus de Solnhofen ont déja fait I'objet
de nombreuses études et ont été signalés a diverses
reprises avec différents noms d’espéce : A. longissi-
mus par Miinster (1842) ; A. speciosus par Agassiz
(1844a) ; A. mandibularis par Agassiz (1844b) et
par Wagner (1863) ; A. ornatissimus par Agassiz
(1842-1844) et par Winkler (1871) ou confondus
avec une espece du genre Belonostomus, B. microce-
phalus Winkler (1861). Egerton (1845) a décrit
A. eodus du Callovien de Grande-Bretagne. Puis,
deux autres espeéces furent signalées en Angleterre :
A. fisheri Egerton (1854) du Purbeckien et A. cras-
sus Woodward (1890b) du Bathonien, donc le
plus ancien Aspidorhynchidae. Par la suite,
Sauvage (1893) décrivit A. sphekodes du
Kimméridgien de I'Ain, France. Une bonne mise
au point des connaissances acquises au XIX® siecle
peut étre consultée dans le Catalogue of Fossil
Fishes de Woodward (1895).

En 1906, Assmann a effectué une révision anato-
mique de A. acutirostris de Solnhofen ; la méme
année, Heineke (1906) signale la présence de
cette espéce dans les calcaires de Niisplingen,
Allemagne. Quelques années plus tard,
Woodward (1916) a révisé les Aspidorhynchidae
du Wealdien et du Purbeckien anglais. Dans le
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méme travail il décrit le neurocrine d’un poisson
considéré par lui comme un Aspidorhynchus sp.,
spécimen qui sera postérieurement étudié par
Rayner (1948). Patterson (1975) a démontré
qu'il s'agissait d’'un Caturidae. White (1942) a
signalé la présence d’ Aspidorhynchus 3 Cuba. Ce
matériel sera discuté plus loin. Saint-Seine
(1949) a démontré & Cerin la présence
d’Aspidorbynchus acutirostris et de Belonostomus
tenuirostris en les comparant avec les faunes de
Solnhofen. Schultze (1966) a décrit I'histologie
des écailles d’Aspidorhynchus et de Belonostomus
et a signalé I'absence de ganoine chez le premier.
Richter & Thomson (1989) ont décrit deux
Aspidorhynchidae de I'ile James Ross en
Antarctique. Le premier, un spécimen incomplet,
a été désigné comme 'holotype d’A. antarcticus,
en se fondant essentiellement sur la forme et
I'histologie des écailles. Le second a été rapporté
a Aspidorhynchs sp. d’apres lhistologie des écailles
(absence de ganoine).

Aspidorbynchus acutirostris (Blainville, 1818)

Figuré seulement, Knorr 1775 : 38, pls XXIII, XXIV.
Esox acutirestris Blainville, 1818 : 332.

Aspidorhynchus acutirostris Agassiz, 1833 : 478 ; 1844 ;
136, pl. XLVI. — Wagner 1863 : 680. — Vetter 1881 :
83. — Woodward 1895 : 419, fig. 42.

Aspidorhynchus longissimus Miinster, 1842 : 44.
Aspidorhynchus speciosus Agassiz, 1844 : 137, pl. XLV.
Aspidorhynchus ornatissimus Agassiz, 1842-1844 : 138,
pl. XLVII. — Winkler 1871 : 183, figs 11, 12.
Aspidorhynchus mandibularis Agassiz, 1844 : 138. —
Wagner 1863 : 684.

Belonostomus microcephalus Winkler, 1861 : 26, fig. 4.
Aspidorhynchus Reis 1887 : 151, pl. I, figs 1-3, 6, 7 ;
pl. 11, figs 1-4, 7.

HoLOTYPE. — As.V.509a, b, NR.

FORMATION ET LOCALITE-TYPE. — Tithonien de
Solnhofen, Baviére, Allemagne.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Calcaires litho-
graphiques de 'Ain, France (Kimméridgien supé-
rieur), de Solnhofen (Tithonien* de Baviere) et de
Niisplingen.

4. A l'origine, le terme correctement utilisé pour le stratotype est
le Portlandien (Grande-Bretagne), mais ce stratotype, incom-
plet, entraine de grandes difficultés d'interprétation avec les ter-
rains d'Allemagne et de France. Le terme de « Tithonique »
employé par les Allemands sera remplacé par celui de
« Tithonien », actuellement en cours de validation par le UISG.
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FiG. 30. — Aspidorhynchus acutirostris : A, reconstitution du corps d'apres le spécimen FMNH-UC2033 ; B, vue générale du corps

(MNHN R-350b).

DIAGNOSE EMENDEE. — Aspidorhynchus de grandes
dimensions, atteignant une ﬁngucur d’environ 1 m ;
hauteur maximum du corps, au niveau de I'opercule,
correspondant a environ un huititme de la longueur
standard ; prémaxillaires correspondant approximati-
vement au quart de la longueur totale du créine ; pré-
dentaire, cing fois plus long que haut, représentant le
quart de la longueur du dentalosplénial ; dents du
maxillaire petites ; lobe inférieur de la nageoire cauda-
le de 5 2 15 % plus allongé que le lobe supérieur ;
ornementation des os dermiques et des écailles discre-
te, formée de stries chez les individus adultes.

MENSURATIONS. — Les mensurations prises sur le
spécimen le plus complet d’A. acutirostris sont indi-
quées dans le tableau de la figure 5.

(GENERALITES
Aspidorbynchus acutirostris (Fig. 30) est le plus
grand représentant de la famille des Aspidorhyn-
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chidae. Le rostre est relativement court par rap-
port A ceux de Vinctifer ou de Belonostomus. 1l
atteint une longueur totale équivalant au quart
de la longueur de la téte. Cette derniére représen-
te, elle-méme, environ un quart de la longueur
du poisson mesurée depuis I'extrémité du rostre
jusqu’a la nageoire caudale.

Les écailles de la ligne latérale ont une taille iden-
tique a celles des rangées immédiatement supé-
rieure et inférieure. Les écailles sont disposées
selon approximativement soixante-dix rangées
transversales depuis le bord postérieur du supra-
cleithrum jusqu'a l'origine de la caudale. La
nageoire pelvienne s'insére au niveau de la trente
et unieme rangée transversale d’écailles, la
nageoire anale correspond i la quarante-neuvieme
rangée et la nageoire dorsale 4 la cinquante-
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deuxieme rangée. La formule ptérygienne est la
suivante :

52
70

31 49 64

Le lobe inférieur de la nageoire caudale est de 5 a
15 % plus long que le lobe supérieur.

DESCRIPTION

A. acutirostris a fait I'objet de nombreux travaux
(Reis 1887 ; Zittel 1887 ; Woodward 1895 ;
Assmann 1906). Pour cette raison, la présente des-
cription se concentre sur les différences d’interpré-
tation entre ces auteurs. Elle est comparative afin
de préciser les caracteres autapomorphes du genre
et de l'espece, afin également de discuter les carac-
téres partagés au minimum avec un autre taxon
appartenant i la méme famille.

DESCRIPTION DU SQUELETTE CRANIEN

Os du toit crinien

Le crine d’A. acutirostris présente la méme dispo-
sition et les mémes variations que chez les autres
Aspidorhynchidae.

Assmann (1906, fig. 5) a discuté et présenté une
reconstitution du toit crinien d’A. acutirostris,
bien que les sutures du spécimen étudié soient
difficilement discernables. Il a admis la présence
d’un rostral, d’une paire de frontaux, d’un parié-
tal impair, et d’'une paire d’« occipitalia superio-
ra ». Le moulage du spécimen (n° ASI1242,
Bayerische Staatssammlung fiir Palaecontologie
und historische Geologie, Munich) et la majorité
des spécimens que j’ai observés révelent que la
disposition la plus fréquente d’A. acutirostris est
identique i celle de V. comptoni, avec en particu-
lier une paire d’extrascapulaires et une paire de
post-temporaux (respectivement « pariétal
impair » et « occipitalia superiora » de Assmann).
Prémaxillaires. Ils se présentent sous forme des
tubes rostraux, un peu plus petits que chez
Vinetifer et munis de dents bien développées sur
presque toute leur longueur.

Je n’ai jamais observé le petit os appelé « pré-
maxillaire » par Assmann (1906) et placé latérale-
ment a la base du rostre. Maisey (1991) a noté
I'absence de prémaxillaire libre chez A. acutiros-
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tris et B. tenuirostris et suggéré 'éventuelle fusion
de cet os avec le rostre, formé lui-méme par le
rostral, les dermoethmoides latéraux et le vomer.
Il signale, en effet, la présence de dents sur le
rostre qui pourraient impliquer I'existence d’'un
composant prémaxillaire, tout en envisageant
que ces dents soient portées par le vomer ou les
dermoethmoides latéraux. Que le prémaxillaire
soit libre (Assmann 1906), fusionné au rostre
(Maisey 1991 ; Lambers 1991) ou éventuelle-
ment absent (possibilité envisagée par Maisey), sa
participation 2 la formation du rostre était acces-
soire selon tous ces auteurs. Pour moi, chez
Aspidorhynchus comme chez Vinctifer, le rostre
est essentiellement formé par les prémaxillaires,
le rostral étant court et indépendant.

Os de la joue

La série des infraorbitaux (lo, Fig. 31) comprend
cinq os, le premier (Io 1) et le dernier (Io 5)
étant les plus allongés comme chez Vinctifer.
Linfraorbitaire antérieur (Io 1) entre en contact
ventralement avec I'expansion lamellaire du
maxillaire qui est située & mi-longueur de I'os et
s'accole au nasal antéro-dorsalement. La partie
postéro-inférieure de l'os et le second infraorbi-
taire (Io 2) doublent le bord dorsal de I'entopté-
rygoide. Les infraorbitaux 3, 4 et 5 recouvrent,
comme chez les autres Aspidorhynchidae, le bord
antérieur des postorbitaux.

Les os circumorbitaires sont complétés au-dessus
de l'orbite par un supraorbital et un dermosphé-
notique dont la forme et I'extension sont compa-
rables i celles de V. comprons.

Il existe deux grands postorbitaux recouvrant le
bord antérieur du préopercule.

Reis (1887), Zittel (1887) et Woodward (1895)
ont indiqué 'existence d’un os supplémentaire,
de forme triangulaire, situé entre le postorbitaire
supérieur et le préopercule (I'os X de Reis 1887).
Woodward (1918) n’admet pas son existence,
estimant qu'il s'agit d’une cassure et non d’une
suture. J'ai observé que la branche verticale du
préopercule était toujours exposée a I'extérieur,
ce qui donne raison 3 Woodward.

Le dermosphénotique (Fig. 31) atteint le pré-
opercule vers l'arri¢re, contrairement i I'opinion
de Maisey (1991).

Le rameau horizontal du préopercule semble plus
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Fic. 31. — Aspidorhynchus acutirostris : reconstitution du crane
d'aprés MNHN R-350b. Ang, angulaire ; Cl, cleithrum ;
Dsp, dentalosplénial ; Dsph, dermosphénotique ; Exsec, extra-
scapulaire ; Fr-Pa-Dpt, fronto-pariéto-dermoptérotique ;
lo, infraorbitaire ; Mx, maxillaire ; Na, nasal ; Op, opercule ;
Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire ; Po, postorbitaire ;
Pop, préopercule ; Post, post-temporal ; Ro, rostral ;
S.clt, supracleithrum ; Smx, supramaxillaire ; So, supraorbi-
taire ; Soc, supraoccipital.

court que chez Vinctifer. Contrairement 2
V. comptoni, le canal préoperculaire envoie des
canalicules relativement peu nombreux et simples.

Série operculaire

Lopercule et le sous-opercule se rapprochent
beaucoup de ce qui a été décrit chez Vinctifer
comptoni.

Machoire supérieure

Maxillaire (Mx). (Figs 31, 32) Plus court que la
mandibule, il a une hauteur constante, exception
faite d’'une expansion lamellaire arrondie émise
par le bord dorsal de 'os 4 mi-longueur. En
coupe transversale, I'os est comprimé latérale-
ment dans sa partie postérieure et dorso-ventrale-
ment dans son tiers antérieur. Le bord oral est
muni d’une rangée de petites dents de mémes
dimensions.

Supramaxillaire (Smx). (Fig. 31) Unique, il est
ovale, sa longueur correspond au quart de celle
du maxillaire ; il est situé au-dessus de I'angle
postéro-supérieur du maxillaire. Chez
Aspidorhynchus et Belonostomus, I'os considéré
comme un supramaxillaire ne se trouve pas dans
la méme disposition que chez les autres
Actinopterygii. Je le considérerai donc comme
étant homologue au supramaxillaire d’Amia et
des Teleostei, d’autant plus que cette homologie
reste a prouver.

La méchoire supérieure se distingue donc de celle
de Vinctifer par I'absence de grande plaque posté-
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FiG. 32. — Aspidorhynchus acutirostris : reconstitution du maxil-
laire.

rieure au maxillaire et par la présence d’un supra-
maxillaire.

Machoire inférieure

Le prédentaire (Fig. 31), comme chez Vinctifer
comptoni, est beaucoup plus court que les pré-
maxillaires. Il est cing fois plus long que haut et
sa longueur est égale au quart de celle du dentalo-
splénial. Il est triangulaire et uni au reste de la
mandibule par une suture verticale. Les bords
oraux du prédentaire sont munis d’'une rangée de
dents de grandes dimensions alternant avec des
dents plus petites. Le dentalosplénial est bas au
niveau de la symphyse, il s'accroit vers I'arriere
pour former le processus coronoide, peu marqué
mais plus développé que celui de Vinctifer comp-
toni. Les dents sont toutes de mémes dimensions,
grandes, bien que légerement plus petites que
celles du prédentaire. angulaire est réduit, il est
semblable & celui de V. comptoni. Je n'ai pas dis-
tingué d’os susangulaire comme Assmann
(1906). Larticulaire est en forme de cheville et
forme avec I'angulaire la fossette d’articulation
pour le carré. Contrairement a Vinctifer
comptont, le rétroarticulaire n'a pu étre observé et
semble étre fusionné A I'articulaire.

Ornementation

Lornementation de la surface des os criniens est
beaucoup plus discréte que chez Vinctifer, bien
que des stries puissent étre présentes notamment
chez les plus grands individus.

Denture

On distingue deux sortes de dents : les grosses
dents, alternant avec des dents de petites dimen-
sions et visibles sur le bord oral du dentalosplé-
nial, du prédentaire et du prémaxillaire et les
dents plus faibles, de méme dimension et dispo-
sées sur les maxillaires, le vomer et les palatins.
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Ce type de denture se retrouve chez les autres
especes d'Aspidorhynchus et chez Belonostomus
(exception faite de B. helgolandicus). 1l est tres
différent de celui de Vinctifer dont les dents sont
toutes semblables et trés faibles, y compris celles
du dentalosplénial.

Suspensorium et arc hyoide
Le carré, triangulaire et dépourvu de processus
postero-ventral, est caractérisé par un épaississe-
ment de son bord postérieur contre lequel
sappuie le symplectique. Lextrémité distale de ce
ernier n'atteint pas la mandibule, seul le carré
d p
assure |'articulation quadrato-mandibulaire.

ette disposition, trouvée également chez
Cette di ition, tr gal t ch
Belonostomus, est différente de celle de Vinetifer
(double articulation).

P s 1 o ¥ z .
Je n'ai pas observé 'autopalatin. Lectoptérygoide
est moins trapu que celui de Vinctifer, il com-
prend une branche antérieure et une branche
postérieure un peu plus courte qui recouvre
I'entoptérygoide et est recouverte partiellement
par le carré. Le métaptérygoide est trés semblable
a celui de Vinctifer. Contrairement a ce dernier,
‘entoptérygoide est entierement couvert de dents
I g
minuscules comme celles de I'ectoptérygoide.
Lhyomandibulaire est trapu, moins haut que
celui de V. comptoni, et présente une lamelle
antérieure tres développée, presque aussi large
que le corps de 'os. Le cératohyal proximal, le
cératohyal distal et 'hypohyal sont comparables &
ceux de Vinctifer. Linterhyal n'a pas été observé.
On peut compter treize rayons branchiosteges,
p P 4 8

semblables a ceux de Vinctifer.

Neurocrine

Le modele d’ossification neurocrinien (Fig. 33)
est identique a celui décrit chez Vinctifer et
Belonostomus (Brito 1992). Les différences
concernent le degré d’ossification. Chez A. acuti-
rostris, comme chez I Aspidorhynchus arawaki du
Jurassique de Cuba, les os de I'endocréne ne sont
jamais fusionnés, méme chez les individus de
grande taille (BMNH P972b, P37777).

Le parasphénoide (Fig. 33) est fin, fragile, il a
une section transversale en forme de « T » en
arriere de la région ethmoidienne. Vers I'avant,
au-dela de la région ethmoidienne, ['os, fourchu,
est aplati dorso-ventralement. Comme chez
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Fic. 33. — Aspidorhynchus acutirostris, spécimen BMNH
972-P : vue générale du neurocrane. Ch1, cératohyal proximal ;
Ch2, cératohyal distal ; Ecpt, ectoptérygoide ; Hymd, hyoman-
dibulaire ; Pmx, prémaxillaire ; Psp, parasphénoide.

V. comptoni il porte une seule paire de processus
ascendants avec, 4 mi-longueur de chacun, un
foramen pour lartere pseudo-branchiale efféren-
te. Contrairement au parasphénoide de V. comp-
toni, celui de A. acutirosris présente une plage
dentée au niveau du processus ascendant.

Je n’ai pas observé le vomer, mais Assmann
(1906) I'a décrit chez une espéce « proche » du
Lias®. 11 sagit d’'un vomer impair, en forme de
baguette tres fine et fragile, mesurant 12 mm de
longueur et présentant un grand nombre de
dents. Chez I'espece d'Aspidorbynchus du
Jurassique de Cuba que j'ai examinée (Fig. 34), le
vomer est massif, trois fois plus long que large,
arrondi vers I'avant. Il est garni de nombreuses
dents minuscules et présente latéralement un
bord déprimé net correspondant aux zones
recouvertes par les extrémités du parasphénoide.

Squelette post-crinien

Nageoires paires

La ceinture scapulaire est identique i celle de
V. comptoni. Les nageoires pectorales, bien déve-
loppées, comprennent dix lépidotriches dont le
premier est dichotomisé dans sa région distale et
les suivants segmentés quatre fois longitudinale-
ment. Les pelviennes sont plus grandes que celles

5. Le vomer semble bien appartenir a un A. acutirostris. Un
doute subsiste quant a I'exactitude de I'age du spécimen en
question.
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FiG. 34. — Aspidorhynchus arawaki n.sp. n° USNM-018648, holotype du Jurassique de Cuba : crane et partie antérieure du corps.
Bsp, basisphénoide ; Dsp, dentalosplénial ; Fr, frontal ; Hymd ; hyomandibulaire ; Mx, maxillaire ; Op, opercule ; Pdt, prédentaire ;

Pmx, prémacxillaire ; Pop, préopercule ; Psp, parasphénoide ;

Vom, vomer.

de V. comptoni. Elles comptent neuf lépido-
triches. Les nageoires pectorales et pelviennes
sont garnies de nombreux petits fulcres.

Nageoires impaires

Triangulaires, elles sont placées trés en arriere du
corps.

La nageoire dorsale est composée de quinze 1épi-
dotriches dont les deux premiers ne sont pas
bifurqués. La nageoire anale compte seize lépido-
triches ; comme chez Vinctifer, la longueur maxi-
male de la nageoire est atteinte par le cinquie¢me
lépidotriche.

A cause de la conservation imparfaite de 'endo-
squelette, les éléments endochondraux du sque-
lette des nageoires dorsale et anale sont tres
difficiles 2 mettre en évidence. Les axonostes sont
allongés mais, contrairement a Vinctifer, n'attei-
gnent pas les centres vertébraux.

Nageoire caudale
Le lobe inférieur est de 5 % a 15 % plus long

GEODIVERSITAS « 1997 + 19 (4)

Pts, ptérosphénoide ; Ro, rostral ; Smx, supramaxillaire ;

que le supérieur (Richter & Thomson 1989). Ce
dernier est composé d’avant en arriére de trois
rayons courts et non segmentés, de quatre rayons
segmentés transversalement, le quatriéme attei-
gnant la longueur maximale, et de huit ou neuf
rayons segmentés et dichotomes. Le lobe infé-
rieur comprend environ quatre rayons non seg-
mentés, quatre ou cing rayons segmentés
transversalement, le quatrieme ou le cinquieéme
atteignant la longueur maximale et neuf 4 onze
rayons segmentés et dichotomes. Ces observa-
tions confirment celles de Richter & Thomson
(1989) qui ont admis une variation de dix-neuf a
vingt-et-un du nombre des « rayons principaux »
de I'espece de Solnhofen.

De nombreux spécimens n'ont pas de centres
uraux, parfois méme de centres préuraux, ossi-
fiés. Les quatre éléments préuraux (Fig. 35A, B)
sont des arcs neuraux et des épines neurales com-
plétes et des arcs hémaux et des épines hémales a
peine modifiées par rapport a celles qui les préce-
dent.
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Eléments uraux. Il y a deux centres uraux
(Fig. 35A, B). La flexion dorsale du rachis est
nette 4 partir du premier (Ul) au-dessus duquel
je n'ai pas vu d’arc neural, mais cela peut étre une
question de conservation. Contrairement 2
Vinctifer, les centres uraux 1 et 2 ne sont pas
fusionnés.

