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RESUME
L’¢tude de l'ostéologie de « Bananogmius » evolutus (Cope, 1877) a permis de
déterminer que cette espéce ne possede pas les deux autapomorphies typiques
du genre Bananogmius Whitley, 1940, qui sont le processus postero-ventral
pointu de I'antorbitaire et I'ectoptérygoide édenté, et qu’elle ne doit donc pas
y étre rattachée. Elle en differe aussi par divers autres caractéres : le neuro-
crane peu élevé, le mésethmoide allongé et pointu, 'ethmoide latéral réduit,
Iorbitosphénoide de petite taille, le septum interorbitaire incomplet, le cin-
qui¢me infraorbitaire réduit, le prémaxillaire beaucoup plus long que large, le
préoperculaire & branche ventrale courte, la ceinture et les nageoires pel-
viennes réduites, le complexe hémaxanal de type 3, les processus latéraux tres
développés sur les ptérygophores dorsaux postérieurs, le nombre élevé de ver-
MOTS CLES  tebres, la perte de 'arc hémal préural 1, la perte du sixieme hypural et la pré-

T Teleostei, ooy e décussons dermiques sur le dos. Par son dermobasihyal en forme de
selfatiiformes, . .
Pentanogmius evolutus n. comb., ~ pentagone, « B. » evolutus se rattache clairement au genre Pentanogmius
rétacé SllPéflliellr mUﬁ“.fh Taverne, 2000, taxon jusqu’ici trés imparfaitement connu mais dont la seule
tats-unis, . J > . .
ostéologie, autapomorphie est précisément d’avoir le dermobasihyal de forme pentago-

relations phylogénétiques.  nale. Au sein des Tselfatiiformes, Pentanogmius est un genre dérivé.
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ABSTRACT

Osteology of Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb. (Teleostei,
Tselfatiiformes) from the marine Upper Cretaceous of the United States. Remarks
on the systematics of the genus Pentanogmius Taverne, 2000.

The study of the osteology of “Bananogmius” evolutus (Cope, 1877) has
showed that this species does not share the two typical autapomorphies of
the genus Bananogmius Whitley, 1940 (i.e. the long sharp ventro-posterior
process of the antorbital and the toothless ectopterygoid), and so it can not be
referred to it. It appears also different from this genus by numerous other
characters : the low neurocranium, the long and sharp mesethmoid, the
reduced lateral ethmoid, the small orbitosphenoid, the incomplete inter-
orbital septum, the reduced fifth infraorbital, the premaxilla much longer
than broad, the preoperculum with a short ventral branch, the reduced pelvic
girdle and fins, the hemaxanal complex of type 3, the large lateral processes on
the posterior dorsal radials, the numerous vertebrae, the loss of the preural
1 hemal arch, the loss of the sixth hypural and the presence of dermal scutes
on the back. By its dermobasihyal pentagon-shaped, “B.” evolutus clearly
belongs to the genus Pentanogmius Taverne, 2000, a taxon still very imper-
fectly known but of which the only autapomorphy is precisely to have a pen-
tagonal toothed dermobasihyal. Within the Tselfatiiformes, Pentanogmius is a

osteology,

phylogenetic relationships.  derived genus.

INTRODUCTION

Bananogmius Whitley, 1940 (qui a remplacé
Anogmius Cope, 1877 [non Cope, 1871] pré-
occupé) est le genre le plus fréquemment cité
parmi les Tselfatiiformes (= Bananogmiiformes),
un ordre de téléostéens marins du Crétacé repré-
sentant 'une des lignées les plus primitives de la
cohorte des Clupeocephala (Taverne 2000a :
fig. 11 ; Cavin 2001 : fig. 16). Ce genre, mal
défini jusqu’ici, a fait Pobjet d’une récente révi-
sion (Taverne 2001b) qui n’y reconnait que
quatre especes valides. Trois d’entre elles
proviennent du Crétacé supérieur du Kansas :
Bananogmius aratus (Cope, 1877), l'espece type,
B. favirostris (Cope, 1877) et B. ellisensis Fielitz &
Shimada, 1999, tandis que la quatrieme est du
Crétacé supérieur de I'Angleterre : B. ornatus
(Woodward, 1923). Par contre, Taverne (2000c)
rapporte Uespece « Bananogmius » crieleyi
Applegate, 1970 du Crétacé supérieur de
I'Alabama au genre Pentanogmius Taverne, 2000.
Taverne (2001b) exclut également du genre
Bananogmius espece « Bananogmius » evolutus
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(Cope, 1877) (= « Bananogmius » polymicrodus
(Stewart, 1898)) du Crétacé supérieur du Kansas
et du Dakota du Sud mais sans préciser davantage
les raisons de cet écartement. Taverne (2001c,
2003) a aussi montré que les genres Thryprodus
Loomis, 1900, Pseudothryptodus Loomis, 1900 et
Syntegmodus Loomis, 1900, tous trois provenant
du Créracé supérieur du Kansas, n’étaient pas
synonymes de Bananogmius et représentaient des
taxons génériques valides contrairement a Iavis
de divers auteurs qui ont traité de ces poissons
(Stewart 1900 : 391 ; Hay 1903 : 29 ; Applegate
1970 : 414).

