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RÉSUMÉ
Certains caractères ostéologiques de Tselfatia formosa sont revus.
L’appartenance de Tselfatia aux Tselfatiiformes ou Bananogmiiformes s’en
trouve confirmée. Les relations phylogénétiques de cet ordre sont étudiées.
Les Tselfatiiformes sont des Clupeocephala primitifs. Ils sont apomorphes par
rapport aux Crossognathiformes et forment la lignée sœur plésiomorphe d’un
clade qui réunit les Otocephala (Clupeomorpha et Ostariophysi) et les
Euteleostei.

ABSTRACT
Tselfatia formosa, marine Cretaceous teleostes (Pisces, Actinopterygii), and the
phylogenetic relationships of the Tselfatiiformes or Bananogmiiformes.
Some osteological characters of Tselfatia formosa are revised. They confirm
that Tselfatia belongs to the Tselfatiiformes or Bananogmiiformes. The
phylogenetic relationships of this order are studied. The Tselfatiiformes are
primitive Clupeocephala. They appear apomorphic in regard to the
Crossognathiformes and represent the plesiomorphic sister-group of a clade
including the Otocephala (Clupeomorpha and Ostariophysi) and the
Euteleostei.
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INTRODUCTION

Les Tselfatiiformes ou Bananogmiiformes
(surnommés « banana-fishes » par les paléon-
tologues nord-américains) sont, avec les
Ichthyodectiformes et les Crossognathiformes,
l’un des trois grands ordres de téléostéens marins
du Crétacé qui n’ont plus de descendants dans les
ichthyofaunes actuelles. Ces Tselfatiiformes sont
des poissons de taille moyenne à grande. Certains
spécimens de Bananogmius evolutus (Cope, 1878)
approchent les deux mètres de longueur et le
gigantesque Paranogmius doederleini Weiler,
1935 devait même largement dépasser cette taille.
Ils ont vécu depuis l’Albien jusqu’au Campanien
(Patterson 1993 : 627). On trouve leurs restes
dans les sédiments marins de l’Europe, du nord
de l’Afrique, de l’Amérique du Nord et du nord
de l’Amérique du Sud. Ils habitaient donc la
Mésogée eurafricaine, le Paléoatlantique et la mer
intérieure nord-américaine de l’époque.
Les Tselfatiiformes comprennent une douzaine
de genres : Plethodus Dixon, 1850, Thryptodus

Loomis, 1900, Pseudothryptodus Loomis, 1900,
Syntegmodus Loomis, 1900, Niobrara Jordan,
1924, Zanclites Jordan, 1924, Luxilites Jordan,
1924, Martinichthys McClung, 1926, Para-
nogmius Weiler, 1935, Bananogmius Whitley,
1940 (qui a remplacé Anogmius Cope, 1877 non
Cope, 1871 préoccupé et qui a la priorité sur
Ananogmius White & Moy-Thomas, 1940) ,
Tselfatia Arambourg, 1843, Enischnorhynchus
Bardack, 1965 et Moorevillia Applegate, 1970.
Les trois genres innovés par Loomis (1900 : 229,
235, 252) sont souvent regardés comme de
simples synonymes de Bananogmius (Stewart
1900 : 391 ; Hay 1903 : 29). Woodward (in
Zittel 1932 : 153) a également intégré à ce groupe
Kymatopetalolepis geinitzi (Cockerell, 1919) du
Turonien de Saxe et Chicolepis punctatus
Cockerell ,  1919 du Crétacé supérieur de
Californie, deux espèces connues uniquement par
des écail les et dont l ’appartenance aux
Tselfatiiformes est rien moins que certaine.
Quelques auteurs rangent aussi parmi ces pois-
sons Protobrama avus Woodward, 1942 du
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FIG. 1. — Reconstitution de Tselfatia formosa Arambourg, 1943 montrant la silhouette typique des Tselfatiiformes. La taille de ce
poisson peut approcher le mètre de longueur. D’autres Tselfatiiformes sont encore plus grands.



Cénomanien du Liban (Patterson 1967 : 231,
1993 : 627 ; Nelson 1994 : 90), ce que d’autres
contestent formellement, arguments ostéolo-
giques à l’appui (Taverne 1975 : 66-68).
Pour certains, tous les Tselfatiiformes doivent
être regroupés dans une seule famille, les Pletho-
didae, et les familles des Bananogmiidae, des
Niobraridae, des Thryptodontidae, des Tselfa-
tiidae et des Protobramidae considérées comme
des synonymes de la première (Patterson 1993 :
627). D’autres séparent les genres de l’ordre en
deux familles, les Plethodidae et les Tselfatiidae
(Nelson 1994 : 90).
Les informations morphologiques et ostéologiques
les plus pertinentes concernant les Tselfatiiformes
dont on dispose aujourd’hui proviennent de
Loomis (1900), Stewart (1900), Woodward
(1902-1912), Hay (1903), Jordan (1924),
Arambourg (1954), Bardack (1965), Bardack &
Teller-Marshall (1980), Nelson (1973b) et
Taverne (1975, 1983, 1999, sous presse a). Les
données qui suivent sont tirées de ces publications.
Les Tselfatiiformes ressemblent aux Scombridae
et aux Coryphaenidae actuels (Fig. 1) et avaient
probablement un mode de vie similaire et une nage
aussi rapide. Leur corps est comprimé latéralement,
allongé et plus ou moins élevé. Des ligaments
ossifiés relient généralement la région symphysaire
de la mandibule aux deux cleithra (obs. pers.).
Les nageoires pectorales sont longues et insérées
haut sur les flancs. La ceinture et les nageoires pel-
viennes occupent une position abdominale, proche
de la nageoire anale et sont très souvent atrophiées.
Les nageoires dorsale et anale sont hautes et
longues, la dorsale s’étirant même sur tout le dos
depuis l’arrière de la tête jusqu’au pédoncule caudal.
Les têtes des pièces proximales des ptérygophores
dorsaux et anaux sont élargies en plateaux articulés
les uns avec les autres. La nageoire caudale est gran-
de, fourchue, comporte 19 rayons principaux et
montre une forte hypurostégie. Les rayons des
nageoires restent souvent insegmentés et non bran-
chus. Quand il y a dichotomie et segmentation,
seule l’extrémité la plus distale des rayons est
concernée. Dans de rares cas, le premier grand
rayon des nageoires dorsale et anale peut être
complètement segmenté.