Un1-3

H3

H2

H1

Fic. 35. — Aspidorhynchus acutirostris, A, endosquelette caudal
(FMNH 25074) ; B, reconstitution simplifiée de I'endosquelette
de la nageoire caudale d'aprés les spécimens FMNH 25074 et
FMNH 25304 ; C, endosquelette caudal (FMNH 25304).
H, hypural ; PU, vertebre préurale ; U, vertebre urale ; Un, uro-
neural.
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Les hypuraux (Fig. 35A-C) sont au minimum au
nombre de quatre, les deux premiers étant infra-
diastémiques. Chypural 1, triangulaire, est élargi,
les suivants diminuent régulierement de lon-
gueur et de largeur. La présence d’un éventuel
hypural 5 est possible mais non prouvée, I'élé-
ment ainsi interprété érant i la fois discret et
recouvert par la base des rayons dermiques. Les
deux premiers hypuraux sont indépendants 'un
de 'autre, y compris dans leur région proximale,
contrairement A Vinctifer ol ils sont fusionnés et,
lorsque les centres vertébraux sont ossifiés,
appendus a un centre unique (= Ul + U2).
Uroneuraux. Trois paires d'uroneuraux sont pré-
sentes (Fig. 35A- C). Luroneural 1 (Unl) atteint
le premier centre préural (PUI), le deuxieéme
(Un2), de méme dimension, ne dépasse pas le
bord postérieur du premier centre préural. Le
troisiéme est cassé vers I'avant.

Arratia & Lambers (1996) ont figuré le complexe
caudal d’Aspidorhynchus sp. Ces auteurs ont
décrit, chez les Pachycormidae, des « uroneu-
raux » impairs et médians correspondant 4 une
épine neurale compléte + un arc incomplet d’'une
vertebre préurale ou urale. Les guillemets indi-
quent qu'ils ne sont pas les homologues des uro-
neuraux des Teleostei ; cette hypothese ne
pourrait étre confirmée que par I'ontogénie.
Arratia & Lambers (1996) ont appliqué cette
interprétation aux Aspidorhynchidae en réinter-
prétant lillustration de la nageoire de V. comptro-
ni présentée par Maisey (1991). En outre, pour
ces auteurs, le parhypural serait fusionné aux
hypuraux 1 et 2, I'arc et 'épine neurale du centre
ural 1 (sensu Maisey 1991) seraient alors ceux du
centre préural 1.

Mes observations sur la disposition des éléments
caudaux d’A. acutirostris montrent que celle-ci est
tres semblable a celle de Vinerifer, 'unique diffé-
rence étant la non-fusion des hypuraux 1 et 2 et
leur attachement a deux centres uraux indépen-
dants. Mon interprétation differe donc de celle
d’Arratia 8 Lambers (0p. cit.) par la présence
d’uroneuraux pairs comparables aux uroneuraux
des Teleostei (Patterson 1968, 1973 ; Arratia
1991). Elle est proche de I'interprétation de
Maisey dont elle ne differe que par I'aspect de la
région proximale des hypuraux 1 et 2. Je n'ai pas
observé d’arc neural et d’épine neurale complete
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au-dessus du centre ural 1 chez Aspidorhynchus,
structure qui existe chez les autres genres. Il peut
s'agir la d’'une question de fossilisation.

Ecailles

Les écailles sont de type « ganoide », trés épaisses,
et montrent bien l'articulation « peg and socket ».
Les écailles du flanc du corps sont formées de
trois rangées de mémes dimensions. Elles sont
ornées de tubercules et/ou de rides suivant les
spécimens. Dorsalement, par rapport aux écailles
du flanc, on trouve deux rangées de petites
écailles ornées de tubercules et 'écaille faitiere
portant des stries paralléles longitudinales serrées.
Plus ventralement on compte cinq ou six rangées
de petites écailles rectangulaires et lisses, iden-
tiques 2 celles de Vinctifer.

Microstructure des écailles. En microscopie
électronique 2 balayage, la surface externe des
écailles differe de celle de Vinctifer par I'absence
de petits tubercules de ganoine. Schultze (1966,
fig. 46d) a observé que les écailles d’Aspidorhyn-
chus sont dépourvues de ganoine et sont formées
d'une plaque basale constituée d’os cellulaire et
traversée par de nombreux canalicules de
Williamson. Sur les écailles de la ligne latérale
principale d’'un individu juvénile, j’ai observé la
présence d’une fine couche superficielle trés sem-
blable a de la ganoine (Fig. 36). Il en ressort que
la présence de ganoine sur les écailles d’individus
jeunes et sur les os dermiques d’Aspidorhynchus
rend difficile I'utilisation de ce caractére pour la
systématique.

Fia. 36. — Aspidorhynchus acutirostris : lame mince d'une
écaille en lumiére naturelle. c.W, canal de Williamson ; g, ga-
noine ; pb, plague basale osseuse.
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AUTRES ESPECES D’ Aspidorhynchus

Aspidorhynchus euodus Egerton, 1845

Aspidorbynchus euodus Egerton, 1845 : 431.
HovoTtyrE. — BMNH. P-40518.

FORMATION ET LOCALITE-TYPE. — Callovien de
Christian Melford, Wiltshire et de Peterborough,
Cambridgeshire, Angleterre.

DIAGNOSE EMENDEE. — Aspidorhynchus de moyennes
dimensions, atteignant une longueur d’environ
40 cm ; prémaxillaires correspondant environ au tiers
de la longueur totale du crine ; dents du maxillaire
grandes ; prédentaire trois fois plus long que haut ;
une grande dent médiane 4 la partie postérieure du
prédentaire ; os du crine et écailles ornementés de
petites rugosités.

DESCRIPTION

A. enodus (Fig. 37) est une espece dont la nageoire
caudale reste inconnue.

Le rostre représente un tiers de la longueur totale
du crine ; le prédentaire est allongé, sa longueur
étant égale A trois fois sa hauteur maximale. Cet
os présente une grande dent médiane localisée &
sa partie postérieure. Les os criniens sont ornés
de granulations et de rugosités. Les écailles pré-
sentent une forte rugosité (Richter & Thomson
1989).

Les différences significatives vis-a-vis des autres
especes du genre sont : (1) la présence d’une
grande dent médiane localisée dans la partie pos-
térieure du prédentaire, ne différant de celle de
'espece du Jurassique de Cuba que par sa taille
plus importante ; (2) les grandes dimensions des
dents du maxillaire ; (3) 'ornementation des
écailles.

Aspidorbynchus fisheri Egerton, 1854

Aspidorhynchus fisheri Egerton, 1854 : 434, pl. VL.
HoLoTyPE. — Dorchester Museum.

FORMATION ET LOCALITE-TYPE. — Kimméridgien de
Swanage, Dorsetshire, Angleterre.

DIAGNOSE EMENDEE. — Aspidorhynchus de moyennes
dimensions, atteignant une longueur d’environ
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Fr-Pa-Dpt
/

/

Fic. 37. — Aspidorhynchus euodus BMNH 40518-P : crane et partie antérieure du corps. Fr-Pa-Dpt, fronto-pariéto-dermoptéro-
tique ; Op, opercule ; Pmx, prémaxillaire ; Pop, préopercule ; Qu, carré.

40 c¢m ; hauteur maximum du corps, au niveau de
l'opercule, correspondant 4 environ un septi¢eme de la
longueur standard ; prémaxillaires correspondant
environ au tiers de la longueur totale du crine ; dents
du maxillaire petites ; prédentaire petit, aussi long que
haut, représentant un septieme de E’a longueur du den-
talosplénial ; os dermiques ornés de tubercules minus-
cules ; écailles ornées de stries perpendiculaires au
bord postérieur.

DESCRIPTION

Cette espece differe de 'espece-type par la forme
plus allongée de son corps et ses dimensions infé-
rieures. Le rostre (= prémaxillaire, Fig. 38) repré-
sente environ le tiers de la longueur du crine. Le
prédentaire, de trés petites dimensions, aussi long
que haut, représente un septieme de la longueur
du dentalosplénial.

Mx Smx Po

La formule ptérygienne est la suivante :

50

34 47 63
Les écailles du flanc sont ornées de stries déve-
loppées sur le bord postérieur (Woodward 1895 ;
Richter & Thomson 1989).

REMARQUE

Lespece a fait 'objet d’une excellente redescrip-
tion par Woodward (1918) sur laquelle il n’est
pas nécessaire de revenir, exception faite de
I'interprétation du toit crinien. Woodward esti-
me que ce dernier est composé d’un rostral
impair, d’'une paire de grands frontaux, d’une
paire de pariétaux, petits et larges, parcourus pos-

Fia. 38. — Aspidorhynchus fisheri BMNH 28621-P : crane et partie antérieure du corps. Cl, cleithrum ; Dsp, dentalosplénial ;
Fr-Pa-Dpt, fronto-pariéto-dermoptérotique ; Mx, maxillaire ; Op, opercule ; Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire ; Po, postorbitaire ;

Pop, préopercule ; Smx, supramaxillaire.
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térieurement par le « canal transversal » et suivis
d’une masse osseuse écrasée représentant proba-
blement les épiotiques fusionnés. Je pense plutde
que, comme chez les autres Aspidorhynchidae, le
spécimen en question présente des fronto-pariéto-
dermoptérotiques, suivis d’'une paire d’extrasca-
pulaires traversés par la commissure supra-
temporale, et d’une paire de post-temporaux,
mal conservés. L'ensemble du crine est ainsi
comparable  celui d’A. acutirostris.

Aspidorhynchus crassus Woodward, 1890b

Sauropsis mordax Agassiz, 1844 : 122 (nommé seule-
mentf

Pholidophorus minor ? Phillips, 1871 : 180.
Belonostomus flexuous Phillips, 1871 : fig. 3.
Aspidorbynchus sp. Woodward, 1888 : 355.
Aspidorhynchus crassus Woodward, 1890b : 295.

SYNTYPES. — BMNH. P-39199 et P-39200 ; P-877a,
b ; P-4274 ; P-8594 ; P-3720a-f ; P-11095 ;
P-11184 ; P-41294 ; P-45483 ; P-45484 ; P-45485 ;
P-45486 ; P-45487 ; P-45488P-45489 ; P-99901.

FORMATION ET LOCALITE-TYPE. — Bathonien
d’'Oxfordshire, Angleterre.

DESCRIPTION

Cette espece, connue par son squelette crinien,
est la plus ancienne de la famille des
Aspidorhynchidae.

Le crine a une longueur totale de 3,5 ¢cm ; le
rostre (Fig. 39), formé par les prémaxillaires, est
égal aux deux tiers de la longueur totale du
crine. Compte tenu des proportions du crine, et
par comparaison avec ce que 'on connait des
autres Aspidorhynchus, on peut admettre
qu'A. crassus ne dépassait pas 20 cm de longueur
totale. Ces mesures comparatives sont proches de
celles d’autres especes d’Aspidorhynchus

FiG. 39. — Aspidorhynchus crassus BMNH-P-39199 : prémaxil-
laire en vue latérale. Pmx, prémaxillaire.
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d’Angleterre (A. euodus et A. fisheri) et de 'espece
connue en France (A. sphekodes). Les dents mar-
ginales sont disposées selon une rangée unique.
Celles du prémaxillaire sont grandes, diminuant
de longueur vers I'avant. Les dents du maxillaire
sont plus petites. Les dents du dentalosplénial
sont grandes, trapues et décroissent vers I'avant.

REMARQUES

Le fait que I'espéce A. crassus soit découverte au
Bathonien ne parait pas constituer un argument
pour la validité de ce taxon. Aucune autapomor-
phie n'ayant encore été retenue pour cette espéce,
la validité taxinomique d’A. crassus me parait
donc douteuse et nécessite une confirmation.

Aspidorbynchus sphekodes Sauvage, 1893

Aspidorhynchus sphekodes Sauvage, 1893 : 431,
pl. VIII, fig. 1.

HoLoTyPE. — Numéro 1224 de la collection Roche
du Muséum d’Histoire naturelle d’Autun.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Kimméridgien
supérieur des calcaires d’Orbagnoux, Ain, France.

DIAGNOSE EMENDEE. — Aspidorhynchus de petites
dimensions, atteignant une longueur d’environ
27 cm ; corps trés c%ﬁlé dont la hauteur maximale, au
niveau de I'opercule, correspond a environ un treizieme
de la longueur standard ; prémaxillaires correspondant
environ a la moitié¢ de la longueur totale du crane ;
dents des os maxillaires et mandibulaires petites, de
mémes dimensions ; ornementation des os dermiques
et des écailles formée de tubercules et de stries.

DiscussION

Lespece A. sphekodes a été créée par Sauvage
(1893) pour un spécimen unique, caractérisé par
ses faibles dimensions et un rapport entre la hau-
teur maximale du corps et la longueur standard
d’environ un douzi¢me. Ce spécimen (Fig. 40)
est presque complet. Seuls manquent le préden-
taire, une partie de la nageoire pectorale, la
nageoire anale et le lobe supérieur de la nageoire
caudale. La téte est trés longue et étroite et repré-
sente environ le quart de la longueur totale du
poisson ; le rostre lui-méme (prémaxillaires + ros-
tral) atteint une longueur totale équivalente 2 la
moitié de la longueur de la téte. Le maxillaire est
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Fia. 40. — Aspidorhynchus sphekodes n° 1224 du Muséum d’Autun : vue générale du corps. Dsp, dentalosplénial ; Mx, maxillaire ;

Op, opercule ; Pmx, prémaxillaire ; Smx, supramaxillaire.

long et présente, comme 'espéce-type, une
expansion lamellaire arrondie émise par le bord
dorsal de l'os. Le supramaxillaire, petit, corres-
pond a environ un cinqui¢me de la longueur du
maxillaire. La partie postérieure des prémaxil-
laires, les maxillaires ainsi que le dentalosplénial
portent des dents marginales trés discretes de
mémes dimensions et semblables A celles de
Vinctifer. Les écailles du flanc sont disposées sur
trois rangées de mémes dimensions. Elles sont
lisses et dépourvues de ganoine.

A. sphekodes se différencie par son corps trés
allongé et effilé. Toutefois, Cest la petite taille des
dents maxillaires et mandibulaires qui semble
étre 'autapomorphie la plus marquante.

REMARQUES

Les formes associées a A. sphekodes sont les
mémes que dans le gisement de Cerin, et la
forme effilée du corps de cette espece peut abou-
tir 2 une confusion avec Belonostomus tenuirostris,
l'une des espéces les plus communes a Cerin. Il
est possible qu'un examen attentif de certains
spécimens attribués & B. tenuirostris, examen por-
tant sur la denture, la forme et les proportions
relatives des écailles des rangées principales du
flanc, ainsi que sur la microstructure des écailles,
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permettra de reconnaitre la présence d’A. sphe-
kodes 3 Cerin.

Aspidorbynchus antarcticus
Richter ez Thomson, 1989

Aspidorhynchus antarcticus Richter et Thomson, 1989 :
57, fig. 4.

HorLoTyrE. — BAS P. 1000a et b, BMNH
(ex D.841170 British Antarctic Survey).

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Le bloc renfer-
mant le poisson posséde les caractéristiques litholo-
giques de la Formation Nordenkjéld (Jurassique
supérieur) ; il a été découvert dans la Formation
Wﬁisky Bay (Albien), au nord de Tumbledown Cliffs,

dans I'tle de James Ross, péninsule Antarctique.

DIAGNOSE EMENDEE. — Aspidorhynchus de moyennes
dimensions, atteignant 22 cm du bord antérieur des
pelviennes i 'extrémité de la nageoire caudale ; lobe
inférieur de la nageoire caudale environ 24 % plus
allongé que le lobe supérieur ; écailles lisses.

DESCRIPTION

Le spécimen (Fig. 41) est représenté par la région
postérieure d’un individu isolé mesurant 22 cm,
du bord antérieur des pelviennes a I'extrémité de
la nageoire caudale. Compte tenu des données
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FiG. 41. — Aspidorhynchus antarcticus BMNH BAS P1000 : partie postérieure du corps.

méristiques et par comparaison avec A. acutiros-
tris, on peut admettre qu'A. antarcticus ne dépas-
sait pas 50 cm de longueur totale.

La nageoire pelvienne est incompléte et seuls
quatre rayons ont pu étre dénombrés. La nageoi-
re anale posséde quinze rayons dichotomisés et la
dorsale onze. La nageoire caudale est fourchue.
Le lobe inférieur dépasse d’environ 24 % le lobe
supérieur. Celui-ci compte d’avant en arriere huit
rayons non dichotomes, le huitieme atteignant la
longueur maximale, et huit rayons segmentés et
dichotomes. Le lobe inférieur comprend sept
rayons non dichotomes, le septieme atteignant la
longueur maximale et huit rayons segmentés et
dichotomes (= les dix-huit rayons principaux de
Richter & Thomson). Je n'ai pas pu faire de dif-
férence entre les rayons segmentés ou non. Cing
arcs hémaux préuraux et deux uroneuraux consti-
tuent les seuls éléments préservés de I'endosque-
lette caudal.

Il existe trois rangées d’écailles longitudinales
plus hautes que larges ; les deux supérieures sont
comparables ; la rangée inférieure est nettement
plus petite et & peine plus haute que large. Plus
dorsalement, on trouve quatre ou cinq rangées de
petites écailles plus une d’écailles faitieres.
Ventralement on compte six rangées de petites
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écailles rectangulaires. Toutes les écailles sont
lisses et dépourvues de ganoine.

REMARQUES

Lespéce a été créée sur la base de la morphologie
des écailles, de I'inégalité des lobes de la nageoire
caudale ainsi que sur le nombre de rayons de cette
nageoire. Lensemble de ces caracteres semble étre
suffisant pour la création d’'un taxon. Un second
spécimen, attribué a Aspidorhynchus sp., sur des
criteres histologiques (absence de ganoine), a écé
récolté in siru dans la Formation Nordenkjsld
(Richter & Thomson 1989). Ce spécimen est ici
considéré comme un probable Vinctifer.

Aspidorbynchus arawaki n.sp.

HoLoTYPE. — Individu conservé a la Smithsonian
Institution de Washington, sous le numéro

USNM 018648 (Fig. 34).

MATERIEL. — En plus de I'holotype, 3 spécimens sont
conservés a la Smithsonian Institution :
USNM 018645, USNM 018647 et USNM 018653.

FORMATION ET LOCALITE-TYPE. — Oxfordien supé-

rieur, Basin de Vinales, Province de Pifar del Rio,
Cuba.
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DERIVATIO NOMINIS. — Arawaki, référence au peuple
qui vécu originellement dans la région : les Arawaks.

DIAGNOSE. — Aspidorhynchus de dimensions
moyennes (longueur du crine d’environ 14 cm) ; le
prémaxillaire correspond environ aux deux tiers de la
longueur du crine ; les dents maxillaires sont grandes,
presque autant développées que celles des autres os
maxillaires et mandibulaires ;(16 prédentaire, wois fois
plus long que haut, représente le tiers de la longueur
du dentalosplénial ; présence d’une grande dent
médiane dans la partie postérieure du prédentaire,
beaucoup plus marquée que chez les autres especes du
genre.

REMARQUE

White (1942) a été le premier A signaler la présen-
ce d’Aspidorhynchus 3 Cuba. Cette espéce, connue
jusqu'a présent par des crines associés 2 la région
antérieure du corps, se distingue de toutes les
autres especes du genre par la longueur impor-
tante du rostre, par des dents de mémes dimen-
sions sur les os maxillaires et mandibulaires, et par
la présence d’une grande dent médiane dans la
partie postérieure du prédentaire.

Il s'agit du plus occidental des Aspidorhynchus
connu avec certitude et précision car identifié sur
la base des synapomorphies du genre.

DONNEES ENVIRONNEMENTALES

(HABITAT ET NUTRITION)

Aspidorhynchus est connu uniquement de dépots
marins.

Selon Viohl (1994) qui a discuté la taphonomie
des poissons de Solnhofen (d’oli provient
Pespece-type A. acutirostris), le milieu de dépor a
été caractérisé par une tranche d’eau inférieure,
hypersaline, mal oxygénée et azoique et une
tranche d’eau supérieure moins salée et aérée.
Lactivité de courants étant minimale sur le fond,
ce fut probablement 'action des tempétes qui fut
responsable de la mort brutale des poissons.

La présence d’A. acutivostris (ainsi que d’autres
taxons dont des Aspidorhynchidae) en divers
gisements du Jurassique supérieur de Baviere
(Solnhofen, Eichstitt, etc.), de ’Ain (Cerin) et
de Niisplinger (Wiirttemberg), permet de dispo-
ser d’une base de comparaison solide pour cette
faune durant le Jurassique européen.
Aspidorhynchus arawaki de Cuba représente le
témoignage le plus occidental de ce genre dans la
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Téthys. La majorité des autres espéces restent
limitées aux bras de mer épicontinentaux de la
Téthys en France, en Allemagne et en Angleterre.
Seule I'espece A. antarcticus, connue dans la partie
la plus méridionale du Gondwana, montre que la
distribution de ce genre pouvait étre cosmopolite.
Un certain nombre de ces composantes fauniques
ont eu leur mouvement limité, vraisemblable-
ment par des barritres biologiques, et un rayon
d’action plus restreint (espéces endémiques de
divers gisements) ; d’autres (tels les Aspidorhyn-
chidae) éraient capables de grands déplacements
tout en restant dépendants des cotes (Wenz ez al.
1994). Ceci devait probablement étre le biotope
des autres especes d’ Aspidorhynchus.