Le présent article a pour but de compléter mon
travail sur Bananogmius (Taverne 2001b). Il
porte sur I'étude ostéologique de « B. » evolutus
afin de vérifier son appartenance a 'ordre des
Tselfatiiformes, de prouver que cette espece n’ap-
partient pas au genre Bananogmius et d’essayer de
définir sa position systématique au sein de celui-
ci. Cela conduira a établir (voir Discussion) que
« B.» evolutus doit étre rangé, tout comme « B. »
crieleyi, dans le genre Pentanogmius. Cela permet-
tra également une meilleure définition de ce
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genre demeuré jusqu’ici trés imparfaitement
connu.

Cet article entre également dans la série des
publications que Taverne consacre 4 la révision
générale des Tselfatiiformes (Taverne 1975,
1983, 1999, 2000a-d, 2001a-c, 2002a, b, 2003).
Le taxon spécifique Anogmius evolutus (devenu
depuis « Bananogmius » evolurus et rangé ici
dans le genre Pentanogmius) a été décrit par
Cope (1877) sur base d’une hémi-mandibule
gauche découverte dans les terrains de la
Niobrara Formation du Kansas. Cette piéce
holotype, aujourd’hui brisée en trois parties, fut
plus tard redécrite et représentée par Hay
(1903 : fig. 37), Nelson (1973 : fig. 2D) et
Taverne (2000a : fig. 8). L’extrémité symphy-
saire de cette hémi-mandibule est abimée et
quelques petits éclats d’os y manquent, ce qui en
modifie quelque peu le profil. De plus, laile
osseuse horizontale, qui, chez cette espece, sur-
plombe vers I’extérieur le bord supérieur du
dentaire et supporte une partie de la large plage
denticulée mandibulaire, est ici rabattue contre
la face externe de ce dentaire suite & un écrase-
ment subi durant la fossilisation. Ces artefacts
d’origine taphonomique ont été interprétés
erronément par Hay (1903 : 46) comme des
caracteres propres a l'espece.

Une vingtaine d’années apres la publication de
Cope (1877), Stewart (1898 : 195, 196) décrivit
sous les noms de Beryx polymicrodus Stewart,
1898 et de Beryx multidentatus Stewart, 1898 de
nouveaux restes de téléostéens provenant égale-
ment du Crétacé supérieur du Kansas. Cet auteur
s’apercut peu aprés (Stewart 1899, 1900) que
cette identification était fautive, que son matériel
ne se rapportait nullement aux Berycidae Gill,
1862 mais bien au genre Anogmius et il en fit
donc Pespece A. polymicrodus. Cependant, 'au-
teur ne donna qu’une description trés superfi-
cielle des beaux crines dont il disposait (Stewart
1899 : pl. XXXI, 1900 : pl. LXIV).

A la méme époque, Loomis (1900 : 254-257,
pl. XXVI, figs 1-6) décrivit, mais encore une fois
de fagon peu déraillée, d’autres restes criniens mis
au jour dans le Crétacé supérieur du Kansas et
qu’il ateribuait A A. polymicrodus et 3 A. evolutus.
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Il plagait de plus le genre Anogmius en synonymie
d’Osmeroides Agassiz, 1837. Malheureusement,
cet intéressant matériel, conservé jadis au musée
de Munich, a été détruit durant la Seconde
Guerre mondiale (P. Wellnhofer in [itz.
15.11.1974). L’examen des figures de Loomis
(1900) montre néanmoins clairement que les
pitces concernées n’appartiennent pas au genre
crétacé Osmeroides, bien connu depuis I'étude de
Forey (1973), mais se rapportent manifestement
a Pespece « Bananogmius » evolutus.