Le crâne demeure assez primitif (Loomis 1900 ;
Hay 1903 ; Taverne 1983, 1999, sous presse a).
Les pariétaux sont grands, souvent quadrangulaires
et presque toujours jointifs. Les prémaxillaires et
les maxillaires bordent la bouche. Les fosses tem-
porales sont couvertes latéralement par le ptéro-
tique et s’ouvrent sur la face arrière du neurocrâne.
L’orbitosphénoïde est conservé. Le vomer, le
parasphénoïde, l’ectoptérygoïde, l’endoptérygoïde,
le dermobasihyal et les dermobasibranchiaux sont
couverts de très petites dents. Le condyle neuro-
crânien pour l’axe vertébral est entièrement formé
par le basioccipital. L’articulaire reste autogène.
Parmi les traits évolués de ce crâne, on peut citer le
nasal qui est vaste et articulé avec le frontal, le
développement des os orbitaires en un cercle com-
plet autour de l’œil, l’antorbitaire, le supraorbitaire
et le dermosphénotique articulés entre eux et avec
le frontal, la perte des processus basiptérygoïdes du
parasphénoïde, le développement d’un septum
interobitaire osseux formé par l’orbitosphénoïde,
les pleurosphénoïdes et le parasphénoïde, la fusion
de l’angulaire et du rétroarticulaire, la perte du
supramaxillaire antérieur, la présence très
fréquente d’une articulation entre le maxillaire et le
supramaxillaire postérieur ainsi que la réduction
du supratemporal.
La denture des mâchoires, du palais et de la
région linguale constitue l’un des traits les plus
remarquables de l’ordre. Elle est formée de très
petites dents pointues, souvent recourbées en cro-
chet et réparties non pas en rangées mais en
plages. Les os qui portent ces plages denticulées
sont traversés par de fins tubules, plus ou moins
allongés qui s’ouvrent en dessous des denticules.
Lorsque ces derniers se perdent suite à l’usure, la
surface externe de ces os acquiert un aspect ponc-
tué tout à fait caractéristique (Dixon 1850,
pl. XXXIII, fig. 2, 2a ; Loomis 1900, pl. XXI,
figs 3-5, 7, 8 ; Stewart 1900, pl. LXVII ;
Woodward 1902-1912, pl. XXII, figs 4-6b ; Hay
1903, figs 32, 34 ; Weiler 1935, pl. III, figs 15,
22 ; Applegate 1970, fig. 196 ; Nelson 1973b,
fig. 6D). Quelquefois, lorsque la surface de l’os
est très usée, l’aspect ponctué peut disparaître.
La ceinture scapulaire est bien développée, avec
un cleithrum dont la branche ventrale est très
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longue et orientée obliquement. Il n’y a pas de
postcleithrum.
Au niveau du squelette axial, les arcs neuraux et
hémaux demeurent autogènes par rapport aux
centres vertébraux. La position de la nageoire
dorsale qui débute juste en arrière de la tête

entraîne la disparition des supraneuraux. Il y a
des épineuraux, des épicentraux et des épipleu-
raux. Le complexe urophore est très spécialisé et
typique de l’ordre car différent de celui de tous les
autres téléostéens (Fig. 2 ; Nelson 1973b, figs 6C,
8B, C ; Taverne 1975, fig. 3, 1983, fig. 5, 1999,
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FIG. 2. — Squelette caudal d’un pléthodidé indéterminé (exemplaire KUVP 16). On y remarque les deux neurépines associées à la
vertèbre préurale II. C’est un caractère rare et individuel mais qui se rencontre parfois chez les Tselfatiiformes et dans d’autres
groupes de téléostéens. La pièce concernée ne comporte que le complexe urophore ; elle a été figurée schématiquement et accom-
pagnée de ses lépidotriches par Stewart (1900, pl. LXVI) et attribuée à l’espèce Bananogmius polymicrodus (Stewart, 1898), un
synonyme junior de B. evolutus. Cette détermination est erronée. En effet, B. evolutus a déjà perdu le sixième hypural (obs. pers.).
Abréviations : Hem, arc hémal (= hémarcual) ; Hemep, hémépine (= hémacanthe) ; Hp PU II, hémépine de la vertèbre préurale II ;
HY 1 + 2 + 3 + 4, plaque hypurale formée par les quatre premiers hypuraux ; HY 5, 6, hypuraux 5, 6 ; Neur, arc neural (= neurarcual) ;
Neurep, neurépine (= neuracanthe) ; Np 1 PU II, première neurépine de la vertèbre préurale II ; Np 2 PU II, seconde neurépine de la
vertèbre préurale II ; Np PU I, neurépine de la vertèbre préurale I ; U I + II, vertèbres urales I et II réduites et fusionnées en un petit
centre terminal ; PU I, II, III, IV, V, vertèbres préurales I, II, III, IV, V. Échelle : 1 cm.



fig. 5 ; Bardack & Teller-Marshall 1980, figs 1,
3, 6). Les dernières vertèbres caudales deviennent
de plus en plus petites et étroites. Les faces
latérales de ces vertèbres sont partiellement cou-
vertes par les arcs neuraux et hémaux qui restent
autogènes à ce niveau également. La vertèbre
préurale I est réduite à un petit disque très étroit
qui supporte le dernier arc neural et la dernière
neurépine. Celle-ci est généralement complète
mais beaucoup plus fine que les neurépines pré-
cédentes. Dans les espèces les plus primitives,
on trouve encore un petit arc hémal appendu
à cette vertèbre préurale I (obs. pers.) mais, dans
la plupart des cas, l’arc hémal préural I disparaît.
Le parhypural manque toujours et c’est
l’hémépine préurale II qui vient au contact des
hypuraux. Les vertèbres urales I et II sont fusion-
nées en un petit centre terminal composite, lui-
même soudé à une large plaque hypurale formée
des quatre premiers hypuraux agglomérés.
Certains ont pensé que le cinquième hypural était
aussi incorporé à la plaque (Taverne 1983, fig. 5)
mais Bardack & Teller-Marshall (1980, fig. 3)
ont illustré un spécimen de Tselfatia où l’on voit
clairement que seuls les troisième et quatrième
hypuraux forment la moitié dorsale de cette
plaque. Au-dessus de la plaque, on observe tou-
jours un cinquième hypural autogène et parfois
un sixième hypural.
On ne voit pas d’uroneuraux, ni d’épuraux, ni
d’urodermaux. Les éventuels uroneuraux signalés
par Nelson (1973, fig. 6C) chez un Bananogmius
sp. sont respectivement une neurépine préurale I
légèrement raccourcie et le cinquième hypural
(obs. pers.).
Remarquons qu’une autre interprétation du
squelette caudal des Tselfatiiformes a été avancée
par Bardack & Teller-Marshall (1980). Pour eux,
le centre terminal ural I et II serait la vertèbre
urale II, la vertèbre préurale I atrophiée serait le
centre ural I, les deux premiers hypuraux auraient
reculé jusqu’au niveau du centre ural II, la vertè-
bre préurale II serait la préurale I et l’hémépine
préurale II serait le parhypural. Toutefois, l’exis-
tence d’un petit arc hémal lié à la vertèbre préurale I
réduite (urale I sensu Bardack & Teller-Marshall
1980) chez certains des Tselfatiiformes les plus

primitifs montre que mon interprétation est la
seule correcte puisque, par définition, il n’y a plus
d’arc hémal associé à la vertèbre urale I.
Aujourd’hui encore, le squelette de la plupart des
genres des Tselfatiiformes demeure mal connu,
voire totalement inconnu. Les genres les plus
cités, Plethodus et Bananogmius sont manifes-
tement hétérogènes (obs. pers.). La phylogénie au
sein de l’ordre n’a jamais été abordée et ses rela-
tions avec les autres téléostéens demeurent l’objet
de controverses qui, en fin de compte, le maintien-
nent en position incertae sedis (Nelson 1994 : 90).
Une étude approfondie des Tselfatiiformes s’im-
pose donc. Le présent article s’inscrit dans ce
cadre. Il est consacré, d’une part, à compléter mes
travaux antérieurs (Taverne 1975, 1983, 1999)
relatifs à Tselfatia formosa Arambourg, 1943, et,
d’autre part, à résoudre le problème de la position
systématique des Tselfatiiformes parmi les
téléostéens. D’autres publications consacrées à cet
ordre sont prévues (Taverne sous presse a et 
plusieurs travaux en préparation).
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MATÉRIEL ET MÉTHODES