Des spécimens d’A. acutirostris ont été découverts
avec, dans l'appareil digestif, des restes de proies
rapportés a ? Anaethalion mayri, Pholidophorus
macrocephalus, Anaethalion sp., confirmant ainsi
le mode de vie prédateur et le régime piscivore de
cette espece (Viohl 1987). Ceci devait étre le
régime alimentaire des autres especes du genre, y
compris d’A. sphekodes dont les dents mandibu-

laires sont de petites dimensions.

Famille ASPIDORHYNCHIDAE
Nicholson ez Lydekker, 1889

Genre Belonostomus Agassiz, 1834

Aspidorhynchus Agassiz, 1833.
Belonostomus Agassiz, 1834.
Ophirachis Costa, 1856 : 13.
Hemirhynchus Kner, 1867 : 182.
Diphyodus — Lambe 1902 : 30.

ESPECE-TYPE. — Aspidorhynchus tenuirostris Agassiz,
1833.

ESPECES INCLUSES. — Belonostomus tenuirostris
(espece-type), B. miinsteri, B. cinctus, B. crassirostris,
B. dorsetensis, B. longirostris, B. hooley, B. helgolandicus,
Belonostomus sp. « 1 », Belonostomus sp. « 2 » et
Belonostomus sp. « 3 ».

DIAGNOSE EMENDEE. — Aspidorhynchidé caractérisé
par la présence de dents sur les prémaxillaires ; pré-
dentaire de taille identique ou légérement inférieure a
celle du prémaxillaire ; un supramaxillaire présent ;
maxillaire effilé avec une expansion lamellaire émise
par le bord dorsal ; os du neurocrine fusionnés ;
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écailles de la ligne latérale principale plus hautes que
celles des rangées immédiatement infgrieure et supé-
rieure ; présence de ganoine sur les écailles ;
hypuraux 1 et 2 fusionnés par leurs extrémités proxi-
males et appendus 4 un centre ural unique.

INTRODUCTION

Le genre Belonostomus est trés largement distri-
bué du Kimméridgien au Maastrichtien et avec
des citations au Tiffanien (Paléocéne inférieur).
Connu en Europe et en Amérique du Nord, il est
également signalé avec doute en Inde et en
Amérique du Sud. Belonostomus se distingue aisé-
ment des autres genres de la famille par son corps
plus effilé, la présence d'un prédentaire aussi
long, ou presque, que les prémaxillaires et celle
de dents sur toute la longueur des prémaxillaires,
ainsi que par trois séries d’écailles hautes, sur les
flancs, comme Vinctifer.

La premiére mention de Belonostomus est celle de
Baier (1757 : 10, pl. VI, fig. 4). Il figure un spé-
cimen de Solnhofen qu'il considére comme un
Serpens marinus. 1l est amusant de noter que,
comme le premier Vinctifer, Belonostomus a éé
confondu avec un serpent.

Le genre Belonostomus a été créé par Agassiz
(1834) pour une espece du Tithonien de
Solnhofen qu'il avait signalée une année plus t6t
sous le nom d’Aspidorhynchus tenuirostris. Agassiz
a décrit, également en 1834, deux autres especes
&' Aspidorhynchus : A. miinsteri et A. lepturus pro-
venant des mémes calcaires de Solnhofen. Les
deux especes ont été placées ultérieurement par le
méme auteur dans le genre Belonostomus comme
B. miinsteri (1837) et B. kochi (1834). Agassiz
(1837) a ajouté une quatrieme espéce pour le
Tithonien de Solnhofen appelée B. sphyraenoides
et créé en 1844 l'espece B. cinctus du Turonien
anglais. Postérieurement, Miinster (1842),
Giebel (1848), Winkler (1861), Wagner (1863),
Vetter (1881) et Walther (1904) ont étudié les
especes de Belonostormus du Jurassique de Baviere.
Costa (1853, 1856) a décrit B. crassirostris du
Cénomanien de Dalmatie en Italie. Plus tard,
Bassani (1882) a décrit B. lesinaensis pour le
taxon antérieurement placé par Kner (? 1867)
dans le genre Hemirbynchus (Woodward, 1895).
Felix (1891) nomme B. ornatus, une espéce du
Crétacé mexicain, en se fondant sur des os isolés
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de la mandibule, du maxillaire et sur quelques
écailles. Woodward (1895) ajouta une espéce
supplémentaire du Kimméridgien d’Angleterre,
appelée B. dorsetensis.

Lambe (1902) a décrit un fragment de rostre de
la Formarion Old-man, Alberta, sous le nom de
Diphyodus longirostris. Ce matériel sera par la
suite attribué au genre Belonostomus par Estes
(1964). Woodward décrivit B. cinctus (1908) du
Turonien et créa, en 1916, B. hooley du
Néocomien de Grande-Bretagne. En 1949,
Saint-Seine effectua une révision de B. longirostris
de Cerin, décrit précédemment avec d’autres
especes (cf. B. miinsteri et B. sphyraenoides) par
Thiolliere (1849, 1850, 1873), puis par Eastman
(1914). Arambourg (1954) signale la présence
d’'un B. aff. crassirostris dans des couches de Jebel
Tselfat (Crétacé du Maroc), espéce précédem-
ment connue des gisements du Cénomanien de
Dalmatie. Gardiner (1960) a discuté et présenté
une reconstitution du crine de B. tenuirostris et
attiré I'attention sur les ressemblances existant
entre les Aspidorhynchidae et les Pholido-
phoridae.

Ultérieurement, beaucoup de spécimens frag-
mentaires de Belonostomus ont été décrits
et considérés comme des Belonostomus sp.,
en Amérique du Nord (Bardack 1968 ;
Thurmond 1974 ; Whetstone 1978) et en
Europe (Dumontet & Wenz 1979).

A partir des données craniennes, Taverne & Ross
(1973) créent 'espece B. helgolandicus de
I'Aptien inférieur de Téck. Taverne (1981) redé-
crit avec plus de détails le dermocrine et le neuro-
crine de ce taxon, confirmant ainsi la validité de
'espece. Bryant (1987, 1989) signale la présence
de Belonostomus sp. au Tiffanien (Paléocene infé-
rieur) dans la Formation Tongue River au nord
du Dakota. S’il s'agit de spécimens en place, la
famille serait donc présente au Cénozoique infé-
rieur.

Belonostomus tenuirostris (Agassiz, 1833)

Aspidorhynchus tenuirostris Agassiz, 1833 : T. 11, 14.
Belonostomus tenuirostris Agassiz, 1834 : 388 ; 1844 :
143, 297. — Wagner 1863 : 691.

Belonostomus tubulatus Agassiz, 1837 : 127 ; 1844 :
143, 297.

Belonostomus shyraenoides (?) Thiolliere, 1849 : 43.
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FiG. 42. — Belonostomus tenuirostris MNHN CRN-7 : vue générale du corps.

FORMATION ET LOCALITE-TYPE, — Tithonien de
Solnhofen, Baviere, Allemagne.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Calcaires litho-
gra‘ci)hiques de I'Ain, France (Kimméridgien supérieur)
et de Solnhofen, Baviére (Tithonien).

DIAGNOSE EMENDEE. — Belonostomus de petites
dimensions, atteignant une longueur standard d’envi-
ron 30 cm ; hauteur maximale du corps, au niveau de
I'opercule, correspondant a environ un quinziéme de
la ﬁmgueur standard ; crine occupant environ un tiers
de la longueur standard ; rostre 25 % plus long que la
mandibule ; prémaxillaires correspondpant approxima-
tivement 2 la moitié de la longueur totale du crine ;
prédentaire dix fois plus long que haut et représentant
65 % de la longueur de la mandibule ; dentalosplénial
articulé avec le prédentaire par une surface convexe ;
dents du maxiHaire petites ; dents mandibulaires
grandes.

(GENERALITES

B. tenuirostris est une petite espéce, au corps trés
allongé (Fig. 42) et plus effilé que ceux
d’Aspidorhynchus et de Vinetifer.

Les écailles des flancs sont plus hautes que les
autres et disposées selon trois séries longitudi-
nales ; celles de la ligne latérale principale, quatre
a cinq fois plus hautes que larges, sont nettement
plus hautes que les autres.

La formule ptérygienne s'établit donc comme
suit :

51
75

32 49 70
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Les nageoires sont trés reculées et peu dévelop-
pées et semblent plus réduites que chez les autres
espéces de la famille.

DESCRIPTION

Belonostomus tenuirostris, connu depuis les tra-
vaux d’Agassiz (1833, 1834, 1837 et 1844) et de
Thiolliere (1849, 1850), a fait l'objet de diverses
descriptions anatomiques, telles que celles de
Wagner (1863), Vetter (1881), Woodward
(1895), Eastman (1912, 1914) et Saint-Seine
(1949). Ainsi, la présente description est-elle
essentiellement comparative avec les interpréra-
tions des auteurs précédents.

DESCRIPTION DU SQUELETTE CRANIEN

Os dermiques du crine

Bien que les sutures des os dermiques soient dif-
ficiles & observer, le toit crinien de B. tenuirostris
présente les mémes dispositions et variations que
chez les autres Aspidorhynchidae.

Saint-Seine (1949) a discuté et présenté une
reconstitution de la partie postérieure du toit cra-
nien, cette interprétation érant surtout fondée
sur le trajet des canaux sensoriels. Pour cet auteur
(Saint-Seine 1949, fig. 11) le toit crinien est
formé, en arriere du rostre, par des frontaux
allongés, des pariétaux trés réduits, un supra-
temporal étroit et allongé antéro-postérieure-
ment, qui « inclut probablement, sans suture
visible, un élément dermosphénotique... » et un
post-temporal allongé.
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Post Exsc Dsph Fr-Pa-Dpt g So
S.clt

Pdt 1cm

Smx Mx Dsp

Pmx Na Fr-Pa-Dpt Exsc

Fic. 43. — Belonostomus tenuirostris, vue générale de la téte : A, B, spécimen n° MNHN CRN-7 ; C, spécimen n® MNHN CRN-8.
Ang, angulaire ; Cl, cleithrum ; Dsp, dentalosplénial ; Dsph, dermosphénotique ; Exsc, extrascapulaire ; Fr-Pa-Dpt, fronto-pariéto-
dermoptérotique ; lo, infraorbitaire ; Mx, maxillaire ; Na, nasal ; Op, opercule ; Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire ; Po, postorbitai-
re ; Pop, préopercule ; Post, post-temporal ; Ro, rostral ; Scl, anneau sclérotique ; S.clt, supracleithrum ; Smx, supramaxillaire ;
So, supraorbitaire ; Sop, sousopercule.
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Pour Gardiner (1960), la région postorbitaire du
toit crinien de B. tenuirostris est constituée d'une
paire de frontaux, des éléments dits « infraorbito-
dermosphénotiques » latéraux par rapport au toit
crinien (= postorbitaire supérieur de Saint-
Seine), des pariétaux, des dermoptérotiques et
des post-temporaux.

Je suis d’accord avec Gardiner (1960) concernant
I'interprétation du dermosphénotique. En
revanche, j’ai observé la présence d’'un os rostral
court et indépendant comparable & celui des
autres Aspidorhynchidae. De plus, i la différence
des auteurs précédents, je pense que, chez le spé-
cimen examiné par Saint-Seine (1949), le frontal
est fusionné au pariéto-dermoptérotique et que le
« dermoptérotique » et le « pariétal » sont en fait
des extrascapulaires.

Les prémaxillaires de B. tenuirostris dépassent la
mandibule sur environ un tiers de leur longueur et
sont munis de dents sur leurs deux tiers posté-
rieurs.

Os de la joue (Fig. 43A-C)

Il existe cing ou six infraorbitaux (lo), dont le pre-
mier est le plus allongé et le dernier le plus élevé,
et deux plaques postorbitaires. Les infra-orbitaux
situés en arriere de I'ceil et les postorbitaires ne
sont pas fusionnés, au moins sur certains indivi-
dus. Saint-Seine (1949) et Gardiner (1960) ont
figuré une seule série en arriére de I'ceil traversée
par le canal infraorbi-taire ; il s'agit de circumorbi-
taux pour Saint-Seine et d’un élément correspon-
dant a la fusion des sousorbitaux + des
infraorbitaux postérieurs pour Gardiner. La pré-
sence d’une série unique en arriere de I'ceil chez
certains individus n'est pas exclue mais n'a pu étre
prouvée. Néanmoins une telle fusion existe au
moins chez les especes de Belonostomus du Créracé
inférieur mexicain et du Crétacé supérieur d’Isragl.
Lanneau circumorbitaire est complété au-dessus
de l'orbite par un supraorbiraire et un dermosphé-
notique (circumorbital supérieur de Saint-Seine
1949) identiques & ceux des autres Aspidorhyn-
chidae.

Les deux postorbitaires atteignent le bord anté-
rieur du préopercule, formant une couverture
dermique compléte. Le préopercule ressemble a
celui d'Aspidorhynchus par sa forme gréle et par la

disposition du canal préoperculaire.
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Série operculaire

La série operculaire est trés semblable a celles de
Vinctifer et Aspidorhynchus. Un interopercule a
été figuré, sans discussion, par Gardiner (1960,
fig. 76). 1l s'agit la du seul interopercule observé

chez les Aspidorhynchidae.

Machoire supérieure

Le maxillaire (Mx) est comparable a celui
d’Aspidorhynchus, il garde la méme hauteur sur
toute sa longueur, sauf au niveau de I'expansion
lamellaire qui est plus basse et étendue que celle
d’Aspidorhynchus. 11 porte une rangée de dents
marginales petites, pointues, et de méme taille.

Il existe un supramaxillaire a4 I'angle postéro-
supérieur. Il a une forme ovale et sa longueur
correspond au quart de celle du maxillaire.

Mchoire inférieure

Le prédentaire est dix fois plus long que haur,
plus long que le dentalosplénial et plus court que
les prémaxillaires. Il est muni d’une rangée de
grandes dents médianes encadrées par une rangée
latérale de petites dents implantées sur les bords
de l'os.

Les dentalospléniaux sont bas au niveau de la
symphyse prédentaire et forment, vers I'arriere,
un processus coronoide peu élevé comparable a
celui d’Aspidorhynchus. lls portent de grandes
dents, de méme taille, légerement plus petites
que celles du prédentaire. Au niveau de la sym-
physe, les dentalospléniaux droit et gauche for-
ment une surface convexe unique qui s'engage
dans la concavité postérieure du prédentaire.

Les autres os dermiques de la mandibule (angu-
laire et articulaire) semblent identiques 4 ceux
décrits chez les autres membres de la famille. Le
rétroarticulaire n'a pu étre observé et devait étre
fusionné a l'articulaire.

Ornementation des os dermiques

Les os dermiques sont remarquablement bien
ornés, d’'une maniere qui semble trés constante
d’un individu A l'autre pour un méme os. Des
rides tres fortes s'observent sur les prémaxillaires.
Les extrascapulaires et les postorbitaux présentent
des rides trés marquées, surtout le long des bords
postérieurs.

Les fronto-pariéto-dermoptérotiques et les os de
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Fic. 44. — Belonostomus tenuirostris, spécimen n°® JM 2844 : vue générale de la téte. Dsp, dentalosplénial ; Ecpt, ectoptérygoide ;
Et.l, ethmoide latéral ; Hymd, hyomandibulaire ; Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire ; Qu, carré ; Sy, symplectique.

la joue présentent des tubercules épars sur toute
leur surface ainsi que l'opercule. Le rostral, les os
maxillaires et mandibulaires sont lisses.

Denture

On distingue deux sortes de dents : les dents
robustes, visibles sur le bord oral du dentalosplé-
nial, sur la série médiane du prédentaire et sur le
prémaxillaire et les dents plus ténues, toutes de
méme dimension, sur les maxillaires, les bords du
prédentaire et les palatins. Ce type de denture se
retrouve chez presque toutes les autres espéces du
genre (exception faite de B. helgolandicus, B. lon-
givostris et I'espéce « 3 » de ’Albien du Mexique).

Suspensorium et arc hyoide

Larticulation de la mandibule est assurée unique-
ment par le carré (Fig. 44), le symplectique
s'appuyant contre le bord postérieur du carré
sans atteindre le niveau de l'articulation.

Il m’a été impossible d’identifier 'autopalatin.
Lectoptérygoide, comme celui d’Aspidorhynchus,
comprend une branche antérieure allongée et
une branche postérieure qui recouvre I'entoptéry-
goide et est partiellement recouverte par le carré.
Il porte une plage dentée sur toute sa face interne.
Bien que ses limites soient difficiles & observer, le
métaptérygoide semble trés proche de celui de
Vinctifer.

Lentoptérygoide ressemble également i celui des
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autres Aspidorhynchidae. Contrairement 2
Vinctifer, et comme chez Aspidorhynchus, sa face
mésiale est entierement couverte de dents minus-
cules comme 'ectoptérygoide.
Lhyomandibulaire de B. tenuirostris est trapu,
moins haut que celui de Vinetifer et présente une
lamelle antérieure trés développée, aussi large que
le corps de 'os.

Les autres composants de I'arc hyoide identifiés
(cératohyal proximal et cératohyal distal), ainsi
que les treize rayons branchiostéges, sont iden-
tiques a ceux décrits chez Vinctifer.

Neurocrdne

Le neurocrine est comparable dans ses grandes
lignes a celui de Vinctifer, notamment par son
degré d’ossification (Brito 1992).

Le parasphénoide, fin et fragile, est proche de
ceux de Vinctifer et d'Aspidorhynchus. 1l est four-
chu et aplati dorso-ventralement au niveau de la
région ethmoidienne. Postérieurement il est plus
trapu et présente une section transversale en
forme de « T ». Je n'ai pas pu observer les proces-
sus ascendants. Comme chez Aspidorhynchus et
contrairement 4 Vinctifer, 'os présente une plage
dentée au niveau du processus ascendant.

Le vomer n'est pas visible.

DESCRIPTION DU SQUELETTE POST-CRANIEN
Le nombre toral des vertebres oscille autour de
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soixante-dix-huit, en comptant les trois ou
quatre vertebres dissimulées par I'opercule, ainsi
que les quelque cing centres préuraux qui partici-
pent au soutien de la nageoire caudale et deux
éléments uraux.

Les centres vertébraux sont plus hauts que longs,
avec une grande lumitre notochordale. D’apres
Saint-Seine (1949) les vertébres laissent entre
elles un espace « apparemment dépourvu de cal-
cification ». Ce degré d’ossification a été utilisé
comme caractére diagnostique pour distinguer
B. tenuirostris des autres formes de Solnhofen.

Nageoires paires

Lendosquelette scapulaire n'a pas été observé. Le
supracleithrum bien développé et le cleithrum 2
deux branches sont comparables a ceux de
Vinctifer et d’Aspidorhynchus. Au contraire, la
nageoire pectorale est moins dévcioppéc Elle
comprend sept lépidotriches insegmentés a la
base, le premter est segmenté longltudmalement
dans sa région distale et les -suivants sont quatre
fois dichotomes.

La nageoire pelvienne est beaucoup plus réduite
que la pectorale et située au niveau de la trente-
quatriéme rangée verticale d’écailles. On compte
environ six lépidotriches de méme type que ceux
de la nageoire pectorale.

Nageoires impaires

Les nageoires impaires sont moins développées
que celles de Vinetifer et d’Aspidorhynchus.

La nageoire dorsale est composée d’environ neuf
lépidotriches dont les deux premiers ne sont pas
bifurqués ; le troisieme et le quatritme sont les
plus longs et les suivants diminuent de longueur
jusqu’au dernier.

La nageoire anale compte au moins dix rayons.
Comme chez Vinctifer et Aspidorhynchus, la lon-
gueur maximale de la nageoire est atteinte dés le
troisieme lépidotriche et décroit ensuite.

Les quelques axonostes observés de ces deux
nageoires sont allongés mais, comme chez Aspido-
rhynchus, natteignent pas les centres vertébraux.
La nageoire caudale (Fig. 42A, B) est moins
grande que celles de Vinctifer ev & Aspidorhyn-
chus. Les deux lobes sont égaux. Le lobe inférieur
est constitué de trois rayons non segmentés,
quatre rayons segmentés, le quatriéme atteignant
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la longueur maximale, et de sept rayons bran-
chus. Le lobe supérieur est constitué de trois
rayons non segmentés, trois ou quatre rayons
segmentés et de sept rayons branchus. La nageoi-
re caudale est soutenue par cinq centres préuraux
et par deux éléments uraux (Fig. 45). Les ver-
tebres préurales sont ossifiées. Chaque vertebre
supporte un arc neural et une épine neurale com-
plete ainsi qu'un arc hémal et une épinc hémale,
cette derniere peu modifiée par rapport a la pré-
cédente. Les deux premiers centres uraux sont
fusionnés. Je n'ai pas observé d’arc neuraux ni
d’épuraux : il s'agit d’artéfacts de fossilisation.
On trouve quatre hypuraux identiques 4 ceux de
Vinctifer et &’ Aspidorhynchus : Uhypural 1, le plus
grand, a une forme triangulaire, les suivants
diminuent réguli¢rement de largeur (Fig. 45A,
B). Les hypuraux 1 et 2, infradiastémiques, sont
associés au méme centre vertébral. Les deux
autres (H3 et H4) sont fusionnés i leur base ; la
présence d’un second centre ural individualisé est
problématique. Les trois paires d’uroneuraux
(Un1-3) sont courtes et ont 'extrémité distale
élargie. Les uroneuraux ont donc une forme dif-
férente de ceux de Vinctifer et Aspidorhynchus.
Luroneural 1 atteint le bord postérieur du centre
préural 3 ; I'uroneural 2 atteint le centre pré-
ural 2 et I uronf:ural 3 n'atteint que la marge pos-
térieure du centre préural 2 (Fig. 45).