Malgré les travaux de Stewart (1898, 1899,
1900), Loomis (1900) et Hay (1903), 'ostéologie
de « B. » evolutus reste encore aujourd’hui tres
mal connue. Cela explique sans doute le fait que
jamais personne jusqu’ici n’ait contesté 'apparte-
nance de cette espece au genre Bananogmius,
d’autant plus que les données comparatives
faisaient presque totalement défaut.

Schultze ez al. (1982 : 33) ont mis « B. » polymi-
crodus en synonymie de « B. » evolutus qui a la
priorité. Mes propres observations confirment
complétement cette maniere de voir. La mandi-
bule de « B. » polymicrodus est, en effet, rigou-
reusement semblable 2 celle de « B. » evolutus si
ce ne sont les quelques petites altérations dues
sur cette derniere 2 la fossilisation et déja évo-
quées ci-dessus.

« B. » evolutus est 'un des plus grands Tselfatii-
formes connus. Le spécimen NHM P. 10610
mesure 172 cm de longueur standard et 198 cm
de longueur totale, tandis que le spécimen NHM
P. 9202 mesure 118,5 cm du museau au début
de la région caudale et devait donc mesurer lui
aussi environ 2 m de longueur totale. Seul le
gigantesque Paranogminus du Cénomanien de
IEgypte le dépasse en taille avec ses 3 m de long
(Taverne 2003). « B. » evolutus est également et
de beaucoup le plus abondant des Tselfatiiformes
nord-américains, si 'on en juge par le grand
nombre de pieces qui se rapportent a ce poisson
dans les collections des musées, comparée a la
pauvreté de la représentation des autres especes
de l'ordre dans ces mémes collections. L’abon-
dance du matériel est telle qu’on peut aujour-
d’hui reconstituer le squelette de cette espeéce de
facon parfaite, ce qui en fait le représentant de
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Iordre des Tselfatiiformes de loin le mieux
connu au point de vue de 'ostéologie.

Rappelons que les Tselfatiiformes sont de grands
téléostéens, comptant une vingtaine de genres,
qui ont vécu dans la Mésogée eurafricaine et
ses dépendances, dans la mer intérieure nord-
américaine et dans le Paléoatlantique pendant le
Crétacé, de I’Albien au Campanien (Patterson
1993 : 627). Selon les auteurs, ils comportent
une seule famille, les Plethodidae Loomis, 1900
(Patterson 1993 : 627), ou, au contraire deux
familles, les Plethodidae et les Tselfatiidae
Arambourg, 1943 (Nelson 1994 : 90). Leur mor-
phologie rappelle celle des Coryphaenidae Lowe,
1839 et des Scombridae Rafinesque, 1815. Leur
crine est primitif, A toit souvent large et assez
plat, presque toujours de type médio-pariétal. Il y
a un septum interorbitaire osseux formé par l'or-
bitosphénoide, les pleurosphénoides et 'aile
médio-dorsale du parasphénoide. Les dents des
méchoires, du palais et de la région linguale sont
minuscules, souvent pointues, parfois globuleuses
et toujours disposées en plages. Les os dentés sont
perforés de tubules qui, une fois les dents perdues
suite & P'usure ou la fossilisation, leur conferent
un aspect ponctué typique. Les arcs neuraux et
hémaux sont articulés par gomphose et non pas
soudés aux centres vertébraux. Leurs nageoires
dorsale et anale sont longues et hautes, la dorsale
s’étirant méme sur toute la longueur du dos. Les
nageoires pectorales sont insérées haut sur les
flancs. La ceinture pelvienne occupe une position
abdominale et est fréquemment atrophiée. La
nageoire caudale est grande, bilobée et composée
de 19 rayons principaux. L’hypurostégie est forte.
Le complexe urophore comporte une large
plaque hypurale qui résulte de la fusion des
quatre premiers hypuraux. Cette plaque est elle-
méme soudée 4 une petite vertebre urale I et II.
Le parhypural a disparu (Taverne 2000d : fig. 3)
sauf chez Eoplethodus Taverne, 2000 de 'Albien
de France (Taverne 2000d : fig. 1), un genre pri-
mitif qui représente probablement une famille
particuliére au sein de l'ordre. La vertebre préura-
le 1 porte une fausse neurépine qui dérive de la
fusion et de l'atrophie d’une paire de stéguraux
(Taverne 2000d : figs 1, 3). Pour davantage d’in-