Tselfatia formosa
J’ai revu les spécimens du Cénomanien du djebel
Tselfat (Maroc) dans les collections du labora-
toire de Paléontologie du Muséum national
d’Histoire naturelle à Paris et ceux Cénomano-
Turonien de Cinto Euganeo (Italie) dans les col-
lections du Museo Civico di Storia Naturale à
Vérone. Les listes des exemplaires concernés sont
données dans Arambourg (1954) et Sorbini
(1976).
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Bananogmius aratus
Holotype AMNH 2403 : un exemplaire presque
complet provenant de la Niobrara Formation du
Kansas.

Bananogmius evolutus
Holotype AMNH 2101 : une hémi-mandibule
gauche provenant de la Niobrara Formation du
Kansas.
Spécimen BMNH P. 10159 : une tête complète
provenant de la Niobrara Formation du Kansas.

Plethodidae indéterminé
Spécimen KUVP 16 : un squelette caudal
provenant de la Niobrara Formation du Kansas.

Le matériel a été étudié au moyen de stéréomicro-
scopes Wild M5 et M7S et les dessins réalisés par
l’auteur grâce à une chambre claire.

ÉTUDE COMPLÉMENTAIRE 
DE TSELFATIA FORMOSA

INTRODUCTION

Tselfatia formosa est un téléostéen du Crétacé
supérieur. Sa taille est moyenne ; les plus grands
spécimens peuvent approcher le mètre de
longueur. La tête est haute, courte et le corps
modérément allongé, assez élevé et comprimé
latéralement. Les nageoires dorsale et anale sont
longues et particulièrement hautes.
L’espèce a été initialement décrite dans le
Cénomanien du Maroc (Arambourg 1943,
1954), puis dans le Cénomano-Turonien d’Italie
(Sorbini 1976) et, enfin, dans le Cénomano-
Turonien de Croatie et le Turonien du Texas
(Bardack & Teller-Marshall 1980). T. formosa ou
une espèce proche parente existerait aussi dans le
Crétacé supérieur du Vénézuela (John Maisey,
comm. pers.) et de Colombie (Maria Paramo,
comm. pers.). L’étude ostéologique la plus détail-
lée qui en ait été faite est due à Taverne (1975,
1983).
Une seconde espèce, Tselfatia dalmatia Bardack
& Teller-Marshall, 1980, du Cénomano-
Turonien de Croatie, a été incluse dans le genre

Tselfatia. Sa tête et son corps sont encore notable-
ment plus élevés que chez T. formosa (Bardack &
Teller-Marshall 1980, fig. 4). Taverne (sous
presse a) a toutefois montré que T. dalmatia se
rapprochait davantage de Plethodus oblongus
Dixon, 1850 du Cénomanien d’Angleterre que
de T. formosa et devait être placé dans le même
genre que l’espèce anglaise.
La position systématique de Tselfatia pose pro-
blème. D’abord rangé dans l’ordre des Synento-
gnathes (Arambourg 1954) puis dans le super-
ordre des Osteoglossomorpha (Patterson 1967)
ou celui des Elopomorpha (Applegate 1970 ;
Taverne 1975 ; Sorbini 1976), ce genre est
aujourd’hui intégré par certains dans l’ordre des
Tselfatiiformes, soit comme membre de la famille
des Plethodidae ou Bananogmiidae (Patterson
1993), soit comme représentant d’une famille
particulière, les Tselfatiidae (Nelson 1994).
D’autres ont émis des réserves quant à
une proche parenté entre Tselfatia et les
Bananogmiidae (Nelson 1973b ; Taverne 1983).
Deux caractères prêtés à Tselfatia, son crâne latéro-
pariétal et son rétroarticulaire autogène
(Arambourg 1954 ; Taverne 1983), justifiaient
mes doutes à l’époque malgré l’étonnante ressem-
blance des complexes urophores (Nelson 1973b,
figs 6C, 8B, C ; Taverne 1975, fig. 3, 1983,
fig. 5).
Cela m’a conduit à réétudier T. formosa pour ten-
ter de clarifier ces quelques données anatomiques
et de trancher le problème de ses relations avec les
Bananogmiidae.

DESCRIPTION

Le problème des pariétaux (Fig. 3)
Les Tselfatiiformes possèdent un crâne de type
médio-pariétal avec de grands pariétaux jointifs
de forme plus ou moins carrée (Loomis 1900,
pl. XXI, fig. 1 ; obs. pers.). Moorevillia hardi
Applegate, 1970 du Campanien de l’Alabama
(États-Unis) avec ses larges pariétaux séparés par
un vaste supraoccipital (Applegate 1970,
fig. 197R) est la seule exception.
Les spécimens connus de T. formosa sont mal
conservés et les têtes toujours fossilisées par leur
face latérale. Plusieurs exemplaires montrent le
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supraoccipital qui surplombe le pariétal et qui
vient quasi au contact du frontal, ce qui explique
qu’Arambourg (1954) et Taverne (1983) aient
interprété ce crâne comme latéro-pariétal
quoique Sorbini (1976) et Bardack & Teller-
Marshall (1980) soient d’un avis contraire.
Deux spécimens (le paratype MNHN T 56 D et
le spécimen MCSN IG 37539) montrent, toute-
fois, que les pariétaux sont très étirés dans le sens
transversal et qu’ils deviennent très étroits dans la
région médiane du crâne mais restent néanmoins
en contact, empêchant ainsi le supraoccipital de
rejoindre complètement les frontaux. Le crâne est
donc de type médio-pariétal et offre dans cette
région une morphologie similaire à celle de
Plethodus oblongus (Taverne sous presse a, figs 3,
4A) mais qui diffère de celle des autres Tselfatii-
formes chez lesquels les grands pariétaux jointifs
montrent une forme beaucoup plus carrée.