Ecailles

Trois séries longitudinales d’écailles, plus hautes
que les autres, recouvrent les flancs. Celle de la
ligne latérale principale est composée d’écailles
quatre 4 cinq fois plus hautes que larges. Celles
des rangées supérieure et inférieure sont approxi-
mativement deux fois plus hautes que larges.
Toutes diminuent de hauteur de 'avant vers
I'arriere, devenant aussi hautes que larges dans la
région caudale. La région dorsale est couverte de
trois rangées de petites écailles, écailles faitieres
comprises ; les écailles de la région ventrale sont
formées par cinq rangées de petites écailles rec-
tangulaires.

Les formes et les dispositions des écailles sont les
mémes que chez Vinctifer.

Microstructure des écailles. La ganoine, au
microscope électronique 4 balayage, présente de
minuscules tubercules comme chez Vinetifer. En
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Fic. 45. — Belonostormus tenuirostris, spécimen n° NR 1964.XXI11.518 : A, B, nageoire et endosquelette caudal. H, hypural ;
Pu, vertebre préurale ; U, vertébre urale ; Un, uroneural.
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Fic. 46. — Belonostomus miinsteri, MNHN SLN-174 : joue. Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire.

coupe sagittale, les écailles présentent une plaque
basale osseuse épaisse recouverte par une couche
de ganoine pluristratifiée ; les deux couches sont
traversées par de nombreux canalicules de

Williamson (Schultze 1966).
AUTRES ESPECES DE Belonostomus

Belonostomus miinsteri (Agassiz, 1834)

Aspidorhynchus miinsteri Agassiz, 1834 : 70 (nommé
seulement).

Belonostomus miinsteri Agassiz, 1837 : 127 (nommé
seulement) ; 1844 : 141, pl. XIVIIa, fig. 2.
Belonostomus speciosus Wagner, 1863 : 689.
Belonostomus muensteri Woodward, 1895 : 429.

HovroTyrE. — BMNH P-505.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Calcaires litho-
graphiques de Solnhofen (Tithonien), Baviére,
Allemagne.

DIAGNOSE EMENDEE. — Belonostomus de moyennes
dimensions, d’environ 40 cm de longueur standard ;
hauteur maximale du corps, au niveau de I'opercule,
correspondant 4 environ un quinzieme de la longueur
standard ; crine occupant environ un quart de la lon-
gueur standard ; rostre aussi long que la mandibule ;
prémaxillaire correspondant approximativement aux
trois cinquiemes de la longueur totale du crine ; pré-
dentaire douze fois plus long que haut et représentant
60 % de la longueur de la mandibule ; dentalosplénial
s’articulant avec le prédentaire par une surface
convexe ; dents maxillaires pertites ; dents mandibu-
laires grandes.
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DISCUSSION

Trés fréquente dans le calcaire lithographique de
Solnhofen, cette espece se différencie de
I'espéce-type par sa taille, sa morphologie (plus
robuste que B. tenuirostris), et par la longueur
subégale des prémaxillaires et des mandibules.
Les prémaxillaires sont gréles, avec une seule ran-
gée de dents sur toute la longueur de leur bord
oral (Fig. 46). Le prédentaire présente une conca-
vité du bord postérieur dans laquelle s'encastre la
convexité des dentalospléniaux. Les autres carac-
teres craniens sont trés proches de ceux de
'espéce-type. Par rapport a B. tenuirostris, les
nageoires pectorales sont plus grandes et les
écailles de la ligne latérale principale sont moins
hautes (trois fois plus hautes que larges) et celles
des rangées supérieures et inférieures sont deux
fois plus hautes que larges. La nageoire anale et
les nageoires impaires sont comparables a celles
décrites chez 'espece-type.

REMARQUES

Les deux autres espéces, décrites a Solnhofen,
semblent trés proches de B. miinsteri : B. kochii,
créée par Agassiz (1834) comme une « espece
voisine a certains égards du B. miinsteri mais
moins allongée... » ; et B. sphyraenoides, créée par
ce méme auteur (1837) sur la base de la robus-
tesse de la méchoire. Ces données méristiques
semblent étre beaucoup trop faibles pour caracté-
riser des taxons distincts. Labsence d’autapomor-
phies pour le maintien de ces espéces me fait
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mettre en doute leur validité, Par ailleurs, seule
une révision complete des taxons de Solnhofen
permettrait d’établir des synonymies.

Belonostomus cinctus Agassiz, 1837-1843

Belonostomus cinctus Agassiz, 1837 : pl. IXVI,
figs 10-13 ; 1843 : Poiss. Foss. V. 11, 142, —
Woodward 1888 : 145, pl. VI, figs 7-13.
Belonostomus attenuatus Dixon, 1850
pL. XXXV, fig. 4.

367,

HoLoTyPE, — BMNH P-4266.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Turonien du
Sussex et du Kent, Angleterre.

DIAGNOSE EMENDEE. — Belonostomus de grandes
dimensions, prémaxillaires atteignant une lon%)ueur
d’environ 20 cm ; rostre aussi long que la mandibule ;
prédentaire de section triangulaire, environ quinze fois
plus long que haut et représentant 65 % de la lon-
gueur de la mandibule, avec une gouttiere longitudi-
nale sur les parois latérales du prédenrtaire ;
dentalosplénial s’articulant avec le prédentaire par une
suture en biseau.

DiscussioN

B. cinctus a été créée par Agassiz (1837-1843)
pour d’« énormes écailles, ayant un pouce de
long et au-dela, sur un quart de pouce de
large... » (Agassiz 1843 : 142), associées a des
fragments de mandibule et de michoire. Sa des-
cription est donc essentiellement fondée sur des
caracteres de la mandibule (Dixon 1850 ;
Woodward 1888, 1895).

Woodward (1908) a proposé une diagnose spéci-
fique fondée sur : (1) l'allongement du rostre,
probablement pas moins de 24 cm ; (2) la forme
tres allongée de la mandibule, recouvrant la sym-
physe mandibulaire avec une suture oblique ;
(3) l'ornementation en forme de fines gouttieres
longitudinales des prémaxillaires (= rostre) et du
prédentaire ; (4) la présence de grandes dents
pointues, coniques et bien espacées sur la série
médiane du prédentaire et sur le bord oral des
prémaxillaires ; (5) la présence de dents obtuses et
mamelonnées sur la surface orale du splénial et
d’autres os ; (6) les écailles des flancs lisses, celles
de la région dorsale marquées de stries longitudi-
nales ; (7) les écailles de la ligne latérale tronquées
sur leur face inférieure et dépassant en profondeur
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la série située plus bas ; (8) celles de la portion
antérieure de la région abdominale environ quatre
fois plus profondes que larges.

Toutefois sur cette diagnose :

1. Les caracteres 3, 7 et 8 et une partie des autres
caractéres sont des caractéres génériques.

2. Seule la combinaison des caracteres 1, 2, 4, 5
et 6 (pro parte), auxquels il faur ajouter la présen-
ce d’une gouttiére longitudinale dans la paroi
latérale du prédentaire, justifient le maintien de
cette espece.

REMARQUE

B. cinctus se différencie des especes jurassiques du
genre par sa suture en biseau entre le prédentaire
et le dentalosplénial. Ce caractere semble étre un
caractére commun a toutes les especes de
Belonostomus du Créracé.

Belonostomus crassirostris Costa, 1853

Belonostomus crassirostris Costa, 1853 : 29, pl. 2,
figs 1, 2.
Belonostomus gracilis Costa, 1853 : 31, pl. 2, fig. 3.

HOLOTYPE. — Muséum de I'université de Naples.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Cénomanien
inférieur de Pietraroia, Italie et de Jebel Tselfat,
Maroc.

DIAGNOSE EMENDEE. — Belonostomus de grandes
dimensions, atteignant une longueur standard d’envi-
ron 55 cm ; hauteur maximale du corps, au niveau de
'opercule, correspondant a environ un quinziéme de
la E)ngueur stand};rd ; Crane occupant environ un cin-
quieme de la longueur standard ; rostre dépassant la
mandibule sur environ un cinqui¢me de sa longueur ;
prédentaire dix fois plus long que haut et représentant
45 % de la longueur de la mandibule ; dentalosplénial
articulé avec le prédentaire par une suture en biseau ;
os maxillaires et mandibulaires garnis de dents de
petites dimensions, identiques.

Costa (1853, 1856) a décrit B. crassirostris sur la
base d’un spécimen complet d’environ 60 cm de
longueur totale dont la description a été complé-
tée par Bassani (1882) et D’Erasmo (1911,
1915). Arambourg (1954) décrit B. aff. crassiros-
tris (Fig. 47) du Cénomanien du Maroc en utili-
sant comme caracteres d’identification la hauteur
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FiG. 47. — Belonostomus crassirostris, T. 114g : crane et partie antérieure du corps figurée par Arambourg (1954, pl. 1, fig. 1). Cl,
cleithrum ; Dsp, dentalosplénial ; fn, fosse nasale ; Op, opercule ; Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire ; Po, postorbitaire ; Pop,
préopercule ; Post, post-temporal ; So, supraorbitaire ; Sop, sousopercule.

des écailles du flanc, I'absence d’ornementation
des écailles ainsi que le faible développement du
« rostre ».

DESCRIPTION

En plus des caracteres diagnostiques, la téte est
courte, le rostre, formé par des prémaxillaires
relativement courts, représente la moitié de la
longueur totale du crine. Le prédentaire, presque
aussi long que le rostre, représente environ le
quart de la longueur totale de ce dernier.

La nageoire pectorale, bien développée, fait envi-
ron le sixieme de la longueur standard du pois-
son. Elle est formée par huit rayons, ramifiés
dans leur partie distale (Arambourg 1954).

Les écailles du flanc sont distribuées selon trois
rangées. Celles de la ligne latérale principale, les
plus développées, sont environ cinq fois plus
hautes que larges. Les écailles et les os dermiques
ne présentent pas d ornementation.

REMARQUES

B. lesinaensis a été créée par Bassani (1882) pour
une espece de petites dimensions (d’environ
30 cm), trés proche de B. crassirostris et antérieu-
rement placée dans ce taxon (Bassani 1879).

Je n'ai pas examiné le type de I'espece et, pour
cette raison, les commentaires suivants sont uni-
quement fondés sur les données bibliographiques.
Dans sa description originale, Bassani (1882) a
indiqué que cette espece se différenciait de I'espe-
ce B. crassirostris par la robustesse du corps, ainsi
que par des différences au niveau de la nageoire
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pectorale, de la forme des écailles et de la nageoi-
re caudale. En observant la figure du type
(Bassani 1882, pl. 1, fig. 10) je ne peux pas faire
la différence entre les écailles de cette espece et
celles de B. crassirostris. La petite dimension des
nageoires pectorale et caudale me semble plutot
étre un probléme de conservation. A mon avis, ce
taxon doit étre un synonyme de B. crassirostris.

Belonostomus dorsetensis Woodward, 1895

Belonostomus dorsetensis Woodward, 1895 : 433,
pl. XIV, fig. 2.

Horo1yrE. — BMNH P-6175.

FORMATION ET LOCALITE-TYPE. — Kimméridgien de
Dorsetshire, Angleterre.

DIAGNOSE EMENDEE. — Belonostomus de moyennes
dimensions, le rostre atteignant une longueur d’envi-
ron 10 c¢cm et dépassant %a mandibule sur environ
20 % de sa longueur ; prédentaire cinq fois plus long
que haut et représentant 50 % de la(}ongueur de la
mandibule ; dentalosplénial articulé avec le prédentai-
re par une surface convexe ; prémaxillaire et os mandi-
bulaires garnis de grandes dents.

DESCRIPTION

Espece connue par des os isolés, maxillaires et
mandibulaires bien préservés (Fig. 48A-C).

Les prémaxillaires sont plus allongés que le pré-
dentaire. Ils sont dentés sur les trois quarts posté-
rieurs de leur longueur et présentent des dents de
grandes dimensions diminuant de taille vers
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0,5¢em

FiG. 48. — Belonostomus dorsetensis, BMNH P.6175 : A, mandibule ; B, ectoptérygoide gauche ; C, prémaxillaires en vue ventrale.
D, B. longirostris, AMNH 11601 : prémaxillaires en vue ventrale. Dsp, dentalosplénial ; Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire.

I'avant. Le prédentaire est de méme longueur que
le dentalosplénial. Il présente une rangée média-
ne de grandes dents qui diminuent de taille vers
I'avant. Cette rangée médiane est encadrée,
comme chez les autres espéces, par une rangée
latérale de petites dents. Le dentalosplénial porte
des dents de méme taille, légérement plus petites
que celles du prédentaire. Contrairement aux
observations de Estes (1964), la surface articulai-
re du prédentaire est concave, celle du dentalo-
splénial convexe, comme chez les autres especes
du Jurassique.

Woodward (1895, pl. XIV, fig. 2a) signale et
figure un ectoptérygoide gauche mal préservé ot
I'on note I'existence d’une rangée unique de
petites dents diminuant de taille vers I'arriére.

GEODIVERSITAS « 1997 + 19 (4)

Belonostomus longirostris Lambe, 1902

Diphyodus longirestris Lambe, 1902 : 30.
Belonostomus longirostris Estes, 1964 : 22, figs 12-14.

FORMATION ET LOCALITE-TYPE. — Cénomanien
d’Amérique du Nord.

DIAGNOSE EMENDEE. — Belonostomus de grandes
dimensions, prémaxillaires atteignant une longueur
d’environ 15 em ; rostre aussi long que la mandiiule :
prédentaire ellipsoidal en coupe transversale, environ
vingt fois plus Emg que haut et représentant 65 % de
la longueur de la mandibule ; dentalosplénial s’articu-
lant avec le prédentaire par une suture en biseau ;
canal longituginal dans la paroi latérale du prédentaire.

En 1902, Lambe a fondé le genre monospéci-
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fique Diphyodus longirostris sur du matériel frag-
mentaire, sans discuter de ses affinités. Par la
suite, Hatches (1905), Brown (1907) et
Cockerell (1908, 1919) ont signalé la présence
de cette espéce au Crétacé supérieur des
Ertats-Unis. Estes (1964) compléte sa description
et la place dans le genre Belonostomus.

DESCRIPTION

Cette espece n'est connue que par des spécimens
fragmentaires (os isolés du crine, notamment
prémaxillaires, prédentaires et écailles) avec trés
peu d’éléments articulés tels que la mandibule.
Les prémaxillaires et le prédentaire sont subégaux
et, au moins chez les individus de grande taille,
couverts de ganoine (Fig. 48D). Comme chez
tous les Aspidorhynchidae, les prémaxillaires ont
une partie superficielle, nettement ornementée
de sillons subparalléles, et une partie profonde,
identifiée par Estes (1964) comme des « paired
tubular “ethmoid” ossification ». Leurs dents sont
disposées sur une seule rangée (contrairement a
la description de Estes), sur les deux tiers posté-
rieurs de leur longueur, et sont plus petites que
celles du prédentaire.

Le prédentaire est un os gréle, ellipsoidal en
coupe transversale, qui présente, comme chez les
autres espéces, une rangée médiane de dents
larges et pointues, encadrées par des petites dents
marginales. Los présente une gouttiére longitudi-
nale visible 3 mi-hauteur de la face latérale sur les
deux tiers postérieurs, connue chez B. cinctus. La
suture entre le prédentaire et le dentalosplénial
est en biseau comme chez B. crassirostris, B. hel-
golandicus et B. cinctus et contrairement aux
espéces du Jurassique.

Les écailles de la ligne latérale principale sem-
blent étre trois fois plus hautes que les autres
écailles des flancs selon Estes (1964). Il m'a été
difficile de vérifier I'exactitude de ce caractére sur
des écailles isolées.

Les écailles et les os dermiques du crine sont
couverts de ganoine mais ne présentent aucune
ornementation.

REMARQUES

Les éléments rapportés a B. longirostris semblent
étre trés proches de ceux de B. cinctus : présence
d’une gouttiere longitudinale sur la paroi latérale
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du prédentaire, forme en biseau de la suture
entre prédentaire et dentalosplénial et dents seu-
lement sur les deux tiers postérieurs du prémaxil-
laire. Les deux espéces se différencient par la
forme ellipsoidale du prédentaire en coupe et
I'absence d’ornementation sur les écailles.

Par ailleurs, des restes attribués a Belonostomus sp.
sont trés communs dans le Crétacé supérieur
d’Amérique du Nord (Bardack 1968 ; Whetstone
1978 ; Bryant 1987, 1989 ; Wilson & Chalifa
1989) ; ils se distinguent de B. longirostris soit par
la présence de dents sur toute la longueur des pré-
maxillaires, soit par la forme du prédentaire en
coupe. Les dimensions de ces restes isolés, notam-
ment celles des prémaxillaires et du prédentaire
sont comprises entre 3 et 15 cm. Il est possible
que la forme du prédentaire en coupe comme la
longueur du bord oral denté dépendent de I'dge
du spécimen considéré, ce qui jette un doute sur
la validité spécifique de tels caracteres.

1icm

FiG. 49. — Belonostomus hooley, BMNH P-28419 : vue ventrale
du neurocrane.
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Belonostomus hooley Woodward, 1916

Belonostomus hooley Woodward, 1916 : 100, pl. XVI,
figs 1-7.

PARATYPE. — BMNH P-28419.

FORMATION ET LOCALITE-TYPE. — Néocomien de l'ile
de Wight, Angleterre.

DESCRIPTION

Cette espéce est connue par des neurocrines
(Fig. 49), des fragments d’os criniens, des ver-
tebres et des écailles articulées ou isolées.

Les neurocrines sont fortement ossifiés en une
boite endocrinienne sans sutures et de méme
taille que celles de Vinetifer. Compte tenu de ces
données, on peut estimer la longueur standard de
cette espece a environ 60 cm.

Le premier centre vertébral est fusionné au neuro-
crine. Les centres vertébraux, entiérement ossi-
fiés, sont plus hauts que longs et semblent
identiques a ceux de Vinctifer. Les restes d’os der-
miques du toit crinien sont ornés de rides irrégu-
lieres et de tubercules allongés. Les écailles de la
ligne latérale principale sont plus hautes que
leurs voisines ; elles sont lisses et présentent un
bord postérieur crénelé, caractére utilisé par
Woodward (1916), avec le degré d’ossification
des vertebres, pour établir cette nouvelle espéce.
En fait, cette crénelure semble étre la seule auta-
pomorphie de cette espéce, mais ce caractére ne
constitue pas un argument suffisant pour assurer
la validité de Belonostomus hooley.

Belonostomus helgolandicus
Taverne e Ross, 1973

Belonostomus helgolandicus Taverne et Ross, 1973 :
100, fig. 2, pl. I, figs 1, 2.

HoLoTyPE. — Geologish Institut der Universitit Kiel
s/n®.

LOCALITE-TYPE. — Aptien inférieur (Téck),
Heligoland, Allemagne.

DIAGNOSE EMENDEE. — Belonostomus de grandes
dimensions dont le crine atteint environ 19 cm de
long ; rostre aussi long que la mandibule ; prémaxil-
laire correspondant approximativement 4 la moitié de
la longueur totale du crine ; prédentaire dix fois plus
long que haut, représentant environ 50 % de la ﬁ)n-
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Fic. 50. — Belonostomus helgolandicus, holotype : vue généra-
le de la téte figurée par Taverne (1973, pl. 1, fig. 1). Dsp, denta-
losplénial ; fn, fosse nasale ; Na, nasal ; Pdt, prédentaire ;
Pmx, préemaxillaire.

gueur de la mandibule ; dentalosplénial s’articulant
avec le prédentaire Ig)ar une suture en biseau ; dents
maxillaires et mandibulaires discrétes.

DESCRIPTION

Je n'ai examiné aucun spécimen de cette espéce,
et mes commentaires s'appuient donc sur les
données issues de la littérature.

Lespece a été fondée par Taverne er Ross (1973)
pour un spécimen dont seuls le crine et la partie
antérieure du corps sont préservés (Fig. 50).
Taverne (1981) revient sur la description et la
figuration originale grice 4 la découverte de deux
nouveaux spécimens.

En plus de ses caracteres diagnostiques, B. helgo-
landicus se différencie des autres especes par ses
grandes proportions et la possession de dents de
mémes dimensions sur les os mandibulaires et
maxillaires. La mandibule occupe 74 % de la lon-
gueur totale du crine et le prédentaire de 9 cm de
longueur correspond a 64 % de la longueur de la
mandibule. U'endocrine est formé d’une seule
ossification massive. Contrairement aux autres
especes, la dentition de B. helgolandicus est discre-
te. Les os maxillaires et mandibulaires sont garnis
de petites dents fines et pointues distribuées, au
moins pour le prémaxillaire, le maxillaire et le
dentalosplénial, sur une seule rangée. Les écailles
de la ligne latérale principale sont plus hautes que
les écailles supérieures et inférieures. Elles ne pré-
sentent aucun type d’ornementation.