92

formations anatomiques concernant les Tselfatii-
formes et la discussion de leur position systéma-
tique au sein des Clupeocephala, se référer a
Taverne (2000a).

MATERIEL ET METHODE

Les exemplaires qui ont servi de base 2 la présente
étude proviennent des collections paléontolo-
giques de ’American Museum of Natural
History, New York (AMNH), de I'Université du
Kansas, Lawrence (KUVP) et du Natural History
Museum, Londres (NHM).

PENTANOGMIUS EVOLUTUS N. COMB.

AMNH 2101 (holotype) : une hémi-mandibule
gauche (Niobrara Formation du Kansas).

AMNH 2137 : quatre plaques portant divers frag-
ments de crine et de ceinture scapulaire (Niobrara
Formation, Kansas).

AMNH 3073 : divers os craniens (Niobrara Forma-
tion, Gove County, Kansas).

AMNH 3074 : fragments de crine et vertébres
(Niobrara Formation, Logan County, Kansas).
AMNH 7358 : fragments de crdne (Niobrara Forma-
tion, Kansas).

AMNH 8319 : une grande téte complete (Niobrara
Formation, Kansas).

AMNH 8610 : partie postérieure d’un grand neuro-
crine (pas de localité).

AMNH 19289 : partie postérieure d’un grand crine,
des vertebres, un squelette caudal (Pierre Shale
Formation, 2 32 km au sud-ouest d’Edgemont,
Dakota du Sud).

AMNH 19559 : grand neurocrane (Pierre Shale
Foémation, 4 40 km au sud d’Edgemont, Dakota du
Sud).

KUVP 164 : fragments de crane (pas de localité).
KUVP 12083 : partie postérieure d’un toit crinien,
quelques os criniens et quelques vertebres (Niobrara
Formation, Smoky Hill Chalk Member, Indian Creek,
Gove County, Kansas).

KUVP 27815 : c6té gauche d’une grande téte et début
du corps (70 cm de long) (Pierre Shale Formation,
Sharon Springs Member, Wallace Ranch, Dakota du
Sud).

KUVP 68991 : fragments de mandibule et dermobasi-
hyal (pas de localité).

KUVP 69016 (ancien 736) : partie d’un grand crane
(Niobrara Formation, 6,5 km au nord-est de Castle
Rock, Kansas).

KUVP 69372 (ancien 741) : partie d’un grand crne
(Niobrara Formation, 9,65 km au nord-ouest de Wa
Keeney, Kansas).
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NHM P. 9202 : téte, région abdominale et début de la
région caudale d’un grand spécimen en vue latérale
droite (Niobrara Formation, Logan County, pres
d’Elkander, Kansas).

NHM P. 9645 : morceaux de crine (Niobrara Forma-
tion, Kansas).

NHM P. 9646 : un squelette caudal (Niobrara Forma-
tion, Kansas).

NHM P. 10158 : fragments de dermocrine (Niobrara
Formation, Kansas).

NHM P. 10159 : fragments de crine, de squelette
hyoideo-branchial et de ceinture scapulaire (Niobrara
Formation, Kansas).

NHM P. 10610 : grand spécimen presque complet en
vue latérale droite (Niobrara Formation, Kansas).
NHM P. 11147 : fragments de machoire supérieure,
de mandibule et quelques os circumorbirtaires
(Niobrara Formation, Kansas).

PENTANOGMIUS CRIELEYT (APPLEGATE, 1970)
KUVP 12048 : morceau d’une tres grande (22 cm de
long) mandibule (pas de localité).

Le matériel a été étudié A 'aide d’un stéréomicro-
scope Wild M 5 et les dessins réalisés par 'auteur
grice 4 une chambre claire. L’observation de
certains détails ostéologiques a été améliorée par
I’aspersion d’eau ou d’éthanol.