Le problème du rétroarticulaire (Fig. 4)
Le rétroarticulaire des Tselfatiiformes est fusionné
à l’angulaire, tandis que l’articulaire demeure
autogène (Loomis 1900, pl. XXI, fig. 5 ; Nelson
1973b, figs 2D, 5, 6B). Enischnorhynchus fait
exception avec son petit rétroarticulaire séparé de

l’angulaire (Bardack 1965, fig. 2). Chez T. for-
mosa, Taverne (1983, fig. 2) décrit également un
rétroarticulaire indépendant de l’angulaire, une
situation différente donc du cas général des
Tselfatiiformes.
En fait, chez T. formosa, l’état du rétroarticulaire
diffère d’une face à l’autre de la mandibule. Le
spécimen MNHN T 55G montre la face externe.
Le rétroarticulaire y est complètement fusionné à
l’angulaire et aucune ligne de suture ne subsiste
entre les deux os (Fig. 4A). Le paratype MNHN
T 56D et G ainsi que l’exemplaire MNHN T 52
exhibent la face interne. On y observe un
profond sillon qui sépare complètement le rétro-
articulaire de l’angulaire (Fig. 4B). On voit aussi,
sur le spécimen MNHN T 52, l’empreinte de
l’articulaire autogène. La fusion du rétroarticu-
laire et de l’angulaire existe donc bien chez T. for-
mosa mais elle est incomplète. Elle se réalise
uniquement au niveau de la face externe de la
mâchoire inférieure mais pas sur sa face interne
où la suture entre les deux os demeure clairement
visible.
Les exemplaires MNHN T 52 et T 56D et G
montrent aussi de façon très nette que le rétro-
articulaire, quoique vaste, est totalement exclu de
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FIG. 3. — Tselfatia formosa Arambourg, 1943. Représentation schématique du toit crânien (paratype MNHN T. 56D). Abréviations :
c.iorb., canal sensoriel infraorbitaire ; c.pa., commissure sensorielle pariétale (= branche pariétale du canal supraorbitaire) ; c.sorb.,
canal sensoriel supraorbitaire ; Dsph, dermosphénotique ; Epi, épiotique (= épioccipital) ; Fr, frontal ; Ic, intercalaire ; Meth, méseth-
moïde ; PA, pariétal ; Pte, ptérotique ; Rad 1, premier ptérygophore (= radial) dorsal ; Soc, supraoccipital ; Sph, sphénotique 
(= autosphénotique). Échelle : 0,5 mm.



la fossette d’articulation pour le carré uniquement
formée par l’angulaire et l’articulaire (Fig. 4B).

Quelques données ostéologiques complémentaires
(Figs 5-7)
Certains caractères squelettiques de T. formosa ne
sont pas mentionnés ou sont décrits de manière
trop succincte dans Taverne (1975, 1983) et
méritent un meilleur développement.
Les petites dents du bord oral du prémaxillaire,
du maxillaire et du dentaire ne sont pas disposées
en une seule rangée mais en plages allongées et
très étroites.

Aucun spécimen ne montre de basisphénoïde. Le
grand développement du septum osseux interorbi-
taire formé par l’orbitosphénoïde, les pleuro-
sphénoïdes et le parasphénoïde explique ce
caractère. Le basisphénoïde a soit disparu, soit il s’est
fusionné avec les pleurosphénoïdes dans le septum.
Le spécimen MCSN IG 37539 laisse voir la face
ventrale du parasphénoïde. La région denticulée de
cet os est allongée, assez étroite et à surface plane.
L’exemplaire MNHN T 52D montre la plaque
denticulée linguale dans sa totalité (Fig. 5). Celle-
ci est unique, formée par la fusion du dermobasi-
hyal et des dermobasibranchiaux. Elle est
allongée mais relativement étroite. Sa largeur
équivaut à 20 % de sa longueur.
Les rayons des nageoires sont branchus, sauf les
premiers qui restent pointus, mais cette dichoto-
mie ne porte que sur les extrémités distales des
lépidotriches. La segmentation en articles des
rayons se marque parfois mais elle n’intéresse
également que les extrémités distales des lépido-
triches, la plus grande partie de ceux-ci demeu-
rant insegmentée. Le premier grand rayon des
nageoires dorsale et anale est, en revanche, seg-
menté sur presque toute sa longueur. Le bord
antérieur de ce rayon porte deux rangées juxtapo-
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Qu Qu
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Dn Rart   +   An Rart An

FIG. 4. — Tselfatia formosa Arambourg, 1943. Représentation schématique de l’extrémité postérieure de la mandibule ; A, face
externe où le rétroarticulaire se soude à l’angulaire (exemplaire MNHN T. 55G) ; B, face interne où le rétroarticulaire demeure indé-
pendant de l’angulaire (exemplaire MNHN T. 52G). Abréviations : An, angulaire (= angulo-splénial) ; Art, articulaire ; Dn, dentaire
(= dento-splénial, dentalo-splénial) ; Qu, carré (= quadratique) ; Rart, rétroarticulaire. Échelles : 3 mm.

Dbhy Dbbr+

avant

FIG. 5. — Tselfatia formosa Arambourg, 1943. Représentation
semi-schématique de la plaque denticulée linguale (exemplaire
MNHN T. 52G). Abréviations : Dbbr, dermobasibranchial ;
Dbhy, dermobasihyal (= dermentoglosse). Échelle : 2 mm.



sées de pseudo-fulcres. C’est là une apomorphie
que Tselfatia formosa partage avec Plethodus
oblongus (Taverne sous presse a, fig. 6) et qui ne
se retrouve chez aucun autre membre de l’ordre
des Tselfatiiformes. Les pseudo-fulcres sont, tou-
tefois, nettement plus larges chez le premier que
chez le second, ce qui permet de les distinguer
aisément. Le spécimen MCSN IG 37540 montre
la base d’un tel grand rayon (Fig. 6). On y voit
que les pseudo-fulcres les plus basaux sont des
excroissances antéro-dorsales des hémi-lépido-
triches. Ce n’est qu’un peu plus haut sur le rayon,
que les pseudo-fulcres prennent leur autonomie
par rapport à l’axe du lépidotriche. Ce spécimen
montre aussi qu’il y a concordance de dimension
entre un article du lépidotriche et une paire de
pseudo-fulcres. Chez Plethodus oblongus, les pseudo-
fulcres sont très étroits et plusieurs paires de ces
derniers correspondent à un seul article du lépido-
triche concerné (Taverne sous presse a, fig. 6A-C).
Les arcs neuraux et hémaux sont larges et,
contrairement au cas général des Tselfatiiformes,
ils marquent une nette tendance à la fusion plus
ou moins complète avec les corps vertébraux cor-
respondants (Fig. 7). Cela s’observe bien sur les
vertèbres de l’exemplaire MCSN IG 37538. Les
neurépines et hémépines qui prolongent ces arcs
sont longues mais pas grêles pour autant
(Taverne 1983 : 173). Elles sont étroites vues de
profil mais le spécimen MCSN IG 37538 montre
qu’elles sont larges dans le plan transversal.
La taille des dernières vertèbres caudales est très
réduite par rapport à celle des premières, comme
chez tous les Tselfatiiformes (obs. pers.).