REMARQUES
Les reconstitutions faites par Taverne (1981) sem-
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Fic. 51. — Belonostomus sp. « 1 », MNHN 1990-4-6a : vue générale du corps. Op, opercule ; Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire ;

Po, postorbitaire ; Pop, préopercule ; Ro, rostral.

blent tres proches des dispositions des Aspi-
dorhynchidae que j'ai examinés, les seules diffé-
rences étant la présence d’un processus quadra-
tojugal et la présence d'un mésethmoide allongg.
Comme 'absence de quadratojugal semble étre
un caractere de la famille et que Taverne (op. cit.,
fig. 5) représente cet os trés postérieurement au
carré et attaché a ce dernier uniquement par la
base, je suppose qu'il s'agit 12 d’un symplectique
déplacé. Le mésethmoide représente, quant a lui,
la partie profonde du prémaxillaire comme je
Iavais déja discuté (Brito 1992).

INOUVELLES ESPECES DE Belonostomus

Les trois espéces suivantes sont en cours d’étude
en collaboration avec Lance Grande. J'en donne
ici une bréve description sans les nommer.
Toutes les trois présentent des caractéres signifi-
catifs du genre Belonostomus : forme du maxillai-
re et présence d’'un supramaxillaire, écailles de la
ligne latérale beaucoup plus hautes que celles des
rangées immédiatement supérieure et inférieure
et hypuraux 1 et 2 fusionnés a leurs bases.

Belonostomus sp. « 1 »

MATERIEL EXAMINE. — MNHN 1990-4-6 (3 exem-
plaires).
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FORMATION ET LOCALITE-TYPE. — Crétacé supérieur,
Nammoura, Liban.

DESCRIPTION

Ce Belonostomus est plus petit que les autres
especes (14 cm de longueur). Le corps est tres
effilé, la longueur standard représentant dix-sept
fois et demie la hauteur maximum du corps,
atteinte au niveau de 'opercule. La téte représen-
te environ la moitié de la longueur standard. Le
rostre, formé par des prémaxillaires trés longs,
correspond aux deux tiers de la longueur de la
téte et est deux fois et demie plus long que la
mandibule. Il s'agit 1a de la plus grande différen-
ce entre les extrémités du rostre et de la mandi-
bule qui ait été observée chez Belonostomus. Le
prédentaire, gréle et court, environ dix fois plus
long que haut, s'articule avec le dentalosplénial
par une suture en biseau. Le prémaxillaire est
garni de dents, fortes, présentes seulement sur les
deux tiers postérieurs de l'os. Prémaxillaire et os
mandibulaires sont également garnis de grandes

-dents, celles du dentalosplénial étant plus petites

que celles du prédentaire. Les dents du maxillaire
sont plus faibles (Fig. 51).

Comme chez les autres espéces, les écailles du
flanc forment trois rangées, plus hautes que les
autres, celles de la ligne latérale étant les plus
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hautes. La formule ptérygienne est la suivante :

70

2 67 88

La colonne vertébrale comprend un nombre total
de quatre-vingt-douze ou de quatre-vingt-treize
vertebres, en comptant les quatre vertebres dissi-
mulées par l'opercule et les centres participant au
soutien de I'exosquelette caudal (quatre centres
préuraux et deux ou trois éléments uraux).

La nageoire caudale est comparable i celle de
B. tenuirostris. Les deux lobes sont égaux. Le lobe
supérieur est constitué de six rayons non segmen-
tés, le sixieme atteignant la longueur maximale,
et de cinq ou six rayons dichotomisés. Le lobe
inférieur est constitué de sept rayons non seg-
mentés, le septiéme atteignant la longueur maxi-
male, et de six rayons dichotomisés. La nageoire
caudale est soutenue par quatre centres préuraux
et par deux ou trois éléments uraux. Chaque ver-
tebre préurale supporte un arc neural et une
épine neurale compléte ainsi qu'un arc hémal et
une épine hémale, cette dernitre peu modifiée
par rapport a celle qui précede. Comme chez
B. tenuirostris, les deux premiers centres uraux
semblent étre fusionnés. On peut observer quatre
hypuraux identiques ainsi que trois paires d’uro-
neuraux (Unl-3) courts, avec leurs extrémités

Fig. 52. — Belonostomus sp. « 2 », FMNH-13883 : vue générale
du corps.
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distales élargies. Ces éléments sont trés sem-
blables 4 ceux de B. tenuirostris.

REMARQUES

Méme s'il s'agit d’'une forme juvénile (les rap-
ports crine/longueur standard et rostre/crine
semblent proches de ceux décrits sur les indivi-
dus jeunes de V. comptoni, atteignant 12 cm de
longueur standard), les caracteres évoqués plus
haut justifient la séparation de la forme du Liban
des autres especes.

Belonostomus sp. « 2 »

MATERIEL. — Numéros FMNH-PF 13880, FMNH-
PF 13881, FMNH-PF 13882 et FMNH-PF 13883.

DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Formation
Amminadav, Crétacé supérieur, Cénomanien, Ein-
Yabrud, 20 km au nord de Jérusalem, Isragl.

DESCRIPTION

Cette petite espece (environ 36 cm de longueur
standard) se différencie des autres especes du
Crétacé par sa forme plus trapue et par ses pro-
portions (Fig. 52). La longueur standard corres-
pond 2 environ douze fois la hauteur maximum
du corps au niveau de l'opercule. Le crine oc-
cupe environ le quart de la longueur standard ; le
rostre (= prémaxillaires) occupe environ la moitié
de la longueur totale de la téte. Le prédentaire est
long et représente 60 % de la longueur totale de
la mandibule. Il sarticule avec le dentalosplénial
par une suture en biseau.

Il y a environ soixante-neuf vertébres, sans comp-
ter les trois ou quatre vertébres dissimulées par
I'opercule et les vertebres participant au soutien
de I'exosquelette caudal, qui ne sont pas visibles
ou conservées.

Ces éléments permettent de différencier I'espece
israélienne de toutes les autres especes du
Crétacé. Les écailles du flanc sont ornées de rides
paralléles au bord postérieur des écailles. La
constance de ce caractére pourrait constituer une
différence supplémentaire avec les autres espeéces.

Belonostomus sp. « 3 »

MATERIEL EXAMINE. — Numéro provisoire FMNH
(voir appendice 2).
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DISTRIBUTION (LOCALITE ET AGE). — Formation
Morelos, Crétacé inférieur, Albien, « Tlayua Quarry »,
Tepexi de Rodriguez, Puebla, Mexique.

DESCRIPTION

Applegate (1996) signale la présence de
Belonostomus dans la Formation Morelos, mais
sans donner explicitement de caractéres séparant
la forme mexicaine des autres especes. Cette espe-
ce, trés fréquente dans le calcaire de la Formation
Morelos, est actuellement en cours de description
par Brito & Grande. Je peux indiquer ici que
I'espéce mexicaine se différencie des autres espéces
nord-américaines par ses faibles dimensions (lon-
gueur standard d’environ 25 cm). Le crine oc-
cupe environ un tiers de la longueur totale du
corps (Fig. 53A) ; le rostre occupe environ la moi-
tié de la longueur totale de la téte ; le rostre et la
mandibule sont subégaux. Le prémaxillaire, gréle,
correspond 2 la moitié de la longueur totale du
crine. Le maxillaire est identique a celui décrit

chez les autres especes. Le supramaxillaire, dont la
longueur correspond au quart de celle du maxil-
laire, est situé a I'angle postéro-supérieur de ce
dernier et est de forme ovale. Contrairement aux
autres espéces, le supramaxillaire est perpendicu-
laire & 'axe postérieur du maxillaire (Fig. 53B, C).
Le prédentaire est environ deux fois plus court
que la mandibule, il est quinze fois plus long que
haut et s'articule avec le dentalosplénial par une
suture en biseau.

Comme B. helgolandicus et B. longirostris, la
forme mexicaine présente une denture tres dis-
crete formée de petites dents fines, distribuées
sur une seule rangée sur le bord oral des os
maxillaires et mandibulaires.

Les trois rangées d’écailles principales du flanc
sont plus hautes que les autres ; celles de la ligne
latérale étant les plus hautes. On compte environ
soixante-douze ou soixante-treize rangées verti-
cales d’écailles depuis le bord postérieur du

Fig. 53. — Belonostomus sp. « 3 » : A, vue générale du corps (FMNH 13483) ; B, vue générale du corps (FMNH 13484) ; C, vue
générale du crane (FMNH 13489). Dsp, dentalosplénial ; Mx, maxillaire ; Pdt, prédentaire ; Pmx, prémaxillaire ; Smx, supramaxil-

laire.
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supracleithrum dont huit ou neuf estimées juste
en avant de la caudale. La nageoire pelvienne
débute avec la vingt-huitieme rangée verticale
d’écailles, 'anale avec la quarante-cinquiéme et la
dorsale avec la quarante-huitieme.

Les caracteres qui viennent d’étre évoqués icl jus-
tifient la séparation de la forme mexicaine de
toutes les autres especes du genre.

REMARQUES

Une autre espece, B. ornarus (Felix, 1891), a été
signalée dans le Néocomien du Mexique 4 partir
d’'un matériel fragmentaire. Cette grande espéce
partage un caractere avec B. cinctus et B. longiros-
tris (le prédentaire présentant une gourtiere lon-
gitudinale visible & mi-hauteur de la face latérale
et sur ses deux tiers postérieurs) et ne peut en
aucun cas étre confondue avec Belono-
stomus sp. « 3 » de 'Albien du Mexique.

La localité d’ol proviennent les spécimens de
B. ornatus n’a pas été retrouvée (Applegate
comm. pers. 1993).

AUTRES RESTES ATTRIBUES A Belonostomus

Des restes attribués & Belonostomus peuvent étre
classés en quatre catégories.

La premieére est constituée par des restes isolés (os
maxillaires et mandibulaires, écailles) rapportés
au genre Belonostomus, sans détermination spéci-
fique. Elle inclut le taxon décrit du
Kimméridgien du Havre (Dumontet & Wenz
1979) ainsi que tous les restes attribués & ce genre
découverts en Amérique du Nord (Bardack
1968 ; Whetstone 1978 ; Bryant 1987, 1989 ;
Wilson & Chalifa 1989).

La deuxi¢me catégorie groupe des espéces nomi-
nales créées a partir d'un matériel fragmentaire.
Connu par un fragment de mandibule, (?) B. lep-
tosteus du Bathonien d’Oxfordshire, Angleterre,
nommée par Agassiz (1844) et postérieurement
décrite et figurée par Phillips (1871), doit trés
probablement appartenir & Aspidorhynchus
crassus. B. genevensis Pictet (1850) du Néocomien
de Suisse a été fondée sur la base d’'un tronc mal
préservé et B. ornatus Felix (1891) du
Néocomien du Mexique a été nommée a partir
d’os isolés : maxillaires, prédentaires et dentalo-
spléniaux, écailles et vertebres. Ces deux der-
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niéres espéces sont des Belonostomus incontes-
tables d’aprés la forme des écailles (B. genevensis
et B. ornatus) et celle du prédentaire (B. ornatus).
Aucun élément ne permet d’en assurer la déter-
mination spéciﬁque. B. ornatus, qui présente la
goutti¢re longitudinale connue chez B. cinctus et
B. longirostris, pourrait tomber en synonymie
avec ce dernier.

La troisitme catégorie groupe des especes mal
définies et qui devraient tomber en synonymie
telles que B. pygmaeus Winkler, 1871, fondée sur
un exemplaire immature des calcaires lithogra-
phiques de Solnhofen et que rien ne distingue de
B. tenuirostris ou de B. miinsteri. B. matteuzi et
B. dalmaticus du (?) Cénomanien de Croatie
(Kramberger-Gorjanovic 1895) sont probable-
ment synonymes de B. crassirostris Costa (18506).
La quatrieme concerne des restes attribués 2
Belonostomus mais que, pour des raisons paléo-
biogéographiques, je rapporte au genre Vinctifer.
Il s'agit de Belonostomus sp. du Kimméridgien
d’Argentine (Leanza et Zeiss, 1990) et de
Belonostomus sp. du Crétacé de Guinée Equato-
riale (Taverne, 1969).

ESPECE RETIREE DU GENRE Belonostomus

« Belonostomus » carinatus
Mawson et Woodward, 1907

HoroTtypPE. — BMNH 10062-P.

FORMATION ET LOCALITE-TYPE. — Formation
Candeias, Groupe Bahia, (?) Barrémien, Salvador,
Etar de Bahia, Brésil.

Mawson & Woodward (1907) ont rapporté des
écailles articulées provenant du Crétacé inférieur
de Bahia, Brésil, a 'espece « Belonostomus » cari-
natus, quils ont comparées a celles de B. sweeti
(= Vinctifer sweeti). B. carinatus fut, par la suite,
citée par de nombreux auteurs comme une espe-
ce valide de Belonostomus (voir Carvalho 1982).

Les écailles de la région postérieure du corps
(Fig. 54) sont de grandes dimensions avec une
caréne simple et aigué émergeant aux alentours
du centre et s'étendant postérieurement par une
épine proéminente. Le reste de la surface exposée
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Fic. 54. — « Belonostomus » carinatus, BMNH 10062-P :
écailles.

est lisse ou marqué par des rides trés fines.
D’aprés mes observations, ces écailles sont tres
différentes de celles des Aspidorhynchidae et
peuvent plutét étre rapportées a3 de nombreux
groupes d’« Holostéens ».

DONNEES ENVIRONNEMENTALES

(HABITAT ET NUTRITION)

La plupart des especes de Belonostomus ont été
trouvées dans des couches d’origine marine. Seul
Belonostomus longirostris du Maastrichtien d’Amé-
rique du Nord et le Vinctifer sp. du Barrémien de
la Formation Missio Velha (NE Brésil) provien-
nent de sédiments réputés d’eau douce. Il est pro-
bable que ces formes ont été capables d’incursions
en eau douce ou éraient méme adaptées 4 une vie
franchement dul¢aquicole.

Belonostomus a occupé, trés probablement, les
mémes biotopes cosmopolites qu Aspidorbynchus.
Des spécimens de B. tenuirostris comportent des
restes de proies dans 'appareil digestif :
cf. Leptolepides sp., Notagogus sp., et méme un
Rhynchocéphale appartenant probablement a
Homoeosaurus (Eastman 1914 ; Saint-Seine
1949). Ceci confirme le mode de vie prédateur et
le régime piscivore de cette espece, comme ceux
des autres espéces du genre.

ANALYSE PHYLOGENETIQUE

Lobjectif de cette deuxiéme partie est de fournir
une hypothese sur les relations phylogénétiques
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des Aspidorhynchidae au sein des Neopterygii,
en se fondant sur les données morphologiques
extraites de divers complexes ostéologiques. Ces
relations seront analysées en utilisant la méthode

cladistique de Hennig (1966).

CHOIX DES GROUPES-FRERES

Suivant les auteurs, les Aspidorhynchidae ont été
diversement classés a 'intérieur des Actino-
pterygii. Les interprétations de Patterson (1973,
1977), Patterson & Rosen (1977) et Mainwaring
(1978) sur les Aspidorhynchidae, en tant que
Teleostei primitifs, restent les plus reconnues
actuellement.

Ereablir le groupe-fréere primitif des Teleostei
(dont les Aspidorhynchidae semblent faire par-
tie) est problémarique, car il n'existe pas de
consensus sur la phylogénie des Neopterygii.
Fondamentalement, il existe deux points de vue
divergents concernant le groupe-frére des
Teleostei. La premiére hypothese, proposée par
Patterson (1973, 1975, 1977), Wiley (1976),
Schultze & Wiley (1984) et résumée par
Lauder & Liem (1983), considere les
Halecomorphi (Amiiformes, Caturidae,
Ophiopsidae, Parasemionotidae) comme le
groupe-frere des Teleostei, ces deux taxons for-
mant le clade des Halecostomi ; les Ginglymodi
(= Lepisostidae) sont considérés comme le
groupe-frére des Halecostomi (Fig. 55A).

Des idées différentes ont été proposées par Olsen
(1984), Véran (1988) et Olsen & McCune
(1991). Les premiers considérent les
Semionotiformes (clade formé par les
Semionotidae + Lepisosteidae + Macrosemiidae)
comme le groupe-frere des Teleostei ; les
Halecomorphi comme le groupe-frere des
Semionotiformes + Teleostel ; les Parasemio-
notidae forment le groupe-fréere des (Haleco-
morphi (Semionotiformes + Teleostei)), 'en-
semble formant les Neopterygii (Fig. 55B).

La seconde, Véran (1988) s'oppose 4 I'interpréta-
tion d’Olsen (1984), Olsen & McCune (1991),
et n'accepte pas les Lepisosteidae comme le
groupe-frére des Macrosemiidae et des
Semionotidae. Dans cette interprétation, les
Lepisosteidae (Ginglymodi sensu Patterson 1973)
représentent le clade de Neopterygii le plus pri-
mitif et seraient donc le groupe-frére de
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I'ensemble (Parasemionotidae + (Halecomorphi
+ (Macrosemiidae + (Semionotidae + Teleostei)))).
Les deux points de vue different sur I'interpréta-
tion de I'articulation de la michoire. Chez les
Teleostei et les Semionotidae, le symplectique se
termine directement avec le carré, ce qui est
considéré comme une synapomorphie des
Teleostei. Chez les Halecomorphi, par contre, le
symplectique fait partie de I'articulation de la
michoire, ce qui est considéré comme I'état pri-
mitif par Véran (1988), mais comme érat dérivé
par Olsen (1984) et Olsen & McCune (1991).

Les relations phylogénétiques entre les
Neopterygii sont donc controversées. Afin
d’avancer une hypothése quant a ces relations,
j'ai été conduit 2 faire érablir une matrice de
données concernant la définition de 'intra-

groupe (appendice 1) et a I'analyser tous PAUP.

A Ginglymodi

Halecomorphi

HALECO-
STOMI
Teleostei
B Parasemionotidae
Caturus ]_ HALECO-
Amia MORPHES
Lepisosteidae
Macrosemiidae SEMIONOTI-
FORMES
Semionotidae
Teleostei
C Caturus
Amia
Lepisosteidae
" SEMIONOTI-
Macrosemiidae FORMES

Semionotidae

Teleostei

Fia. 55. — Résumé des relations phylogénétiques des
Neopterygii proposés par A, Patterson (1973) ; B et C, Olsen &
MacCune (1991).
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CHOIX DES EXTRA-GROUPES

Jutiliserai plus d’un extra-groupe afin de réduire
la possibilité qu'une synapomorphie du premier
extra-groupe soit plésiomorphe (Watrous &
Wheeler 1981 ; Maddison et 2. 1984).

Les extra-groupes ont été choisis sur la base des
analyses cladistiques précédentes des Actinopte-
rygii fossiles (Olsen 1984 ; Gardiner & Schaeffer,
1989 ; Olsen & McCune 1991) et des connais-
sances anatomiques les plus complétes possibles
en sadressant a des especes spécialement bien
conservées : cf. Pteronisculus (Nielsen 1942) et
Watsonulus (Lehman 1952 ; Olsen 1984).

CHOIX DES TAXONS TERMINAUX

Pour I'analyse des Neopterygii, j’ai pris en compte
un certain nombre de taxons (12) dans le but de
tester la monophylie des Neopterygii. La raison
pour laquelle jutilise ces taxons (sauf les excep-
tions mentionnées auparavant) au niveau géné-
rique est liée aux limites opérationnelles trouvées
pour cette analyse. Le choix du genre en tant
qu'unité de base de mon analyse est donc un
choix méthodologique qui permettra d’offrir un
plus large éventail des variations morphologiques.

SERIE DE TRANSFORMATIONS DES CARACTERES
Cette analyse phylogénétique repose sur trente-
sept caracteres anatomiques, pris de différents
complexes, et deux caracteres histologiques. La
correspondance topographique entre les unités
osseuses est utilisée comme premiere évidence
d’homologie. La polarisation fondée sur I'extra-
groupe ou sur 'ontogénie est utilisée comme
deuxie¢me pas dans cette méme analyse. Pour les
états de caracteres, voir 'appendice 1 (matrice de
caracteres).

Seules les analyses qui ont résulté d’un test de par-
cimonie peuvent supporter I'état de monophylie
défini par les synapomorphies (Hennig 1966 ;
Patterson 1982 ; Rieppel 1988 ; Pinna 1991).

De nombreux caractéres sont extraits de la litté-
rature comme indiqué ci-apres. Dans la liste qui
suit, les caractéres 4, 6, 8 et 14 sont ordonnés.

LISTE DE CARACTERES

1. Rapport entre les os du neurocrine chez les
individus adultes :

0 - oblitération des sutures.
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1 - os non fusionnés.

2. Myodome antérieur :
0 - présent.
1 - absent.

3. Région ethmoidienne (modifié d’apres
Olsen & McCune 1991) :

0 - ossifide.

1 - ossification réduite,

2 - type Téléostéen (avec au moins trois ossifica-
tions : un supraethmoide et une paire d’eth-
moides latéraux).