SYSTEMATIQUE

Ordre TSELFATIIFORMES Nelson, 1994
Famille PLETHODIDAE Loomis, 1900

Genre Pentanogmius Taverne, 2000

Plethodus Dixon, 1850 (partim) : 366.

Anogmius Cope, 1877 (non Cope, 1871) (partim) :
179.

Osmeroides Agassiz, 1837 (sensu Loomis, 1900 : 254
oli ce genre est employé erronément).

Ananogmius White & Moy-Thomas, 1940 (partim) :
502.

Bananogmius Whitley, 1940 (partim) : 242.
Pentanogmius Taverne, 2000c : 113.

ESPECE TYPE. — Plethodus pentagon Woodward, 1899,
par désignation dans Taverne 2000c : 114.

DIAGNOSE EMENDEE (les caractéres suivis du signe *
sont autapomorphiques pour le genre). — Tselfatii-
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forme de grande taille ; toit cranien presque plat ;
crine médio-pariétal & grands pariétaux quadrangu-
laires ; prémaxillaires séparés 'un de lautre et du
mésethmoide ; plage dentée du dentaire formant un
plateau horizontal qui dépasse vers I'extérieur le bord
de los (*) ; zone dentée du parasphénoide étroite a
modérément large et légerement concave ; supra-
maxillaire articulé dans une encoche du maxillaire et
présentant un processus antérieur pointu longeant le
maxillaire en avant de I'encoche ; préoperculaire a
branche ventrale trés courte ; plaque dentée linguale
formée de deux pitces, le dermobasihyal et les der-
mobasibranchiaux fusionnés des trois premiers arcs ;
dermobasihyal de forme pentagonale, avec le bord
antérieur plus ou moins creusé et une pointe pos-
térieure qui s’encastre dans le dermobasibran-
chial (*) ; complexe hémaxanal de type 3 ; hypural 6
perdu.

REMARQUE

Il est possible que certaines apomorphies de
P. evolutus n. comb., telles I'aplatissement du
neurocrane, le mésethmoide pointu a l'avant, la
présence d’une fontanelle mésethmo-frontale,
l'atrophie de I'ethmoide latéral et du cinquieme
infraorbitaire, le septum interoculaire osseux
incomplet suite au faible développement de
I'orbitosphénoide, le nombre réduit de rayons
branchiosteges, le coracoide réduit, le grand
nombre de vertebres et les écussons dermiques du
dos, soient des caracteres génériques de Pentano-
gmius. Mais les os concernés ne sont pas conser-
vés chez les autres especes du genre. On ne peut
donc en étre sfir.

Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb.

Anogmius evolutus Cope, 1877 : 179. — Woodward
1901 : 72. — Hay 1903 : 46.

Beryx polymicrodus Stewart, 1898 : 195.
Beryx multidentatus Stewart, 1898 : 196.

Anogmius po[ymicmdu: — Stewart 1899 : 117 ; 1900 :
342, — Woodward 1901 : 72.

Osmeroides polymicrodus — Loomis 1900 : 256 ('auteur
a erronément remplacé par « d » le « t » terminal de
Stewart).

Osmeroides evolutus — Loomis 1900 : 257.

Bananogmius evolutus — Nelson 1973 : 18. — Schultze
eral. 1982 : 33.
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Fic. 1. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb. ; A, exemplaire presque complet NHM P. 10610 de 198 cm de longueur
totale ; B, exemplaire NHM P. 9202 comprenant la téte, la région abdominale et le début de la région caudale, ce spécimen
incomplet est long de 118,5 cm et devait mesurer a peu prés 2 m de longueur totale. Photos : Dr Peter Forey ; réalisation : M. Phil

Crabb, photographe (Natural History Museum, Londres).