DISCUSSION

La présente révision montre que les deux prin-
cipaux arguments ostéologiques, à savoir le crâne
latéro-pariétal et le rétroarticulaire autogène,
invoqués par Taverne (1983) pour mettre en
doute la parenté de Tselfatia et des Plethodidae
(= Bananogmiidae) ne sont pas valables. La forme
des os orbitaires, le septum osseux interorbitaire,
les dents des mâchoires, du palais et de la région
linguale distribuées en plages, la fusion partielle
du rétroarticulaire avec l’angulaire, l’articulaire
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FIG. 6. — Tselfatia formosa Arambourg, 1943. La base du premier grand rayon dorsal ou anal avec ses pseudo-fulcres (exemplaire
MCSN IG 37540). Abréviations : F, pseudo-fulcre ; Lep, lépidotriche. Échelle : 5 mm.

FIG. 7. — Tselfatia formosa Arambourg, 1943. Trois vertèbres
caudales (exemplaire MCSN IG 37538 ; l. st. : 230 mm) montrant
la soudure des arcs neuraux et hémaux avec les corps verté-
braux correspondants, ce qui est un caractère exceptionnel
chez les Tselfatiiformes. Abréviations : Hem, arc hémal
(= hémarcual) ; Hemep, hémépine (= hémacanthe) ; Neur, arc
neural (= neurarcual) ; Neurep, neurépine (= neuracanthe) ; 
V, corps vertébral. Échelle : 2 mm.



autogène, les ligaments mandibulo-cleithraux
ossifiés, la morphologie de la ceinture scapulaire
et la position des nageoires pectorales, la forme
générale du corps et celle des nageoires dorsale,
anale et caudale ainsi que l’anatomie si particu-
lière du complexe urophore (Taverne 1975,
1983 ; Bardack & Teller-Marshall 1980) sont, au
contraire, autant de preuves des liens qui unissent
Tselfatia aux autres Tselfatiiformes.
Une question demeure ouverte : Tselfatia s’intègre-
t-il à la famille des Plethodidae ou constitue-t-il,
avec éventuellement d’autres Tselfatiiformes, une
famille particulière des Tselfatiidae ? Ce problème
ne pourra être résolu qu’après la révision de l’en-
semble des genres de l’ordre et l’étude des relations
phylogénétiques au sein de celui-ci.
Taverne (sous presse a) a énuméré les synapomor-
phies qui, parmi les Tselfatiiformes, lient plus
particulièrement Enischnorhynchus et surtout
Plethodus oblongus à Tselfatia, synapomorphies
qui, en revanche, les différencient des autres
genres de l’ordre. Je ne m’y étendrai pas davantage
et je renvoie le lecteur à ce travail.
Quant aux autapomorphies du genre Tselfatia,
elles sont au nombre de neuf :
1. Le mésethmoïde demeure en grande partie car-
tilagineux et seul le dermethmoïde (= rostral) est
bien ossifié (Taverne 1983, fig. 3). Chez les
autres Tselfatiiformes, le mésethmoïde est entiè-
rement osseux (obs. pers.).
2. L’aire denticulée des ectoptérygoïde et entoptéry-
goïde est réduite et ne couvre pas la totalité de la face
interne de ces deux os (Taverne 1983, fig. 4), contrai-
rement aux autres genres de l’ordre (obs. pers.).
3. La plaque denticulée linguale est étroite
(Fig. 5). Sa largeur n’excède pas 20 % de sa lon-
gueur. Cette largeur est nettement plus importante
chez les autres Tselfatiiformes (obs. pers.).
4. Les arcs neuraux et hémaux se soudent partiel-
lement ou complètement aux centres vertébraux
correspondants (Fig. 7). Chez les autres Tselfatii-
formes, les arcs sont appliqués contre les centres
et les recouvrent même en partie (obs. pers.).
5. Les dernières vertèbres caudales sont souvent
unies, de chaque côté, par une lame osseuse latéra-
le (Taverne 1975, fig. 3, 1983, fig. 5) qui n’existe
pas chez les autres genres de l’ordre (obs. pers.).

6. La neurépine préurale I est réduite (Taverne 1975,
fig. 3, 1983, fig. 5 ; Bardack & Teller-Marshall
1980, fig. 3), tandis qu’elle est presqu’aussi longue
que les précédentes chez les autres Tselfatiiformes
(Fig. 2 ; Taverne 1999, fig. 5 ; obs. pers.).
7. Le plateau qui garnit le sommet des ptérygo-
phores dorsaux et anaux acquiert un développe-
ment très important (Taverne 1975, fig. 1), alors
que ce plateau garde des proportions plus
modestes chez les autres genres (Taverne 1999,
fig. 4C ; obs. pers.).
8. Les pseudo-fulcres du premier grand rayon
dorsal et anal sont larges (Fig. 5 ; Taverne sous
presse a, fig. 6D). Les pseudo-fulcres sont, au
contraire, très étroits chez Plethodus oblongus
(Taverne sous presse a, fig. 6A-C). Les autres
genres de Tselfatiiformes sont dépourvus de
pseudo-fulcres le long du premier grand rayon
dorsal et anal (obs. pers.).
9. Le bord postérieur des écailles est pectiné
(Arambourg 1954, pl. XV, fig. 4), ce qui n’est pas
le cas chez les autres Tselfatiiformes (obs. pers.).