Selon Olsen & McCune (1991), la réduction de
l'ossification ethmoidienne est une synapomor-
phie des Semionotidae + Macrosemiidae +
Lepisosteidae. Elle peut étre expliquée par
I'absence de myodome antérieur. Ce caractére
homoplasique est aussi présent chez Amia, ou
seuls les ethmoides latéraux et les pré-ethmoides
sont connus. Chez les Teleostei, en plus des eth-
moides latéraux, il y a une série d’os supplémen-
taires, parmi lesquels le supraethmoide médian
(Patterson 1973, 1975).

4. Myodome postérieur :

0 - présent, confiné au prootique.

1 - présent, pénétrant dans le basioccipital.

2 - absent.

La présence d’'un myodome postérieur pair est
un caractere primitif des Actinopterygii. Laug-
mentation de taille de ces myodomes a entrainé
leur confluence, provoquant également la migra-
tion postérieure de la fissure otico-ventrale. Chez
les Teleostei, le myodome traverse la fissure
otico-ventrale et pénetre dans le basioccipital.

5. Fosse de Bridge (Olsen & McCune 1991) :
0 - présente.
1 - confluente avec la fosse post-temporale.

6. Fosse post-temporale :

0 - absente.

1 - présente.

La fermeture de la fissure crinienne provoque des
changements concomitants dans le neurocrine.
Les caracteres suivants (7, 8, 9 et 11) concernent
cette fermeture. En vue dorsale, le supraoccipital
et 'épioccipital s'étendent vers I'avant dans la
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région otique, 'épioccipital déplagant le ptéro-
tique de sorte que ce dernier s'ossifie A partir
d’un centre situé au-dessus de la facette hyoman-
dibulaire et du canal semicirculaire externe. En
vue latérale, les régions subvagale et supravagale
de I'exoccipital s'étendent dans la région otique,
avec perte, d’abord de l'opisthotique, puis de la
partie endochondrale de I'intercalaire.

7. Opisthotique (Olsen & McCune 1991) :
0 - individualisé.
1 - absent.

8. Supraoccipital :

0 - absent.

1 - présent et dans la région occipitale.
2 - présent et dans la région otique.

9. Intercalaire enchondral (Olsen & McCune
1991) :

0 - présent.

1 - absent.

La présence d’un intercalaire enchondral situé
postéro-dorsalement par rapport au foramen du
vague, et qui se développe comme un composant
latéral de 'arc occipital est I'état primitif chez les
Actinopterygii.

10. Intercalaire de type Amiidae :
0 - présent.
1 - absent.

11. Position du foramen du nerf vague (X) par
rapport a I'exoccipital (Olsen & McCune 1991) :
0 - situé dans la fente.

1 - inclus dans I'exoccipital.

12. Processus occipital du neurocrine formé par
I'intercalaire et 'autoptérotique :

0 - absent.

1 - présent.

13. Vomer :

0 - (plaque osseuse) indifférencié.
1 - pair.

2 - impair.

Il n'y a pas de vomer chez Polypterus ni chez les
chondrostéens actuels. La structure paire nom-
mée « vomer » chez Pteronisculus semble tout
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simplement étre une plaque osseuse située entre
'entoptérygoide et le parasphénoide.

14. Extension du parasphénoide sous la fissure
otico-ventrale :

0 - atteint la fissure otico-ventrale.

1 - s'étend au-deli de la fissure otico-ventrale,
sous la moitié antérieure du basioccipiral.

2 - sétend au-dela de la fissure otico-ventrale,
jusqu’a la partie postérieure du basioccipital.

Le caractére 14 a été ordonné comme suit.
Lallongement progressif de la partie postérieure
du parasphénoide forme une série de transforma-
tions morphologiques évidentes :

— chez quelques Paleoniscidae du Dévonien, le
parasphénoide se termine postérieurement, au
niveau de la fissure otico-ventrale située immeé-
diatement en arriere de la fosse hypophysaire ;

— chez d’autres Paleoniscidae et un certain
nombre d’Actinopterygii plus évolués, le para-
sphénoide se termine également au niveau de la
fissure otico-ventrale mais celle-ci est située plus
en arri¢re que chez les formes précédentes ;

— chez Pholidophorus bechei, le parasphénoide se
termine sous la moitié antérieure du basioccipi-
tal, 3 mi-chemin entre les foramens des nerfs
glossopharyngien et vague ;

— chez tous les autres Actinopterygii, le parasphé-
noide s’étend jusqu'a la partie postérieure du
basioccipital, au-dela du foramen du vague.

15. Dents du parasphénoide :

0 - parasphénoide denté en avant du processus
ascendant.

1 - plage dentée sur la partie postérieure du para-
sphénoide.

2 - parasphénoide édenté.

16. Position du foramen de la carotide interne
(Patterson 1977) :

0 - situé dans une encoche du parasphénoide.

1 - inclus dans le parasphénoide.

17. Prémaxillaire :

0 - fixe, présent en dessous du rostral.

1 - fixe en forme de tube rostral qui s'insére dans
la région ethmoidienne du neurocréne.

2 - mobile, présent latéralement par rapport au
rostral.
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3 - se situe latéralement ou en dessous du rostro-
dermethmoide.

Ce caractere n'a pas été ordonné en raison du fait
que ['état (2) ou Iétat (3) ne sont vraisemblable-
ment pas dérivés de ['état (1), mais que tous trois
dérivent de I'état (0).

18. Maxillaire :
0 - fixe.
1 - mobile.

19. Supramaxillaire :

0 - absent.
1 -un.
2 - deux.

La présence d’'un supramaxillaire est considérée
comme une synapomorphie des Halecostomi
(Patterson 1973). La présence de deux supra-
maxillaires est un caractere dérivé des Teleostei.

20. Extrascapulaires :

0 - plusieurs paires.

1 - une paire.

Ce caractere a été considéré par Olsen &
McCune (1991) comme une synapomorphie des
Lepisosteidae + Macrosemiidae. En réalité, ce
caractere n'est pas exclusif de ce groupe car il est
également retrouvé chez de nombreux
Paleoniscidae, chez quelques Amiidae, chez
Dapedium et chez quelques espéces de Lepidotes
(Wenz & Brito 1996).

21. Préopercule :
0 - en forme de croissant.
1 - 4 deux branches.

22. Position du canal préoperculaire :
0 - paralléle au bord antérieur.
1 - proche du bord postérieur.

23. Interopercule :

0 - absent.

1 - présent.

Olsen & McCune (1991) ont proposé comme
caractére « interopercule réduit ou absent ».
Depuis Patterson (1973), la présence d’'un inter-
opercule est considérée comme une synapomot-
phie des Halecostomi. Etant donné que la
réduction de l'interopercule est un caractere diffi-
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cile & définir, deux érats peuvent exister : la pré-
sence et I'absence. Un espace séparant la méchoi-
re de I'interopercule est observé chaque fois que
la mandibule est de petite taille comme chez les
Teleostei et les Macrosemiidae.

24. Prédentaire :
0 - absent.
1 - présent.

25. Processus coronoide :
0 - absent.
1 - présent.

26. Susangulaire :
0 - présent.
1 - absent.

27. Gulaire :
0 - présente.
1 - absente.

28. Forme du suspensorium :

0 - facette d’articulation pour I’hyomandibulaire
inclinée.

1 - facette d’articulation pour I'hyomandibulaire
horizontale.

29. Articulation entre le symplectique et la man-
dibule (Patterson 1973 ; Véran 1988) :

0 - le symplectique s'articule avec la mandibule.

1 - le symplectique ne s'articule pas avec la man-

dibule.

30. Articulation entre le symplectique et 'hyo-
mandibulaire (Véran 1988) :

0 - s’articule directement.

1 - un joint de tissu fibreux remplace I'articula-
tion.

31. Processus postéro-ventral du carré :
0 - absent.

1 - présent.

32. Quadratojugal :
0 - présent.

1 - absent.

Chez les Actinopterygii primitifs, le quadratojugal

est un petit os dermique situé ventralement par
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rapport a la branche verticale du préopercule et
supportant une ligne sensorielle verticale. Chez
Lepisosteus, le quadratojugal apparait latéralement
comme un petit élément (Wiley 1976 ; Arratia &
Schultze 1991). Une épine indépendante interpré-
tée comme un quadratojugal est mentionnée chez
Semionotus, Dapedium, Tetragonolepis, Hulletia et
Prohalecites (cf. Lambers 1992) et chez les
Macrosemiidae (Véran 1988, fig. 28e).

Le quadratojugal est perdu chez les Haleco-
morphi et les Teleostei (Patterson 1973). Chez
ces derniers, le processus postéro-ventral situé sur
le carré était habituellement interprété comme
un quadratojugal. Comme ce processus ne pré-
sente pas de canal sensoriel vertical, et comme il
n'y a pas de preuve ontogénétique d'une homolo-
gie entre le processus membraneux du carré et le
quadratojugal, cette structure ne peut étre définie
comme un quadratojugal (¢f- Arratia & Schultze
1991 pour la discussion). Clest le cas
d’Iehthyokentema (Griffith & Patterson 1963),
des Pachycormidae (Lambers 1992), des
Pholidophoridae (Patterson 1973), des Lepto-

lepidae et des Teleostei évolués.

33. Clavicule :

0 - présente.

1 - absente ou réduite.

Chez les chondrostéens, il existe de grandes clavi-
cules qui précedent les cleithrums et qui s'affron-
tent médianement. Chez les Actinopterygii les
plus évolués, les clavicules sont absentes ou
réduites.

34. Propterygium de la nageoire pectorale
(Patterson 1977) :

0 - libre.

1 - fusionné avec le premier rayon de la nageoire.

35. Arcs uraux neuraux (Patterson 1977) :

0 - non modifiés.

1 - modifiés en uroneuraux.

Les arcs uraux neuraux modifiés en uroneuraux
de type Teleostei ont été considérés comme
homologues des « uroneuraux de type
particulier » des Pachycormidae et de P. bechei
(Patterson 1973, 1977). Cette homologie est
mise en doute par Arratia & Lambers (1996),

lesquels estiment que ces structures ont des ori-
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gines différentes. Le probléme est loin d’étre
résolu, toutefois mon analyse considérera les
« uroneuraux » des Pachycormidae, de P. bechei
ainsi que de Belonostomus comme étant différents

de ceux du type Teleostei.

36. Présence de liaison « peg-and-socket » sur les
écailles :

0 - présente.

1 - absente.

37. Canalicules de Williamson :

0 - présents.

1 - absents.

Les tissus osseux des « sub-holostéens » et des
holostéens sont caractérisés par la présence de
structures qui n'existent pas dans les os des autres
poissons et des tétrapodes : les canalicules de
Williamson. Ces canaux contiennent des proces-
sus cytoplasmatiques des cellules situées a la sur-
face de I'os qui ne sont pas incluses dans les tissus
durant la croissance.

38. Type d’écaille :
0 - ganoide.

1 - élasmoide.

2 - cycloide,

Pteronisculus
Watsonulus
Amia
Caturus
Lepisosteus
Macrosemiid
Semionotus
Pachycormid

Ichthyokentema
L. coryphaenoides
P. bechei
Aspidorhynchus
Belonostomus
Vinctifer
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39. Hypuraux 1 et 2 des individus adultes
(Arratia 1991) :

0 - associés aux centres uraux | et 2 séparés.

1 - associés 4 un composant ural unique (centres
uraux 1 et 2 fusionnés).

RESULTATS

Les résultats de cette analyse utilisant l'option
« Branch-and-bound search » du programme
PAUP 3.1 (Swofford 1993) ont généré trois
arbres également parcimonieux (Fig. 56A-C),
d’une longueur de soixante-dix-neuf pas (ci =
0,60, ri = 0,70). Larbre de consensus strict de ces
trois topologies (Fig. 57) retient un total de huit
noeuds pour quatorze taxons terminaux.

MONOPHYLIE DES NEOPTERYGII

Les résultats obtenus confirment la monophylie
des Neopterygii. Ceux-ci constituent un clade
monophylétique fondé sur les cinq synapomor-
phies suivantes :

1. Lérat (1) du caractere 33 (clavicule absente ou
réduite).

2. Létat (2) du caractere 14 (extension du para-
sphénoide au-dela de la fissure otico-ventrale,
sous la partie postérieure du basioccipital),
P. bechei présente I'état (1) de ce caractere

Pteronisculus C Pteronisculus
Watsonulus Watsonulus
Amia Amia

Caturus Caturus
Lepisosteus Lepisosteus
Macrosemiid Macrosemiid
Semionotus Semionotus

Pachycormid
1 Ichthyokentema

Ichthyokentema
Ph. bechei
L. coryphaenoides

L. coryphaenoides
P. bechei

Aspidorhynchus

Aspidorhynchus
Belonostomus
Vinctifer Belonostomus

Pachycormid Vinctifer

FiG. 56. — Les trois arbres les plus parcimonieux. Longueur de 79 pas (ci, 0,60 ; ri, 0,70).
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Fia. 57. — Arbre de consensus strict.

comme chez I'extra-groupe Watsonulus.

3. L'état (1) du caractere 15 (présence d’une
plage dentée sur la partie postérieure du para-
sphénoide), avec une réversion chez Carturus et
Iehthyokentema (= érat (0) denté sur toute sa lon-
gueur, 4 partir du processus ascendant), et chez
Vinetifer (= état (2) parasphénoide édenté).

4. Létat (1) du caractere 21 (préopercule en deux
branches) avec une réversion chez Amia.

5. Létar (1) du caractére 32 (absence de quadrato-
jugal) avec une réversion chez les Semionoti-
formes.

Dans la topologie 2, I'état (1) du caractere 1 (os
du neurocrine non fusionnés) est, lui aussi, une
apomorphie des Neopterygii ; dans cette topolo-
gie, ce caractére subirait donc une réversion chez
Caturus, P. bechei, L. corhyphaenoides et
Belonostomus + Vinctifer.

Dans la topologie 3, I'état (1) du caractere 29 (le
symplectique ne s'articule pas avec la mandibule)
étaye, lui aussi, le nceud 1. Ceci pourrait impli-
quer une double réversion chez les Haleco-
morphi et chez Vinetifer, ou I'articulation mandi-
bulaire est assurée par le carré et par le symplec-
tique.

RELATIONS PHYLOGENETIQUES ENTRE

LES NEOPTERYGII

La premiere grande différence structurale
(= topologique) intervient au niveau des relations
entre les trois groupes majeurs de Neopterygii
(¢f- Halecomorphi, Semionotiformes sensu

Olsen & McCune 1991, et Teleostei) et la posi-
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tion des Pachycormidae parmi eux. Trois hypo-
theses concurrentes se dégagent :

1. Dans la premiére topologie (Fig. 56A), les
Teleostei constituent le groupe-fréere des
Pachycormidae + Semionotiformes.

2. Dans la deuxie¢me topologie (Fig. 56B), les
Pachycormidae forment le groupe-frére des
Teleostei + Semionotiformes.

3. Dans la troisieme topologie, les
Pachycormidae sont le groupe-frére des
Halecomorphi + Semionotiformes (ces derniers
constituant les Holostei, nceud 3) (Fig. 56C).

Lexistence de trois hypotheses de relations de
parenté a ce niveau basal serait lide aux diffé-
rences d’interprétations des séries de transforma-
tions des états des caracteres 1, 7, 9, 27 et 29.
Dans la premi¢re topologie (Fig. 56A), le
nceud 3 (Teleostei (Pachycormidae + Semionoti-
formes)) est étayé par I'état (1) du caractere 29
(le symplectique ne sarticule pas avec la mandi-
bule) qui présente une réversion chez Vinctifer.
Les Pachycormidae et Semionotiformes forment
un groupe monophylétique sur la base de I'état
(1) du caractere 1 (os du neurocrine non fusion-
nés), homoplasique chez Amia, Ichthyokentema et
Aspidorhynchus ; et de I'état (1) du caractere 9
(absence d’intercalaire enchondral) codé « ? »
pour les Pachycormidae, et homoplasique chez
Amia et L. coryphaenoides.

Dans cette topologie, le caractere 7 éraye séparé-
ment la monophylie des Halecomorphi (nceud 2)
et celle des Semionotiformes (nceud 5). Le carac-
tere 27 éraye seulement celle des Semionotiformes
et est homoplasique chez les Aspidorhynchidae
(nceud 10) et chez Iehthyokentema.

Dans la deuxi¢me topologie (Fig. 56B), le
neeud 3 (Pachycormidae (Teleostei + Semionoti-
formes)) est, comme dans I'arbre précédent, étayé
par I'état (1) du caractere 29 (le symplectique ne
sarticule pas avec la mandibule) réversé chez
Vinctifer. La monophylie des (Teleostei +
Semionotiformes) est étayée par 'état (1) du
caractere 27 (absence de gulaire) avec une réver-
sion chez P. bechei et L. coryphaenoides.

Dans cette topologie, le caractére 1 se trouve a
un niveau plus basal (nceud 1) et est considéré
comme une réversion chez Caturus, le nceud 9
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(P. bechei + L. corhyphaenoides) et le nceud 11
(Belonostomus + Vinctifer) ; le caractere 7 éraye
séparément les monophylies des Semionoti-
formes et des Halecomorphi mais est homopla-
sique chez L. coryphaenoides ; le caractére 9 éraye,
lui aussi, le nceud 5, homoplasique chez Amia et
L. coryphaenoides.

Dans le troisi¢eme arbre (Fig. 56C), le nceud 2
(Pachycormidae (Halecomorphi + Semionoti-
formes)) est soutenu par l'état (1) du caractere 1
(os du neurocrine non fusionnés), homoplasique
chez Ichthyokentema et Aspidorhynchus et avec
une réversion chez Caturus ; et par I'érat (1) du
caractere 9 (absence d’intercalaire enchondral),
douteux chez les Pachycormidae et homoplasique
chez L. coryphaenoides. Caturus présente une
réversion pour ce caractére. Le nceud 3
(Halecomorphi + Semionotiformes) est défini
par I'état (1) du caractere 7 (opisthotique
absent), homoplasique chez L. coryphaenoides.
Dans cette topologie, le caractere 27 éraye la
monophylie des Semionotiformes (mais il est
homoplasique chez Ilchthyokentema et chez les
Aspidorhynchidae) et le caractere 29 soutient le
neeud 1 (niveau basal des Neopterygii) avec une
réversion chez les Halecomorphi et chez Vinetifer.

Les trois groupes majeurs de Neopterygii
(¢f. Halecomorphi, Semionotiformes sensu
Olsen & McCune 1991, et Teleostei) apparais-
sent bien comme des clades sur les trois topolo-
gies obtenues.

Les Halecomorphi forment un groupe monophy-
létique fondé, au moins, sur les trois synapomor-
phies communes aux trois topologies ; ce sont :

1. Létat (1) du caractere 10 (présence d’interca-
laire de type Amiidé).

2. Létat (1) du caractere 36 (absence de liaison
« peg-and-socket » sur les écailles), homoplasique
chez les Halecomorphi et chez L. coryphaenoides
(et tous les Teleostei plus dérivés).

3. Létat (1) du caractere 38 (type élasmoide des
écailles).

Dans les topologies 1 et 2 (Fig. 56A, B), I'état
dérivé du caractere 7 (absence d’opisthotique)
définit les Halecomorphi, il est par contre homo-
plasique chez les Semionotiformes et chez

L. coryphaenoides.
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Dans la topologie 3, I'état plésiomorphe du
caractere 29 (double articulation de la mandibu-
le) est une réversion qui éraye la monophylie des
Halecomorphi ; cet état de caractére est égale-
ment présent chez Vinctifer.

Les Semionotiformes sensu Olsen & McCune
(1991) sont considérés comme un groupe mono-
phylétique sur la base de quatre autapomor-
phies :

1. Létat (1) du caractere 2 (absence de myodome
antérieur).

2. Létar (1) du caractere 3 (réduction des ossifi-
cations de la région ethmoidienne).

3. L'érac (1) du caractére 11 (foramen du nerf
vague dans I'exoccipital), ce dernier caractére
étant homoplasique car on le retrouve chez
L. coryphaenoides.

4. Létat plésiomorphe du caractere 32 ( présence
de quadratojugal) considéré comme une réver-
sion.

Létat (1) du caractére 7 étaye la monophylie des
Semionotiformes sur les topologies 1 et 2, étant
homoplasique chez les Halecomorphi et chez
L. coryphaenoides. Sur la topologie 2, I'état (1) du
caractere 9 est une synapomorphie au niveau du
clade Semionotiformes, il est homoplasique pour
Amia et L. coryphaenoides ; finalement, sur les
topologies 1 et 3, I'absence de gulaire (état (1) du
caractére 27) définit, elle aussi, la monophylie
des Semionotiformes et est une homoplasie pour
Ichthyokentema et les Aspidorhynchidae.

Les Teleostei forment un groupe monophylé-
tique incontestable sur la base de cinq synapo-
morphies :

1. La présence de supraoccipital.

2. Létat (2) du caractere 13 (vomer impair).

3. Létat (2) du caractere 17 (prémaxillaire mobi-
le) postérieurement transformé chez les
Aspidorhynchidae (état (1) : prémaxillaire fixe,
en forme de tube rostral).