DIAGNOSE (les caracteres suivis du signe * sont autapo-
morphiques pour l'espece). — Pentanogmius au corps
allongé et modérément élevé ; neurocrine peu élevé ;
mésethmoide massif, long, large et pointu a son
extrémité antérieure (*) ; petite fontanelle médiane
entre le mésethmoide et les frontaux (*) ; ethmoide
latéral réduit ; toit crinien large, de forme triangulaire
et plus ou moins plat ; frontaux larges mais plus larges
a Parri¢re qu’a avant ; grands pariétaux quadran-
gulaires jointifs, encadrés latéralement par les ptéro-
tiques ; dépression fronto-pariétale 4 peine ébauchée ;
fosse temporale ouverte a 'arriere du crine entre le
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ptérotique, I'épiotique et 'intercalaire ; supratemporal
petit ; antorbitaire, supraorbitaire et dermosphéno-
tique articulés entre eux et avec le frontal ; troisieme et
quatrieme infraorbitaires trés vastes ; cinqui¢me infra-
orbitaire réduit (*) ; orbitosphénoide réduit (*) ; sep-
tum interorbitaire osseux incomplet du fait de
I'absence d’articulation entre orbitosphénoide, les
pleurosphénoides et le parasphénoide (*) ; basioccipital
formant seul le condyle pour I'axe vertébral ; vomer
long, large et denticulé ; parasphénoide long, modéré-
ment large, denticulé sur toute sa surface et légerement
concave ; créte médio-dorsale du parasphénoide peu
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FiG. 2. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb., reconstitution d’aprés les exemplaires NHM P. 9202, NHM P. 10610

(auquel I’échelle se rapporte) et KUVP 27815. Echelle : 20 cm.

développée ; palatin petit et denticulé ; endoptéry-
goide long, large et denticulé ; ectoptérygoide long,
étroit et denticulé ; carré bien développé et couvrant
un large symplectique ; prémaxillaire allongé, plus
long que haut, avec son bord oral garni d’une plage de
denticules qui déborde largement sur la face interne de
los et légerement sur sa face externe ; maxillaire garni
d’une plage de denticules ; un seul supramaxillaire
articulé dans une encoche du bord dorsal du maxillaire
et présentant une pointe antérieure qui dépasse
vers ’avant le niveau de I’encoche du maxillaire ;
mandibule allongée, modérément élevée, dépourvue
de processus coronoide différencié ; plage de denti-
cules du dentaire portée par un large re%ord osseux
perpendiculaire au corps méme de l'os ; angulaire et
rétroarticulaire fusionnés ; articulaire autogene ;
préoperculaire & branche dorsale longue et étroite et 2
branche ventrale courte et large ; operculaire et sous-
operculaire bien développés ; sept a neuf rayons bran-
chiosteges larges et contigus (*) ; ligaments ossifiés
hyoideo-cleithraux présents ; plaque denticulée lin-
guale composée de deux os articulés 'un & l'autre : un
dermobasihyal et un dermobasibranchial des trois pre-
miers arc ; dermobasihyal de forme pentagonale, plus
éeroit a I'avant qu’a larritre, 2 bord antérieur légere-
ment concave et dont la pointe postérieure forme un
angle compris entre 90 et 110° (*) ; grand posttempo-
ral de forme triangulaire ; hypercleithrum long et
large, dépourvu d’expansion dorsale ; cleithrum a
courte branche dorsale et longue branche ventrale ;
coracoide petit (*) ; nageoire pectorale implantée haut
sur les flancs et comptant environ 14 rayons ; ceinture
et nageoires pelviennes atrophiées et en position
abdominale ; nageoire dorsale débutant juste en arriére
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de la téte et s’étirant tout au long du dos ; nageoire
anale longue ; tétes des axonostes des premiers ptéry-
gophores dorsaux élargies en petits plateaux et portant
des processus latéraux chez les derniers ; complexe
hémaxanal de type 3 ; environ 80 vertebres (*) ;
vertebres plus hautes que larges, avec leurs faces
latérales ornées de fines ridules horizontales ; arcs neu-
raux et hémaux autogenes ; hémapophyses petites ;
cotes fortes et longues ; épicentraux et épineuraux
présents ; épipleuraux absents ; pédoncule caudal
court ; complexe urophore avec les neurépines et
hémépines autogenes ; vertebre préurale 1 réduite por-
tant une neurépine compléte mais dépourvue d’arc
hémal et de parhypural ; vertebres urales 1 et 2 fusion-
nées en un petit centre terminal soudé & une large
plaque hypurale formée des quatre premiers hypuraux
fusionnés ; cinqui¢éme hypural autogéne ; perte du
sixieme hypural ; nageoire caudale bilobée comptant
19 rayons principaux ; grandes écailles cycloides ;
quelques écussons dermiques sur le dos (*).