POSITION SYSTÉMATIQUE 
DES TSELFATIIFORMES

Au XIXe siècle, les auteurs qui eurent à traiter des
Tselfatiiformes firent peu d’efforts pour les situer
de façon exacte dans la hiérarchie des téléostéens
(Dixon 1850 ; Cope 1877, 1878 ; Woodward
1899 ; Loomis 1900 ; Stewart 1900).
Au XXe siècle, le problème des affinités des
Tselfatiiformes a été maintes fois abordé mais
guère résolu de façon satisfaisante jusqu’ici.
Woodward (1901 : 71, 80) considère Bana-
nogmius comme un Albulidae et Plethodus
comme un possible Osteoglossidae ou Albulidae,
avant de réunir ces deux genres dans la famille des
Plethodidae qu’il juge voisine de celles des
Osteoglossidae et Albulidae (Woodward 1902-
1912 : 105-107). Jordan (1924 : 220) estime
peu claires les affinités des Plethodidae qu’il
considère néanmoins comme appartenant aux
Clupeiformes (= Isospondyli), ce qui ne précise
rien puisque, selon les conceptions de l’époque,
les Clupeiformes renfermaient l’ensemble des
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téléostéens primitifs. Weiler (1935 : 32) et
Bardack (1965 : 1) partagent également cet avis.
Arambourg (1954 : 140) rapporte Tselfatia for-
mosa aux Synenthognathi (= Atheriniformes,
Beloniformes), opinion à laquelle se range
Patterson (1964 : 426). Quant à Le Danois &
Le Danois (1963 : 159), ils intègrent Tselfatia for-
mosa dans leur très hétéroclite ordre des scom-
bres. Patterson (1967 : 233) et Bardack (1968 :
149) tiennent les Plethodidae pour des Osteo-
glossomorpha. Applegate (1970 : 413) élève les
Plethodidae au rang de superfamille des
Plethodoidea qu’il range dans le sous-ordre des
Elopoidei. Nelson (1973b : 17-25) sépare les
Plethodidae et les Tselfatiidae ; il traite les pre-
miers comme de possibles Taenopaedia
(= Elopomorpha + Clupeomorpha), tandis qu’il
laisse les seconds en position incertae sedis.
Taverne (1975 : 65) réunit à nouveau les
Plethodidae et les Tselfatiidae et les tient pour des
Elopiformes proches des Albuloidei. Taverne
(1983 : 178-179) précise que, malgré de
multiples traits ostéologiques spécialisés qui
pourraient rapprocher les Tselfatiidae des Osteo-
glossidae ou des Albulidae, la famille fossile
n’offre pas l’ensemble des apomorphies qui défi-
nissent les Osteoglossomorpha et les Elopo-
morpha et l’auteur laisse les Tselfatiidae en
position incertae sedis au sein des Clupeocephala.
Nelson (1994 : 90) considère les Tselfatiiformes
comme des téléostéens incertae sedis.
Comme on le voit, la position systématique pré-
cise des Tselfatiiformes parmi les téléostéens reste
encore à découvrir, ce que l’application du cla-
disme et la recherche des lignées sœurs plésio-
morphe et apomorphe permettent de faire
aujourd’hui.
Le prémaxillaire et le maxillaire qui bordent tous
deux la bouche, l’absence de processus symphy-
saires ascendant et maxillaire sur le prémaxillaire,
l’absence de processus articulaire en cupule à l’ex-
trémité antérieure du maxillaire, l’absence de
plaque dentée fusionnée avec le troisième épi-
branchial (Fig. 9), l’absence de fortes épines ini-
tiales impaires aux nageoires dorsale et anale, la
position abdominale de la ceinture pelvienne, la
présence d’épicentraux et les 19 rayons caudaux

principaux sont autant de caractères qui situent
les Tselfatiiformes au sein des téléostéens primi-
tifs et permettent d’éliminer toute idée de parenté
avec un quelconque groupe d’Eurypterygii
(Johnson 1992).
Les rapports que certains ont cru voir entre les
Osteoglossomorpha et les Tselfatiiformes reposent
essentiellement sur le crâne médio-pariétal, la den-
tition intrabuccale très développée, le septum inter-
orbitaire osseux et la plaque hypurale. Les deux
premiers caractères sont plésiomorphes chez les
téléostéens et les os dentés des Osteoglossomorpha
ne sont pas percés de petits puits comme chez les
Tselfatiiformes. Un septum interorbitaire existe
chez quelques Osteoglossomorpha mais pas chez
tous et un tel septum se retrouve également dans
d’autres lignées téléostéennes. La plaque hypurale,
présente chez quelques Osteoglossomorpha, est for-
mée par les troisième, quatrième et cinquième
hypuraux soudés entre eux et au petit centre ural II
(Taverne 1979 : 61-70), tandis qu’elle est compo-
sée des quatre premiers hypuraux fusionnés entre
eux et avec une petite vertèbre composite urale I et
II chez les Tselfatiiformes (Fig. 2). De plus, les
Osteoglossomorpha sont définis par un certain
nombre de caractères spécialisés (Patterson 1977 ;
Patterson & Rosen 1977 ; Taverne 1979, 1998 ;
Lauder & Liem 1983 ; Li & Wilson 1996 ; Li et al.
1997 ; Arratia 1997) que l’on ne retrouve pas chez
les Tselfatiiformes. À l’inverse, beaucoup de traits
évolués des Tselfatiiformes ne sont pas présents
chez les Osteoglossomorpha et la morphologie si
typique des premiers ne rappelle en rien celle des
seconds. Il est donc clair que les Tselfatiiformes ne
peuvent appartenir au super-ordre des Osteo-
glossomorpha ainsi que l’analyse des caractères faite
par Taverne (1975 : 55-58) l’avait déjà montré.
Les Tselfatiiformes ont aussi été rapprochés à
diverses reprises des Elopomorpha, notamment sur
la base de la fusion entre l’angulaire et le rétroartic-
ulaire, l’articulaire demeurant autogène (Nelson
1973a, b), un caractère qui se retrouve aussi chez
les Gymnarchidae (Taverne 1972, fig. 105 ;
Nelson 1973a, fig. 3E, F) et de grands spécimens
d’Hiodontidae (Ridewood 1904, pl. 25, figs 18,
22 ; Nelson 1973a, fig. 3C, D). Il faut admettre
que ce caractère évolué est homoplasique et non
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pas synapomorphique puisque les Tselfatiiformes
ne montrent pas, par ailleurs, les caractères spécial-
isés crâniens et caudaux qui définissent aujour-
d’hui les Elopomorpha (Forey 1973 ; Patterson
1977 ; Patterson & Rosen 1977 ; Lauder & Liem
1983 ; Forey et al. 1996 ; Arratia 1997). Ces
derniers n’offrent pas davantage les traits
ostéologiques évolués qui caractérisent les
Tselfatiiformes. On ne peut donc pas intégrer cet
ordre au super-ordre des Elopomorpha.
Sans entrer dans une discussion détaillée, il est tout
aussi évident que les Tselfatiiformes n’exhibent pas les
apomorphies des Ichthyodectiformes (Taverne
1977a, 1986 ; Patterson & Rosen 1977 ; Maisey
1991a) ni des Crossognathiformes (Forey 1977 ;
Taverne 1987, 1989 ; Maisey 1991b, c), les deux
autres grands ordres de téléostéens fossiles du Crétacé.
Les caractères fondamentaux des Clupeocephala
ont été maintes fois discutés ces dernières années
(Nelson 1973a ; Patterson 1977 ; Patterson &
Rosen 1977 ; Lauder & Liem 1983 ; Taverne
1989 ; Arratia 1997). Différentes apomorphies
ostéologiques qui les caractérisent ont ainsi été
mises en valeur :
1. La mandibule présente une fossette articulaire
pour le carré uniquement formée par l’angulaire
et l’articulaire. Le rétroarticulaire en est exclu.
Chez les Tselfatiiformes, le rétroarticulaire est
généralement soudé à l’angulaire (Fig. 8 ; Nelson
1973b, figs 2D, 5A-D, 6B) mais un sillon persiste
parfois au niveau de la ligne de soudure entre les
deux os, sillon qui passe nettement en dessous de
la fossette articulaire et qui montre que le rétro-
articulaire ne joue aucun rôle dans la formation
de cette dernière. Le fait que le rétroarticulaire
des Tselfatiiformes ne participe pas à cette fos-
sette est confirmé par les cas d’Enischnorhynchus,
le seul genre où le rétroarticulaire demeure
indépendant de l’angulaire (Bardack 1965,
fig. 2), et de Tselfatia où la fusion du rétroarticu-
laire et de l’angulaire est incomplète (Fig. 4A, B).
2. L’articulaire et l’angulaire fusionnent.
Les Tselfatiiformes offrent encore un articulaire
autogène (Figs 4B, 8 ; Nelson 1973b, figs 2D, 5A-
D, 6B) et ne répondent donc pas à ce caractère.
Toutefois, Taverne (1989) a montré que ce trait
s’était réalisé au moins à deux reprises et de façon