4. Létat (1) du caractere 31 (présence d’'un pro-
cessus postéro-ventral du carré).

5. Létar (1) du caractére 35 (arcs uraux neuraux
modifiés comme des uroneuraux).

Un autre érat de caractere étaye, lui aussi, dans la
deuxieme topologie, la monophylie des Teleostei.
Il s’agit de :
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6. La présence de susangulaire, qui présente une
réversion chez P. bechei et L. coryphaenoides.

Une analyse phylogénétique qui utilise la biolo-
gie moléculaire (r RNA) et concerne pro parte les
Actinopterygii, a été présentée par Patterson au
Symposium « Phylogenetic problems concerning
major groups of fish » 3 Copenhague (aolt 1994).
Ses résulrats admettent 'existence du clade
(Lepisosteus + Amia), correspondant i la seconde
topologie présentée ici.

RELATIONS PHYLOGENETIQUES ENTRE

LES TELEOSTEI

Deux niveaux de résolution sont présentés pour
les Teleostei. L'arrangement trouvé chez les
topologies 1 et 3 est le suivant : (((Zchthyo-
kentema + L. corhyphaenoides) P. bechei) +
(Aspidorbynchus (Belonotomus + Vinctifer)))
(Fig. 56A, C).

L'arrangement du deuxi¢me arbre présente :
(((P. bechei + L. corhyphaenoides) Ichthyo-
kentema) + (Aspidorhynchus (Belonotomus +
Vinetifer))) (Fig. 56B).

Dans les topologies 1 et 3, Ichthyokentema et
L. corhyphaenoides forment un groupe monophy-
létique dont la définition repose sur quatre syna-
pomorphies :

1. Létat (2) du caractére 8 (supraoccipital pré-
sent et dans la région otique).

2. Lérat (2) du caractere 38 (type d’écaille cycloi-
de).

3. Létat (1) du caractere 5 (fosse de Bridge
confluente avec la fosse post-temporale, homo-
plasique avec Pachycormus).

4, L'érat (1) du caractere 39 (hypuraux 1 et 2
associés 4 un composant ural unique chez les
individus adultes). Ce caractére est, en réalité
codé « ? » chez Ichthyokentema. De ce fait, pour
Iehthyokentema, 1'état de ce caractére est équi-
voque. Je ne considére pas qu'il soit valable de
discuter en dérail les résolutions potentielles de
ce caractere ; le plus économique est de supposer
qu'Ichthyokentema présente I'état dérivé (1) de ce
caractere. Si tel est le cas, ce caractére serait res-
treint 4 une apparition indépendante au niveau
de ce clade et 4 une autre, homoplasique, au
niveau du clade 11 (Belonostomus + Vinctifer).
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Le clade 8, correspondant au nceud
((Ichthyokentema + L. corbyphaenoides) +
P. becher), est étayé par six synapomorphies :

1. Lérat (2) du caractere 3 (région ethmoidienne
de type Téléostéen).

2. Lérat (1) du caracrere 16 (foramen de la caro-
tide inclus dans le parasphénoide).

3. Lérat (1) du caractere 34 (propterygium de la
nageoire pectorale fusionné avec le premier rayon
de la nageoire), homoplasique chez les
Macrosemiidae.

4. ['érat (2) du caractere binaire 19 (présence de
deux supramaxillaires), avec une réversion a I'état
« 1 » (présence d’un seul supramaxillaire) chez
Ichthyokentema.

5. Létat (1) du caractere 4 (myodome postérieur
pénétrant dans le basioccipital), avec une réver-
sion chez le taxon terminal lehthyokentema.

6. Létat (2) du caractere 17 (prémaxillaire mobi-
le, présent latéralement par rapport au rostral).

Dans la deuxiéme topologie (Fig. 56B), le clade 9,
correspondant au nceud (P. bechei + L. corhyphae-
noides), est étayé par les cinq synapomorphies sui-
vantes :

1. Létat plésiomorphe du caractere 1 (oblitéra-
tion des sutures des os du neurocrine).

2. Létat (1) du caractere 4 (myodome postérieur
pénétrant dans le basioccipiral).

3. Lérat (2) du caractere 19 (présence de deux
supramacxillaires).

4. L'absence de susangulaire (état (1) du
caractére 20), ici interprété comme une réversion
au sein des Teleostei.

5. L'état (0) du caractere 27 (présence de gulaire),
homoplasique chez les Halecomorphi et les
Pachycormidae.

Sur cette topologie, le clade 8 ((P. bechei +
L. corhyphaenoides) + Ichthyokentema) est étayé
par six synapomorphies :

1. Lérat (2) du caractere 3 (région ethmoidienne
de type Téléostéen).

2. Lérat (1) du caractere 5 (fosse de Bridge
confluente avec la fosse post-temporale), homo-
plasique avec Pachycormus et avec une réversion
chez P. bechei.

3. Lérat (2) du caractere 8 (supraoccipital pré-
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sent, dans la région otique), avec une réversion a
I'état (1) chez P. bechei.

4, I’état (1) du caractére 16 (foramen de la caro-
tide inclus dans le parasphénoide).

5. Létar (2), du caractere 17 (prémaxillaire mobi-
le, présent latéralement par rapport au rostral.

6. Lérat (2) du caractere 38 (type d’écaille cycloi-

de) avec une réversion chez P. bechei.

La topologie de 'arbre 2 est identique i celle des
résultats précédents (Patterson 1977

Patterson & Rosen 1977 ; Mainwaring 1978).

MONOPHYLIE DES ASPIDORHYNCHIDAE

Les Aspidorhynchidae forment un groupe mono-
phylétique, défini dans les trois arbres par quatre
synapomorphies non-ambigués, qui sont :

1. Létac (1) du caractére 12 (présence d’un pro-
cessus occipital du neurocrine formé par I'inter-
calaire et 'autoptérotique).

2. Détac (1) du caractere 17 (prémaxillaires fixes
en forme de tube rostral qui s'insére dans la
région ethmoidienne du neurocrine).

3. Lérat (1) du caractere 22 (position postérieure
du canal préoperculaire).

4. Lérat (1) du caractere 24 (présence du préden-
taire).

Trois autres synapomorphies étayent les
Aspidorhynchidae :

5. Létar (0) du caractere 23 (absence de I'inter-
opercule), caractére qui est une réversion chez les
Aspidorhynchidae et chez Lepisosteus.

6. Létat plésiomorphe du caractere 26 (présence
de susangulaire), homoplasique avec les
Halecomorphi et avec Ichthyokentema (topo-
logies 1 et 3).

7. Létat (1) du caractere 27 (absence de gulaire),
homoplasique avec les Semionotiformes et avec
Ichthyokentema (arbres 1 et 3).

MONOPHYLIE DE Belonostomus + Vinctifer

Elle est étayée par les synapomorphies suivantes :
1. Détar (1) du caractere 39 (hypuraux 1 et 2
associés 4 un composant ural unique, chez les
individus adultes), homoplasique au moins avec
L. corhyphaenoides.

Belonostomus et Vinctifer sont différencs

d’Aspidorhynchus et ressemblent a L. coryphae-
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noides par la présence d’une fusion des deux pre-
miers centres uraux (Ul et U2), qui supportent
les deux premiers hypuraux. La présence d'un
composant ural unique supportant deux hypu-
raux peut étre due, soit a la fusion des centres
uraux 1 et 2, soit, chez quelques Teleostei, a la
perte de n'importe lequel des centres uraux
(Schultze & Arraria 1988, 1989 ; Arratia 1991).

Un seul centre ural composé (1 et 2), portant
deux hypuraux et deux arcs hémaux, est présent
chez quelques spécimens de L. coryphaenoides, le
« Teleostei sp. 1 », Doneykos, Lusiichthys et
Pachythrissops laevis selon Arratia (1991).

Deux centres uraux distincts, non fusionnés et
portant chacun un hypural, sont présents chez
Aspidorhynchus ainsi que chez le juvénile de
Vinctifer (état plésiomorphe du caractére). Les
deux centres uraux se sont donc fusionnés au
cours de ['ontogénie produisant le composant ural
unique Ul + U2. Chez les Halecomorphi, les
Pachycormidae et les Pholidophoridae, les centres
uraux 1 et 2 ne sont pas fusionnés (Arratia 1991).

2. Dans le deuxiéme arbre, I'état plésiomorphe
du caractére 1 (fusion et méme oblitération des
sutures des os neurocriniens chez les individus
adultes) subit, dans cette topologie, une réver-
sion. Il est homoplasique, chez les Caturidae et le
clade 9 (P. bechei + L. corhyphaenoides).

La monophylie du clade confirme la non-validité
de la famille des Vinctiferidae proposée par Santos
(1990). Toutefois, une diagnose pour ce clade
demanderait la découverte de nouveaux caracteres
et une meilleure résolution des relations de paren-
té entre les especes de Belonostomus et de Vinctifer,
dont quelques-unes sont trées mal conservées.

Finalement, Vinctifer présente trois autapomor-
phies qui sont :

1. Détat (2) du caractere 15 (parasphénoide
édenté).

2. Lérat plésiomorphe du caractere 19 (absence
de supramaxillaire). Depuis le travail de
Patterson (1973), la présence d’un supramaxil-
laire a été considérée comme une synapomorphie
des Halecostomi (Halecomorphi + Teleostei).
L'absence de supramaxillaire chez Vinctifer est
homoplasique chez Lepisosteus et les
Macrosemiidae, et chez les Actinopterygii primi-
tifs (Pteronisculus). Cet état de caractére chez
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Lepisostens + Macrosemiidae peut ne pas avoir
exactement la méme valeur phylogénétique que
chez les formes plus primitives (Wenz & Brito
1996) ; chez Vinctifer, 'absence de supramaxil-
laire est plutdt une autapomorphie liée au fait
que le maxillaire se projette vers I'arriere par sa
grande plaque postérieure.

3. La réversion du caractére 29 (double articula-
tion symplectique/carré avec la mandibule).
Chez les Neopterygii, la double articulation a été
considérée comme la principale synapomorphie
des Halecomorphi (Patterson 1973). Vinctifer
présente une réversion de ce caractére, homopla-
sique chez les Halecomorphi et chez les
Actinopterygii primitifs. Cette observation prou-
ve, du moins pour les Aspidorhynchidae, la pos-
sibilité de réversion d'un caractére au sein d’une
méme famille. Une autre solution pour l'inter-
prétation de ce caractére a été donnée par Véran
(1988), qui estime qu'il présente un degré de
généralité plus élevé.

DiscussioN

Les seuls résultats publiés dans une optique cla-
distique sur la phylogénie des Aspidorhynchidae
au sein des Actinopterygii sont ceux de Patterson
(1973, 1977), de Patterson & Rosen (1977) et
de Maisey (1991).

Patterson (1973) a le premier placé les
Aspidorhynchidae dans la subdivision des
Teleostei, méme s’il ne discutte pas de maniere
approfondie le probleme de la famille au sein des
Teleostei. Il justifie ce rapprochement par la
structure de I'endosquelette caudal. Comme chez
les Pholidophoridae sensu stricto, les centres pré-
uraux sont chordaux et les centres uraux, non
ossifiés, présentent des arcs neuraux pairs, allon-
gés et modifiés en uroneuraux rudimentaires qui
ne sétendent pas vers 'avant sur les centres pré-
uraux. Il conclut que la famille représente un
groupe monophylétique et utilise la présence
d’uroneuraux rudimentaires pour montrer que
Saint-Seine (1949) a correctement envisagé la
place des Aspidorhynchidae avec les Pholido-
phoridae et les Leptolepidae. Ultérieurement,
Patterson (1977) propose une phylogénie pour
les Teleostei oti les Aspidorhynchidae sont placés,
apres les Pachycormidae, 4 la base de ce clade.
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Cet auteur dénombre cing synapomorphies pour
les Aspidorhynchidae dont un certain nombre
mérite d’étre commenté.

1. Arcs uraux neuraux modifiés en uroneuraux au
lieu d’étre non-modifiés. Comme il a été montré
précédemment, les uroneuraux des Aspidorhyn-
chidae (cf. Belonostomus et Vinctifér) sont homo-
logues de ceux de Leptolepis coryphaenoides.
Arratia & Lambers (1996) ont montré que la
morphologie des « uroneuraux » des Pachycor-
midae difféere de celle des uroneuraux des
Teleostei par le fait que, chez les Pachycormidae,
ces éléments seraient impairs et médians.

2. Prémaxillaire mobile et petit, en position laté-
rale par rapport au rostral, au lieu d’étre fixe, et
situé en dessous du rostral. Les prémaxillaires des
Aspidorhynchidae sont allongés, situés en avant
et en dessous du rostral, fixes et forment des
tubes qui s'emboitent dans la région ethmoi-
dienne (Brito 1992). Chez les Pachycormidae, les
prémaxillaires se situent latéralement ou en des-
sous du rostrodermethmoide (Lambers 1992),
c'est cette disposition qui permettrait probable-
ment au maxillaire d’étre légerement mobile. Un
prémaxillaire mobile est observé chez les
Pholidophoridae ainsi que chez Leptolepis cory-
phaenoides. Le maxillaire des Aspidorhynchidae
n'est pas mobile.

3. Foramen de la carotide interne inclus dans le
parasphénoide, au lieu d’étre représenté par une
encoche dans le bord du parasphénoide. En réali-
té, la carotide interne passe dans une encoche du
bord du parasphénoide (Brito 1992). Cette dis-
position, qui est une synapomorphie, est incon-
nue chez presque tous les Pachycormidae
(Arratia & Lambers 1996). Ce caractére est, de
plus, observé chez certains poissons non-
Teleostei tels que Hulettia, Dapedium,
Tetragonolepis ainsi que d’autres Actinopterygii
(Arratia & Lambers op. cit.).

4. Propterygium de la nageoire pectorale fusion-
né avec le premier rayon de la nageoire, au lieu
d’étre libre. Le propterygium est libre chez les
Aspidorhynchidae ainsi que chez les
Pachycormidae (Jessen 1972, pl. 25, fig. 2 ;
Arratia & Lambers 1996).

5. Sept épuraux, au lieu de huit ou plus. Méme
s'ils sont difficiles a trouver, il semble y avoir
moins de sept épuraux chez les Aspidorhynchidae.
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A ces cing caracteres, il faut ajouter le probleme
posé par le vomer (caractére 8 de Patterson
ap. cit., vomer impair médian au lieu de vomer
pair). Patterson a décrit la présence d’'un vomer
impair a partir du clade Ichthyokentema. En réali-
té, il existe un vomer impair chez tous les
Aspidorhynchidae (Brito 1992). A I'exception
d’Hiodon et d’ Osmerus, un vomer médian est
connu chez tous les Teleostei a partir du grade
Pholidophoridae. Un vomer impair est égale-
ment connu chez d’autres Actinopterygii comme
Lepidotes, Dapedium, les Pycnodontidae et
Bobasatrania. Une telle disposition est probable-
ment liée & une alimentation de type broyeur
(Patterson 1975 ; Brito 1992). Bien que la pré-
sence d’'un vomer impair soit reconnue comme
un caractere partagé par la majorité des Teleostei,
il existe chez les Aspidorhynchidae et pourrait
étre lié 4 la forme allongée du museau.

Dans un autre travail, Patterson & Rosen (1977)
avaient retenu seulement trois synapomorphies
pour les Teleostei (les caractéres 1 et 2, ci-dessus,
plus la présence de « plaques basibranchiales den-
tigeéres impaires »). Ce dernier caractére est
inconnu chez les Aspidorhynchidae. Comme il a
été indiqué précédemment, seul I'un des carac-
teres, invoqué par Patterson (1977) et
Patterson & Rosen (1977) pour regrouper les
Aspidorhynchidae avec les autres Teleostei
(¢f caractere 1), peut étre retenu.

Bien qu'elle repose sur une seule synapomorphie,
la monophylie des Teleostei (sensu Patterson
op. cit.) reste 'hypothése la plus acceptable dans
I'état actuel de nos connaissances.

Dans son travail sur Vinctifer, Maisey (1991)
assure, lui aussi, que les Aspidorhynchidae sont
des Teleostei primitifs. 1l propose trois hypo-
theses pour leurs relations phylogénétiques : (1)
« les Aspidorhynchidae représentent le groupe-
frere de tous les autres Teleostei (incluant les
Pachycormidae, les « Pholidophoridae » et les
« Leptolepidae ») » 5 (2) « les Aspidorhynchidae
représentent le groupe-frére des Pachycormidae
(d’aprés la morphologie du rostre) » 5 (3) « les
Aspidorhynchidae occupent une position phylo-
génétique plus évoluée par rapport aux
Pachycormidae et aux « Pholidophoridae » (sug-
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géré par la morphologie de la nageoire caudale ;
cette position ne correspond pas aux autres carac-
teres cladistiquement primitifs du groupe) ».
Dans le méme article, Maisey a présenté le pre-
mier cladogramme fondé sur les caractéres des
différents genres d’Aspidorhynchidae, clado-
gramme qui ne differe topologiquement pas du
cladogramme obtenu dans mon analyse.

DISTRIBUTION DES
ASPIDORHYNCHIDAE ET REMARQUES
PALEOBIOGEOGRAPHIQUES

Notre étude des Aspidorhynchidae, d’apres des
données essentiellement morphologiques, pro-
duit un cladogramme de taxons (Fig. 58A) a par-
tir duquel on peut construire un autre

A G‘(\\-\ 0o
. do‘“\]“ “0510‘“ \-\&e‘
p? e Jine
Aspidorhynchidae
B Pangée Laurasie Gondwana

Jurassique supérieur Crétacé inférieur ou

Jurassique moyen " -
(?) Jurassique supérieur

Tous les continents
age minimal : Jurassique moyen

FiGc. 58. — Relations phylogénétiques et biogéographiques des
Aspidorhynchidae. A, cladogramme des relations phylogéneé-
tigues des genres d'Aspidorhynchidae ; B, cladogramme préce-
dent avec la distribution géographique et I'dge minimal pour
chaque genre.

757



Brito P. M.

Fia. 59. — Distribution des Aspidorhynchidae. A, au Jurassique moyen (Bathonien & Callovien), carte modifiée d’aprés Owen (1983)
(Triassique/Jurassique) : 1, Aspidorhynchus crassus ; 2, A. euodus. B, au Jurassique supérieur et au Crétacé inférieur (Oxfordien au
Barremien), carte modifiée d'apres Owen (1983) (Oxfordien) : 1, Aspidorhynchus fisheri ; 2, Belonostomus dorsetensis ;
3, Aspidorhynchus sp. ; 4, A. sphekodes ; 5, A. acutirostris ; 6, B. tenuirostris ; 7, A. antarcticus ; 8, Vinctifer sp. ; 9, B. muensteri ;
10, ? Belonostomus sp. ; 11, B. hoolei ; 12, Vinctifer sp.
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Fic. 60. — Distribution des Aspidorhynchidae. A, au Crétacé moyen (Aptien, Albien), carte modifiée d'aprés Owen (1983)
(Hauterivien) : 1, Belonostomus sp. « 3 » ; 2, B. helgolandicus ; 3, Vinctifer comptoni ; 4, V. araripensis ; 5, V. longirostris ;
6, Vinctifer sp. ; 7, V. sweeti. B, au Crétacé supérieur (Cénomanien a4 Maastrichtien), carte modifiée d'aprés Owen (1983)
(Turonien) : 1, Belonostomus crassirostris ; 2, B. cinctus ; 3, Belonostomus sp. ; 4, Belonostomus longirostris ;
5, Belonostomus sp. « 1 » ; 6, Vinctifer sp. ; 7, Belonostomus sp. « 2 ».
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cladogramme d’aires de répartition et de distri-
bution spatio-temporelle. Ceci seffectue en rem-
plagant les taxons terminaux par les aires de
répartition de ces mémes taxons (Fig. 58B). Lige
minimal pour chacun d’entre eux a été également
précisé sur le cladogramme d’aires de répartition.
Le remplacement des taxons terminaux par leurs
aires de répartition conduit 4 une distribution de
vicariance stricte (ex. Vinctifer pour les terrains
d’origine gondwanienne, d'dge Jurassique supé-
rieur minimum). Cette disposition suppose qu’il
n'y a pas eu ou qu'il y a eu trés peu de dispersion,
ce qui est une situation de départ favorable pour
la biogéographie historique analytique, qui
n'envisage qu'un minimum de suppositions pour
les données prises en compte.

En terme de présence ou absence de données, la
biogéographie historique des Aspidorhynchidae
peut étre résumée comme suit : les restes
d’Aspidorhynchidae sont connus sur presque
tous les continents (Europe, Amérique du Nord,
Amérique du Sud, Afrique, Antarctique et
Australie). Aspidorbynchus est connu au
Jurassique moyen/Jurassique supérieur d’Europe,
de Cuba et de 'Antarctique. Belonostomus est
connu du Jurassique supérieur au Crétacé supé-
rieur (Paléocéne ?) d’Europe, du Moyen-Orient
et d’Amérique du Nord. Des restes attribués au
genre Belonostomus sont signalés en Amérique du
Sud, en Afrique et en Australie (voir discussion
suivante). Finalement, Vinctifer est connu sans
doute & partir du Jurassique supérieur
d’Antarctique et du Crétacé inférieur d’Amérique
du Sud, d’Afrique et d’Australie. La famille
indique donc une répartition de type Pangea,
remontant au moins au Jurassique inférieur.

Des restes d’Aspidorhynchidae sont connus
depuis le Jurassique moyen (Fig. 59A). Il s'agit
d’Aspidorhynchus crassus Woodward (1890b),
jusqu'a présent le plus ancien représentant de la
famille (Bathonien d’Angleterre) et d' A. enodus
Egerton (1845) du Callovien anglais.