OSTEOLOGIE

Morphologie générale (Figs 1 ; 2)

Aucun exemplaire n’est assez complet pour réelle-

ment permettre une bonne étude de la morpholo-

gie générale du poisson. Seul le spécimen NHM P.

10610, dont la longueur standard (l. st.) est de

172 cm, est suffisamment complet pour que

quelques observations puissent se faire a ce sujet :

— longueur de la téte (région operculaire comprise) :
22,7 % 1. st.

95



Taverne L.

lig. os.

AN + RART

BRSTG
POP

Fic. 3. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb., reconstitution du crane et de la ceinture scapulaire en vue latérale gauche
d’apres les exemplaires NHM P. 9202, NHM P. 10158 (auquel se rapporte I’échelle), NHM P. 10159, AMNH 7358, AMNH 8319,
KUVP 12048, KUVP 12083 et KUVP 27815. Abréviations : AN, angulaire (= angulo-splénial) ; ANT, antorbitaire ; BRSTG, rayons
branchiostéges ; CLT, cleithrum ; COR, coracoide (= hypocoracoide) ; DN, dentaire (= dento-splénial, dentalo-splénial) ; DSPH, der-
mosphénotique ; HCLT, hypercleithrum (= supracleithrum) ; IORB 1-5, infraorbitaires 1 a 5 ; lig. os., ligaments ossifiés ; MX, maxil-
laire ; NA, nasal ; OP, operculaire ; PMX, prémaxillaire ; POP, préoperculaire ; PT, posttemporal ; RAD, ptérygophores ;
RART, rétroarticulaire ; SCA, scapula (= hypercoracoide) ; SMX, supramaxillaire ; SOP, sous-operculaire ; SORB, supraorbitaire ;
ST, supratemporal (= extrascapulaire). Les os craniens figurés tels quels sur les Figures 5 et 8 ne sont pas repris dans la Iégende.

Echelle : 2 cm.

— hauteur maximum du corps : 30,2 % L. st.

— longueur prédorsale : 26,7 % . st.

— longueur de la base de la nageoire dorsale :
66,8 % . st.

La comparaison proportionnelle des exemplaires

NHM P. 10610 et NHM P. 9202, qui sont de

taille identique, permet aussi d’estimer la distance

entre le bout du museau et le début des nageoires

pelviennes et de la nageoire anale en fonction de

la longueur standard du premier :

— longueur prépelvienne : 71,7 % L. st.

— longueur préanale : 76,9 % L. st.
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Le crine (Figs 3-9)

Aucun spécimen ne montre un squelette crinien
tout a fait complet mais le grand nombre d’exem-
plaires disponibles permet une compréhension
tres précise de ce crine, plus détaillée que chez
aucune autre espece de Tselfatiiformes.

Les os du dermocrane sont fortement ornementés.
Ony observe des ridules qui rayonnent souvent a
partir d’un centre et plus rarement des petits tu-
bercules. Les os d’origine enchondrale sont lisses.
Le mésethmoide est un os large, plus large a I'ar-
riere qu’a 'avant, allongé et peu épais. Son extré-
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DSPH

SPH PTE

Fic. 4. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb., reconstitution du neurocrane en vue dorsale d’apres les exemplaires NHM
P. 9202 (auquel se rapporte I’échelle), NHM P. 9645, AMNH 8610, AMNH 19559 et KUVP 12083. Abréviations : ANT, antorbitaire ;
BO, basioccipital ; DSPH, dermosphénotique ; EPI, épiotique (= épioccipital) ; EXO, exoccipital ; f. f. m., fontanelle mésethmo-
frontale ; FR, frontal ; f. t., fosse temporale (= posttemporale) ; IC, intercalaire ; METH, mésethmoide ; NA, nasal ; PA, pariétal ;
PTE, ptérotique ; SPH, sphénotique (= autosphénotique) ; SOC, supraoccipital ; SORB, supraorbitaire ; ST, supratemporal

(= extrascapulaire). Echelle : 2 cm.

mité antérieure prend la forme d’une pointe de
fleche triangulaire. Entre le mésethmoide et les
frontaux, on observe une petite fontanelle ovale.
Les ethmoides latéraux sont petits et accolés a
larriere du mésethmoide. Leur forme évoque un
croc. Cela marque une nette différence par rap-
port a la plupart des autres Tselfatiiformes qui
possedent de tres grands ethmoides latéraux. Le
vomer est large, aussi large que le parasphénoide,
allongé et sa surface ventrale est enti¢rement cou-
verte de tres petites dents et de minuscules trous,
traces de dents perdues. Le nasal est large, plat et
s’articule avec le mésethmoide, le frontal et le
supraorbitaire. On n’y distingue pas la trace du
canal sensoriel supraorbitaire.