indépendante chez les Clupeocephala. En effet,
les Crossognathiformes, qui sont les plus
archaïques des Clupeocephala, offrent à cet égard
les deux situations puisque les Notelopidae mon-
trent encore l’état primitif de l’articulaire auto-
gène (Forey 1977, fig. 5), que la fusion est
complète (Nelson 1973b, fig. 2C ; Forey 1977,
figs 11C, 19) ou incomplète (Taverne 1987,
fig. 3) selon les cas chez les Pachyrhizodontidae et
que l’état évolué de la fusion totale des deux os est
réalisé chez les Crossognathidae (Patterson &
Rosen 1977 : 133 ; Taverne 1989, fig. 5).
De plus, des exceptions sont connues au sein des
Clupeocephala parmi les Clupeomorpha. C’est
ainsi que les Denticipitoidei peuvent présenter les
deux conditions selon les individus, avec soit l’ar-
ticulaire autogène (Arratia 1997, fig. 85C), soit
l’articulaire et l’angulaire fusionnés (Greenwood
1968, fig. 17B) et que de très rares Clupeoidei
peuvent également exhiber un articulaire auto-
gène à l’état adulte (Arratia 1997, fig. 85D).
3. L’ouverture postérieure du canal sensoriel
mandibulaire est située sur la face externe de la
mandibule.
Les Tselfatiiformes ont gardé la situation primi-
tive d’un canal mandibulaire qui s’ouvre
postérieurement sur la face interne de la
mandibule (Fig. 8 ; Nelson 1973b, figs 2D, 5D,
6B) et sont donc moins évolués sur ce point que
les Clupeocephala, sauf les plus archaïques d’en-
tre eux, les Crossognathiformes, qui possèdent
également l’ouverture postérieure du canal
mandibulaire sur la face interne de l’angulaire
(Nelson 1973b, fig. 2C ; Forey 1977, figs 5,
11C ; Taverne 1987, fig. 3).
Les Osteoglossomorpha posent problème à ce
propos. Ils sont plus primitifs que les Clupeoce-
phala, les Crossognathiformes ou les Tselfatiiformes
mais ils montrent déjà l’ouverture postérieure du
canal mandibulaire sur la face externe de la mandibu-
le (Nelson 1973a, figs 2C, E, G, J, L, 3A, C, E, G).
C’est d’ailleurs la raison majeure qui pousse Arratia
(1997) à faire des Osteoglossomorpha un clade apo-
morphe par rapport aux Elopomorpha. Je pense que
l’apparition de ce caractère s’est faite de façon indé-
pendante chez les Osteoglossomorpha et chez les
Clupeocephala. Le cas des Hiodontidae, les plus pri-
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mitifs des Osteoglossomorpha actuels, éclaire ce
problème. Chez ces poissons, l’ouverture postérieure
du canal mandibulaire se situe à l’extrémité posté-
rieure de la mandibule, pratiquement à la limite des
deux faces de celle-ci (Nelson 1973, fig. 3C ;
Taverne 1977b, fig. 2 ; Arratia 1997, fig. 86B) et il
n’est pas rare de trouver des exemplaires où une
seconde ouverture postérieure existe sur la face inter-
ne de l’angulaire, cette fois, juste en arrière du rétro-
articulaire (Taverne 1977b : 40, fig. 15). Il est très
vraisemblable que l’ouverture interne corresponde à
l’ouverture primitive et que l’ouverture externe soit
de néoformation.
4. Le supratemporal (= extrascapulaire) subit dif-
férents types de réduction (Taverne 1989 : 97-98).
Les seuls Clupeocephala qui conservent un
supratemporal complet sont les Crossognathi-
formes, l’ordre le plus archaïque de ce clade et
entièrement fossile (Taverne 1989).
Chez les Tselfatiiformes, le supratemporal est
réduit, situé derrière le ptérotique et l’épiotique et
il ne rejoint pas son homologue sur la ligne mé-
diane du crâne (Fig. 10 ; Taverne 1983, fig. 2,
1999, fig. 2, sous presse a, fig. 3).
5. Lorsqu’ils sont présents, les dermopharyngo-
branchiaux dentés sont soudés aux trois premiers

pharyngobranchiaux (= infrapharyngobran-
chiaux) et le dermocératobranchial du cinquième
arc au cinquième cératobranchial.
Chez les Crossognathiformes, les deuxième et
troisième pharyngobranchiaux ne sont connus
que chez un seul individu et ils ne sont pas dentés
(Forey 1977 : 156), soit que les dermopharyngo-
branchiaux correspondants manquent, soit qu’ils
soient perdus. Des plaques dentées sont associées
aux cinquièmes cératobranchiaux mais n’y sont
pas soudées (Forey 1977 : 136, 155, fig. 18).
Chez les Tselfatiiformes, des dermopharyngo-
branchiaux dentés sont soudés aux deuxième et
troisième pharyngobranchiaux, tandis que le cin-
quième cératobranchial ne porte pas de dents
(Fig. 9). Le premier pharyngobranchial paraît
avoir été édenté. Loomis (1900, pl. XXI, fig. 3)
figure, en effet, un neurocrâne de Thryptodus en
vue ventrale où le premier suprapharyngobran-
chial et le premier infrapharyngobranchial droits
demeurent attachés à l’arrière du parasphénoïde
et ces os ne portent pas de dents.
6. L’arc neural ural I est absent, réduit ou soudé
aux uroneuraux ou à l’arc neural préural I.
L’arc neural ural I a complètement disparu chez
les Tselfatiiformes (Fig. 2 ; Nelson 1973b, figs 6C,
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FIG. 8. — Bananogmius evolutus (Cope, 1877). Partie postérieure de l’hémi-mandibule gauche en vue interne (holotype AMNH 2101),
montrant l’angulaire et le rétroarticulaire soudés, le sillon qui marque la ligne de cette soudure, l’articulaire autogène et la fossette
articulaire pour le carré formé par l’angulaire et l’articulaire. Abréviations : An, angulaire (= angulo-splénial) ; Art, articulaire ; f.a., fos-
sette articulaire de la mandibule pour le carré ; o.c.m., orifice postérieur du canal sensoriel mandibulaire ; p.part., processus postar-
ticulaire de l’angulaire ; Rart, rétroarticulaire ; s., sillon marquant la limite des angulaire et rétroarticulaire fusionnés. Échelle : 1 cm.
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FIG. 9. — Bananogmius evolutus (Cope, 1877). Partie du squelette branchial (exemplaire BMNH P. 10159) qui montre les deuxième
et troisième pharyngobranchiaux auxquels sont soudés les éléments dermiques dentés correspondants ainsi que le troisième épi-
branchial et le cinquième cératobranchial dépourvus de dents. Abréviations : Cbr 1 à 5, cératobranchiaux 1 à 5 ; CHy p., cératohyal
postérieur ; Ebr 1, 2, 3, 4, épibranchiaux 1, 2, 3, 4 ; Hym, hyomandibulaire ; Pbr 2, 3 + Dpbr 2, 3, deuxièmes et troisièmes pharyn-
gobranchiaux et dermopharyngobranchiaux soudés deux à deux. Échelle : 2 cm.