Depuis le Jurassique supérieur (Fig. 59B), les
Aspidorhynchidae sont abondamment distribués
en Europe, 4 Cuba, en Amérique du Sud et en
Antarctique. Des cette époque, des Aspido-
rhynchus et des Belonostomus sont connus. Au
Kimmeéridgien sont connus A. fisheri
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d’Angleterre, A. spekodes de France, A. acutirostris
de Baviere. On connait Aspidorhynchus arawaki
de Cuba et A. antarcticus, au Portlandien
d’Antarctique. Les plus anciens représentants du
genre Belonostomus sont datés du Kimméridgien
d'Angleterre (B. dorsetensis), de Baviere (B. sphy-
raenoides, B. munsteri, B. kochi et B. tenuirostris)
et de France (B. tenuirostris). Un Belonostomu sp.
est également signalé en Argentine (Leanza &
Zeiss 1990) ; mais sa détermination est sujette a
caution. Belonostomus est signalé au Crétacé infé-
rieur (Fig. 60A) : 2 'Aptien d’Allemagne (B. hel-
golandicus) et a I'Albien du Mexique
(Belonostamus sp.).

En revanche, dans les terrains d’origine gondwa-
nienne, ne sont trouvés que les représentants du
genre Vinctifer : « Aspidorbynchus » sp.
(= Vinctifer sp.) du Jurassique supérieur
d’Antarctique ; Vinctifer sp. du (?) Barrémien du
Brésil ; a I'Aptien le genre est connu du nord-est
brésilien (V. longirostris) ; de 'Albien (V. compto-
ni au Brésil, au Venezuela et au Mexique ;
V. sweeti en Australie et Vinctifer sp. en Guinée
équatoriale).

A partir du Crétacé supérieur (Fig. 60B), la situa-
tion des Aspidorhynchidae se maintient, avec un
nombre moindre d’espéces. Belonostomus est
connu du Cénomanien d’lralie et du Maroc
(B. crassirostris), du Turonien de Grande-
Bretagne (B. cinctus), du Coniacien du Texas
(Belonostomus sp.) et du Maastrichtien d’Alberta,
du Wyoming et du Montana (B. longirostris).
Vinctifer sp. n'est connu jusqu'a présent que du
Campanien d’Argentine.

CONCLUSION

Cette étude des éléments anatomiques montre
que le plan d’ossification est, dans son ensemble,
le méme chez les trois genres, Aspidorhynchus,
Belonostomus et Vinctifer.

Les principaux résultats concernent :

1. Les prémaxillaires, qui sont formés de deux
régions. Lune, superficielle, forme I'essentiel du
rostre et l'autre, profonde, lisse et recouverte par
les os dermiques forme le tube rostral qui
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s'encastre vers l'arriere. dans la masse ethmoi-
dienne.

2. Les différences de forme du maxillaire au sein
de la famille. Chez Aspidorbynchus et chez
Belonostomus, le maxillaire est allongé, gardant la
méme hauteur sur toute sa longueur, exception
faite d’une expansion lamellaire arrondie émise
par le bord dorsal de I'os. Il est surmonté i son
angle postéro-supérieur par un supramaxillaire.
Chez Vinctifer, le maxillaire est formé d’une par-
tie antérieure, longue et effilée, et d’'une grande
plaque postérieure, sans supramaxillaire.

3. Le plan d’ossification des os du neurocrine est
le méme. Aspidorhynchus se distingue par le faible
degré d'ossification. Ce complexe osseux présente
chez les Aspidorhynchidae une autapomorphie
(la participation de l'intercalaire formant avec
'autoptérotique le processus occipital de 'endo-
crine), ainsi que deux caracteres mal interprétés
jusqu'a présent : (1) le foramen de la caroride
interne, situé au bord du parasphénoide et non
percé A travers ce dernier et (2) la présence d'un
vomer impair.

4. L'articulation quadrato-mandibulaire (sym-
plectique exclu de l'articulation) chez Aspido-
rhynchus et chez Belonostomus ; et double (carré
et symplectique s'articulant avec la mandibule)
chez Vinctifer.

5. Lendosquelette caudal (présence de trois
paires d’uroneuraux). Ce caractére qui représente
une apomorphie des Teleostei, coexiste avec la
double articulation mandibulaire chez Vinctifer.
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FiG. 61. — Affinités phylogénétiques des Teleostei.
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Les résultats systématiques ont porté sur :

— la reconnaissance de Belonostomus sweeti
comme espece du genre Vinctifer ;

— la mise en synonymie de 'espéce Vinctifer
punctatus avec V. comptoni ;

— la mise en synonymie de Belonostomus sphyrae-
noides et de B. kochii avec B. miinsteri, et de
B. lesinaensis avec B. crassirostris ;

— l'exclusion de « Belonostomus » carinarus de la

famille des Aspidorhynchidae.

De l'analyse phylogénétique, retenons que :

Les Aspidorhynchidae forment un groupe mono-
phylétique au sein des Teleostei [Aspidorhynchus
(Belonostomus + Vinctifer)] (Fig. 61). Ce groupe
est défini sur les synapomorphies suivantes : la
présence d’un processus occipital du neurocrine
formé par l'intercalaire et 'autoptérotique ; la
forme de tube rostral des prémaxillaires, fixes,
s'insérant dans la région ethmoidienne du neuro-
crine ; la position postérieure du canal préoper-
culaire ; la présence d’un prédentaire denté ainsi
que I'absence de l'interopercule.

Belonostomus et Vinctifer sont réunis en un
groupe monophylétique, topologie qui dément la
validité de la famille des Vinctiferidae.

Les Teleostei forment un clade bien différencié
dont les Aspidorhynchidae constituent le groupe-
frere du clade 8 (Fig. 61).

Les Pachycormidae sont exclus des Teleostei, fai-
sant quand méme partie des Neopterygii.

Les trois grands groupes de Neopterygii [c'est-a-
dire les Halecomorphi, les Semionotiformes
sensu Olsen & McCune (1991) et les Teleostei]
forment, avec les Pachycormidae, un groupe
monophylétique (les Neopterygii).

Les relations de parenté entre les lignées de
Neopterygii ne sont pas résolues. Trois résultats
sopposent : le premier place les Teleostei comme
le groupe-frere des Pachycormidae + les Semio-
notiformes, le second regroupe les Teleostei et les
Semionotiformes dans un groupe monophylé-
tique, groupe-frére des Pachycormidae et le troi-
sitme place les Pachycormidae comme le
groupe-frere des Halecomorphi + les Semionoti-
formes (ces derniers formant les Holostéens).

La biogéographie historique des Aspidorhyn-
chidae peurt étre résumée comme suit : les restes
d’Aspidorhynchidae sont connus sur presque
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Aspidorhynchus

Belonostomus

Vinctifer

Fia. 62. — Affinités phylogénétiques des Aspidorhynchidae.

tous les continegts (Europe, Amérique du Nord,
Amérique du Sud, Afrique, Antarctique et Aus-
tralie). Aspidorhynchus est connu du Jurassique
moyen/Jurassique supérieur d'Europe, de Cuba
et d’Antarctique ; Belonostomus du Jurassique
supérieur au Crétacé supérieur (Paléocene ?)
d’Europe et d’Amérique du Nord ; Vinctifer a
partir du Jurassique supérieur d’Antarctique et
du Crétacé inférieur d’Amérique du Sud,
d’Afrique et d’Australie.

La famille indique donc une relation de parenté
de type Pangea, remontant au moins au
Jurassique inférieur.
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APPENDICE 2 : matériel érudié

ASPIDORHYNCHIDAE

Aspidorbynchus sp.
Oxford ?I:’l;.
BMNH. P-6818 ; P-12531 ; P-12532.

Oxfordien supérieur de Pinar del Rio, Cuba.
USNM. 018645 ; 018647 ; 018648 ; 018653.

Great Odit formation.

BMNH. P-9844.

Tithonien de Baviére, Allemagne (Solnhofen).
AMNH. 3153 ; 7395 ; 12484.

JM. 6-19 ; 1935-94 ; 1938-98a, b ; 1949-28 ; 2297,
2638 ; 2727 ; 2728 ; 2730 ; 2733 ; 2734 ; 2736 ;
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2801 ; 2802 ; 2804 ; 2805 ; 2806 ; 2807 ; 2808 ;
2821 ; 2822a, b ; 2824 ; 2825 ; 2826 ; 2827a, b ;
2829 ; 2832 ; 2833 ; 2834 ; 2835 ; 2836 ; 2837 ;
2838 ; 2840 ; 2848a, b ; 2850 ; 2852 ; 2854 ; 2855 ;
2857 » 28583033 :5:3180a:5.3181 4 3182 53260
3261 ; 3270 ; 3355.

NR. 1885.40a, b ; 1885.IX.505a-c ; 1885.IX.506 ;
1951.1.97 ; 1953.1.127 ; 1960.XVIIL.66 ; 1960.
XVIIL.85 ; 1960.XVIIL.120 ; 1960.XVIII.121 ;
1960.XVIIL.122 ; 1960.XVIIL.125 ; 1960.XVIIL.117 ;
1960.XVIIL.118 ; 1960.XVIIL.119 ; 1964.XXIIL.165 ;
1964.XXI11.527a, b ; 1964.XXIIL.528a, b ; 1964.
XXII1.536 ; 1964.XXI111.579 ; 1969.1.73 ; 1975.1X.2 ;
1987.1.1.

Aspidorbynchus acutirostris
Tithonien de Baviére, Allemagne, et de 'Ain, France.
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AMNH. 3160 ; 3175 ; 7403 ; 8769 ; 8770 ; 12482.
BMNH. P-941 ; P-970 ; P-972a, b ; P-973 ; P-2001 ;
P-2055 ; P-2061 ; P-2858 ; P-36014 ; P-3777 ;
P-3805 ; P-3807 ; P-10912 ; P-36013 ; P-37068 ;
P-37802 ; P-37803 ; P41937.

FMNH. UC2033 ; UC2048 ; UC2050 ; P25069 ;
P25072 ; P25074 ; P25092 ; P25301 ; P25304.

JM. 540 ; 1957-51 ; 2255 ; 2804 ; 3465 ; 4418.
LHN. 15058 ; 15060 ; 15061 ; 15062 ; 150826 ;
150885 ; 150894.

MNHN. R-350b ; SLN-138.

NR. As.1.1241 ; As.1.1242 5 As.V.509a, b (holotype) ;

As.VII.1106 ; As.VIL.1107 ; As.VIL.1108 ;
As. VII.1109 ; 1954.1.230 ; 1964.XVIL3 ;
1972.XX.53.

Aspidorbynchus antarcticus

Jurassique supérieur, Formation Nordenkjéld,
Antarctique.

BMNH. BAS P-1000a et b (holotype).

Aspidorbynchus arawaki

Oxfordien supérieur, Basin de Vifales, Cuba.
USNM. 018648 (holotype) ; 018645 ; 018647 ;
018653.

Aspidorbynchus crassus

Bathonien d’Oxfordshire, Angleterre.

BMNH. P-39199 et P-39200 (syntypes) ; P-877a, b ;
P-4274 ; P-8594 ; P-3720a-f ;P-11095 ; P-11184 ;
P-41294 ; P-45483 ; P-45484 ; P-45485 ; P-45486 ;
P-45487 ; P-45488 ; P-45489 ; P-99901.

Aspidorbynchus enodus

Callovien d’Angleterre.

BMNH. P-967a-c ; P-5147 ; P-7575 ; P-21430a-c ;
P-24076 ; P-24676 ; P-29042 ; P-29043 ; P-29044 ;
P-29045 ; P-29047 ; P-37319 ; P-40518 (holorype) 3
P-40519 ; P-40649 ; P-41147 ; P-41296 ; P-42181 ;
P-42182 ; P-42295 ; P-46345 ; P-46350 ; P-46412 ;
P-61499.

Aspidorbynchus fisheri
Kimméridgien du Dorsetshire, Angleterre.
BMNH. P- 6380 ; P-17317 ; P-28621.

Aspidorbynchus mandibularis
Tithonien de Baviére, Allemagne (Solnhofen).

NR. 1954.1.529.
Aspidorbynchus sphekodes

Kimméridgien supérieur d’Orbagnoux, Ain, France.
Muséum d’Histoire naturelle d’Autun. Holotype
n° 1224.

Belonostomus sp.
Cambridge Greensand.
BMNH. P-3545 ; P-7234 ; P-7235 ; P-35462.
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Stonesfield state.
BMNH. P-958 ; P-5109 ; P-11152 ; P-20607 ;
P-45490.

Tithonien de Bavitre, Allemagne (Solnhofen).
AMNH. 6860, 6861 ; 12483.

BMNH. P-4283 ; P-12762 ; P-49080 ; P-49081.

JM. 1953/118a, b ; 2518 ; 2800a, b ; 2841 ; 2842a,
b ; 2843 ; 2845 ; 2849 ; 2850 ; 2851a, b ; 2854 ;
2995a, b ; 4445.

NR. As.VIL.1070 ; 1956.1.422 ; 1960.VIII.47 ;
1960.VIIL.114 ; 1960.VIIL.115 ; 1960.VIIL.116 ;
1960.VIII.117 ; 1960.VIIL.118 ; 1960.VIIL.119 ;
1964 . XXII1.518 ; 1964.XXII1.519 ; 1964.XXII1.520 ;
1964.XXI11.521a, b ; 1964.XI11.522 ; 1967.1.304 ;
1967.1V.10 ; 1968.1.10.

Belonostomus sp. « 1 »
Crétacé supérieur, Nammoura, Liban.
MNHN. 1990-4-6 (3 exemplaires).

Belonostomus sp. « 2 »

Crétacé supérieur, Formation Amminadav, Ein-
Yabrud, Israél.

FMNH. 13880 ; 13881 ; 13882 et 13883.

Belonostomus sp. « 3 »

Albien. Formation Morelos, Puebla, Mexico.
FMNH. PF 13483 ; PF 13484 ; PF 13485 ;
PF 13486 ; PF 13487 ; PF 13488 ; PF 13489 ;
PF 13490 ; PF 13491 ; PF 13492 ; PF 13493 ;
PF 13494 ; PF 13495 ; PF 13496 ; 1991 ASZ/HP
302.

« Belonostomus » carinatus
Grupe Bahia, Barrémien de I'Etat de Bahia, Brésil.
BMNH. 10062-P (type).

Belonostomus cinctus
Turonien du Sussex et du Kent, Angleterre.

BMNH. P-4266 (holotype).

Belonostomus dorsetensis

Kimméridgien du Dorsetshire, Angleterre.

BMNH. P-6175a, b (holotype) ; P-41129 ; P-41229 ;
P-41401 ; P-41879 ; P-41880 ; P-42365 ; P-423068 ;
P43565 ; P-43568 ; P-44189.

Belonostomus baolﬁy
Néocomien de 'lle de Wight, Angleterre.
BMNH. P-28419 (paratype) ; P-13255 ; P-47358.

Belonostomus kocki

Tithonien de Baviére, Allemagne (Solnhofen).
BMNH. P-49136 (moulage).

NR. As.VII.1068 (holotype).
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Belonostomus longirostris

Cénonien d’Amérique du Nord.

AMNH. 1115 ; 1116 ; 8609 ; 10601 ; 10111 ;
10112.

Belonostomus munsteri

Tithonien de Bavitre, Allemagne, et de I'Ain, France.
BMNH. P-505 (holotype) ; P-3801 ; P-3802 ;
P-37796 ; P-37797 ; P-37798 ; P-37799 ; P-37801.
JM. 3340.

MNHN. SLN-174,

NR. As.VIL.1067 ; As.VIL.1069 ; 1957.1.339a, b ;
1960.XVIIL60.

Belonostomus novaki
Tithonien de Bavitre, Allemagne (Solnhofen).
NR. 1902.11.13 (holotype).

Belonostomus sphyraenoides

Tithonien de Baviére, Allemagne (Solnhofen).
AMNH. 4315.

BMNH. P-49129 (moulage du type) ; P-3800 ;
P-7576 ; P-37800.

NR. As.VIL.1066.

Belonostomus tenuirostris

Tithonien de Baviére, Allemagne, et de ’Ain, France.
AMNH. 3142.

BMNH. P-143 ; P-962a, b ; P-2001 ; P-3802 ;
P- 4690 ; P-7661 ; P-12763 ; P-35014 ; P-36029.
JM. 2844.

LHN. 15042 ; 15043 ; 15047 ; 15049 ; 15050 ;
15051 ; 15052 ; 15053 ; 15054 ; 15055 ; 15056 ;
15057 ; 15059 ; 15315 ; 15335 ; 15336 ; 15468 ;
15520 ; 150910 ; K300 ; K334 ; K356 ; K392 ;
K426 ; K442 ; K465 ; K466 ; K467 ; K554 ; K644 ;
K658 ; K748 ; K820.

MNHN. CRN-7 ; CRN-8.

NR. As.1.1207 ; 1961.1.212 ; 1964.XXIII.518 ;
1986.XV.122 ; 1986.XV.123.

Belonostomus ventralis
Tithonien de Baviere, Allemagne (Solnhofen).
BMNH. P-7577.

Vinctifer sp.
Campanien terminal d’Argentine.
MACN. s/n°

Vinctifer comptoni

Albien. Partie supérieure de la formation Santana,
nord-est du Brésil.

AMNH. 11922 ; 12392 ; 12827 ; 12867 ; 12868 ;
13603r; 19137.

BHN2P.2:;3;4:;5;6;7.

BMNH. P-47892 (néotype) ; P-975a ; P-975b ;
P-975c ; P-975d ; P-975e ; P-975f ; P-3809 ;
P-3810a, b ; P-3811a, b ; P-5269 ; P-15494 ;
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P-14495a ; P-15495b ; P-15495¢ ; P-20135 ;
P-28616a ; P-28616b ; P-28899a ; P-45931a, b ;
P-47893 ; P-47894 ; P-47895 ; P-47896 ; P-50812 ;
P-54591a, b ; P-54592a, b ; P-54679 ; P-54680 ;
P-54886a, b ; P- 62703a, b.

DGM. 1275-P; 1278-P ; 1279-P ; 1281-P.

FMNH. PF8330a, b ; PF8331. PF8332a, b ;
PF8333a, b ; PF9605 ; PF9669 ; PF9778 ; PF9779 ;
PF9780 ; PF10267 ; PF10380a, b ; PF10749 ;
PE10750a, b ; PF10751 ; PF10752 ; PF10753 ;
PF10754 ; PE10755a, b ; PF10756a, b ; PF10757a,
b ; PF10758a, b ; PF10759 ; PF10760 ; PF10761 ;
PF10762 ; PF10764 ; Tlayua I ; Tlayua 2.

MNHN. BCE 1a, b ; BCE 2a, b ; BCE 3a-c ;
BCE 6a-c ; BCE 11 ; BCE 14 ; BCE 40 ; BCE 63a,
b ; BCE 240 ; BCE 259a, b ; BCE 325 ; BCE 331 ;
BCE 359 ; BCE 374 ; BCE 375 ; BCE 378 ;
BCE 379 ; BCE 380 ; BCE 381 ; BCE 382 ;
BCE 383.

NR. 1971.1.169a, b ; 1972.1.14 ; 1972.1.28.
PMB-UER]J. P.1 ; P.2; P.3;P4;P.5;P.6;P.49;
P.50; P.51; P.52; P.53; P.54 ; P.60 ; P.61 ; P.62 ;
P.63 ; P.64 ; P.65 ; P.66 ; P.80.

Vinctifer longirostris .

Aptien. Formation Marizal, Etat de Bahia, Brésil.
DGM. 460-P (holotype) ; 461-P ; 462-P ; 463-P ;
538-P ; 988-P ; 990-P et 991-P.

Aptien. Partie inférieure de la formation Santana,
nord-est du Brésil.

DGM. 1332-P.

MNHN. BCE 337.

PMB-UER]. P.47 ; P.48.

Vinctifer punctatus

Crétacé inférieur. Formation Muribeca, Etat de
Sergipe/Alagoas, Brésil.

UER]J. DBAV PZ 20.

Vinctifer sweeti

Albien. Formation Rolling Downs, Queensland,
Australie.

BMNH. P 62533.
AMIIDAE

Amia calva
PMB-UER]. 4-PA ; 66-PA ; 67-PA.

Enneles audax
PMB-UER]J. P.188 ; P.189.

LEPISOSTEIDAE

Lepisosteus platyrbynchus.
PMB-UER]. 83-PA ; 84-PA ; 99-PA.
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Obaichthys decoratus
DGM. 1336-P.

Obaichthys laevis
DGM. 1155-P.
PACHYCORMIDAE

Pachycormus macropterus
MNHN. 1887-24-1 ; 10529.

Pachycormus curtus

MNHN. 1872-493.

Saurostomus esocinus
MNHN. 1897-13-6; 1955-1-18.
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HALECOSTOMII incertae sedis

Callovian Pholidophorus
BMNH. P.32579.

Pholidophorus bechei
BMNH. P.500b ; P.51682.

TELEOSTEI incertae sedis

Leptolepis dubia
BMNH. P. 919 ; P. 3582a; P. 51759.

Leptolepis coryphaenoides
BMNH. Collection du Natural History Museum.
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