8B, C ; Taverne 1975, fig. 3, 1983, fig. 5, 1999,
fig. 5).
7. Le premier uroneural présente l’une ou l’autre
forme de stégurie (Taverne 1989 : 97, note infra-
paginale 16).
Les Tselfatiiformes ont perdu les uroneuraux
(Fig. 2 ; Nelson 1973b, fig. 8B, C ; Taverne
1975, fig. 3, 1983, fig. 5, sous presse b, fig. 5 ;
Bardack & Teller-Marshall 1980, figs 1, 3, 6).
Toutefois, Chanet (1997, fig. 4) a signalé dans
l’Albien inférieur du sud-est de la France un
complexe urophore assez particulier qu’il attribue
à un pléthodidé car les arcs neuraux et hémaux y
sont autogènes, ce qui est un caractère de
Tselfatiiformes. Les premiers hypuraux sont
fusionnés en une plaque soudée à un minuscule
centre terminal ural I et II. On n’observe pas de
cinquième ni de sixième hypuraux autogènes mais
cette perte pourrait être due à un artefact de fossi-
lisation. La vertèbre préurale I est normalement
développée et un arc hémal ainsi qu’un parhypu-

ral lui sont associés. Il y a un seul uroneural élargi
en un vaste stégural qui ne dépasse pas vers l’avant
le niveau de la vertèbre préurale I. Ce stégural
cache les éventuels arc neural et neurépine qui
existaient peut-être au niveau de cette vertèbre.
On n’observe pas d’épural. Ce squelette caudal
diffère donc de celui des Tselfatiiformes mais
pourrait appartenir à une forme plus primitive
quoique située dans la lignée évolutive de l’ordre.
Dans ce cas, les Tselfatiiformes seraient bien pas-
sés par un stade de stégurie avant que leurs uro-
neuraux disparaissent.
La stégurie existe déjà chez les Crossognathiformes.
Elle se limite à un léger élargissement de la partie ven-
trale du premier uroneural chez les Crossognathidae
(Patterson & Rosen 1977, fig. 21 ; Taverne 1989,
fig. 6). Elle devient un très fort élargissement de la
base de ce premier uroneural chez les Notelopidae
(Taverne 1976, fig. 1 ; Forey 1977, fig. 10 ; Maisey
1991c, fig. p. 267) et chez les Pachyrhizodontidae qui
peuvent également acquérir des expansions ventrales



sur cet uroneural (Forey 1977, figs 24A, B, 36 ;
Taverne 1987, figs 4, 5, 1994, fig. 6, 1996, fig. 5 ;
Maisey 1991b, fig. p. 255).
Remarquons encore que cette stégurie n’est pas
rigoureusement limitée aux Clupeocephala.
Arratia (1997 : 137, 138) a rappelé qu’une légère
stégurie s’observe parfois chez des téléostéens
archaïques non clupéocéphales du Jurassique et
même exceptionnellement chez les Elopidae. À
l’inverse, certains Clupeocephala primitifs fossiles
paraissent dépourvus de stégurie dans le super-
ordre des Clupeomorpha (Maisey 1993, fig. 6C,
D ; Taverne 1997, figs 4, 6) et dans l’ordre des
Gonorhynchiformes (Taverne 1974, fig. 3, 1981,
fig. 8 ; Poyato-Ariza 1996, figs 16-18), ce qui est
probablement dû à une réversion.
8. Le squelette caudal comporte six hypuraux au
maximum.
Ce caractère paraît homoplasique au sein des
Clupeocephala puisqu’il se réalise au moins deux
fois de façon indépendante dans ce clade, une
première fois chez les Crossognathiformes où les
Crossognathidae comptent encore neuf hypuraux
(Patterson & Rosen 1977, fig. 21 ; Taverne

1989, fig. 6) tandis que les Notelopidae et les
Pachyrhizodontidae n’en comportent jamais plus
de six (Forey 1977, figs 10, 24, 36 ; Taverne
1987, figs 4, 5, 1994, fig. 6, 1996, fig. 5 ; Maisey
1991b, fig. p. 255, 1991c, fig. p. 267) et une
seconde fois chez les autres Clupeocephala. Ce
caractère pourrait même s’être manifesté une troi-
sième fois chez les Clupeocephala si les
Orthogonikleithridae à sept hypuraux du
Jurassique supérieur de l’Europe sont bien des
Salmoniformes comme le pense Arratia (1997 : 60).
Les Tselfatiiformes possèdent cinq ou six hypuraux
selon les cas dont les quatre premiers sont fusion-
nés en une vaste plaque hypurale (Fig. 2 ; Taverne
1975, fig. 3, 1983, fig. 5, sous presse b, fig. 5 ;
Bardack & Teller-Marshall 1980, figs 1, 3, 6).
La phylogénie des Clupeocephala s’établit donc
comme le montre le cladogramme de la Figure 11.
Les Crossognathiformes partagent avec les autres
Clupeocephala les synapomorphies (1), (6) et (7).
Les Tselfatiiformes, les Otocephala (Clupeomor-
pha + Ostariophysi) et les Euteleostei sont davan-
tage évolués et présentent aussi les synapo-
morphies (4), (5) et (8). Les Otocephala et les
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FIG. 10. — Bananogmius aratus (Cope, 1877). La partie dorso-postérieure du crâne en vue latérale droite (holotype AMNH 2403)
montrant le supratemporal réduit. Abréviations : Dsph, dermosphénotique ; Fr, frontal ; Iorb 4, 5, infraorbitaires 4, 5 ; Op, operculaire ;
Pa, pariétal ; Pop, préoperculaire ; Pt, post-temporal ; Pte, ptérotique ; Soc, supraoccipital ; St, supratemporal (= extrascapulaire).
Échelle : 2 cm.



Euteleostei se distinguent des Clupeocephala prim-
itifs par l’apparition des synapomorphies (2) et (3).

CONCLUSION

Tselfatia formosa est un représentant évolué des
Tselfatiiformes. Cet ordre appartient à la cohorte
des Clupeocephala. Au sein de celle-ci, il est apo-
morphe par rapport aux Crossognathiformes et
forme la lignée sœur plésiomorphe d’un clade qui
réunit les Otocephala (Clupeomorpha +
Ostariophysi) et les Euteleostei.
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