En arriere du massif ethmoidien, le toit crinien,
formé par les frontaux, les pariétaux, les ptéro-
tiques, les épiotiques et le supraoccipital, est
large, plus large a larriere qu’a avant, relative-
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ment plat et de forme plus ou moins triangulaire.
Il n’y a pas de dépression fronto-pariétale claire-
ment délimitée par un rebord mais la région
médiane de ce toit, située entre les quatre petites
protubérances qui forment les centres de rayon-
nement de Pornementation des frontaux et des
pariétaux, est tres légerement concave. Les fron-
taux sont vastes mais moins larges & I'avant qu’a
Parriere. Les pariétaux sont grands, de forme plus
ou moins carrée et jointifs. Le crine est donc
médio-pariétal. Les ptérotiques sont longs, larges
et bordent latéralement les pariétaux. Les épio-
tiques sont petits et encadrent le supraoccipital
qui porte une créte médiane bien marquée
quoique peu développée. Les canaux sensoriels ne
sont pas visibles sur le toit cranien.

La fosse temporale (= posttemporale) s’ouvre a
Iarriere du crine et de chaque c6té entre le
ptérotique, I'épiotique et l'intercalaire. Un petit
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SOC  EPI

PTE

VO LETH PS f. IV

f. oph. VII
f.Vv

f.c.i.

f.a.

f.t.h. Vil fi. f. IX

Fic. 5. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb., reconstitution du neurocrane en vue latérale gauche d’apres les exem-
plaires NHM P. 9645 (auquel se rapporte I’échelle), NHM P. 10159, AMNH 8610 et AMNH 19559. Méme légende qu’a la Figure 4 et
d. f., dilatator fossa ; f. IV, foramen du nerf pathétique ou trochléaire ; f. V, foramen du nerf trijumeau (V) ; f. IX, foramen du nerf
glossopharyngien (IX) ; f. X, foramen du nerf vague (X) ; f. a., fenétre auditive ; f. c. i., foramen de la carotide interne ; f. hyom., fos-
sette articulaire neurocranienne pour I’lhyomandibulaire ; f. j., foramen postérieur de la pars jugularis ; f. oph. VI, foramen du ramus
ophthalmicus du nerf facial (VII) ; f. t. h. VII, foramen du truncus hyoideomandibularis du nerf facial (VIl) ; LETH, ethmoide latéral ;
OSPH, orbitosphénoide ; PRO, prootique ; PS, parasphénoide ; PSPH, pleurosphénoide (= ptérosphénoide) ; VO, vomer

(= prévomer). Echelle : 2 cm.

supratemporal situé en arriere du ptérotique
masque P'entrée de la fosse temporale. Il n’y a pas
de fosse subtemporale.

L’orbitosphénoide et les pleurosphénoides sont
moins développés que chez les autres Tselfatii-
formes. Ils ne touchent pas le parasphénoide et il
n’y a donc pas de septum interorbitaire osseux
complet comme chez les autres Tselfatiiformes.
Cependant, comme le crine est peu élevé, la dis-
tance entre le parasphénoide, I'orbitosphénoide et
les pleurosphénoides n’est pas trés importante. I
est possible qu'une petite zone cartilagineuse
réunissait ces os chez le poisson vivant, fermant
ainsi completement le septum. Le pleurosphé-
noide est percé d’un petit foramen pour le nerf
pathétique ou trochléaire (IV). L’exemplaire
NHM P. 9645, qui a perdu le parasphénoide,
montre un tres petit basisphénoide situé entre les
pleurosphénoides et les prootiques et qui forme le
début du plafond du myodome. Le parasphénoi-
de est allongé, modérément large, dépourvu de
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processus basiptérygoides et denticulé sur toute sa
surface palatale. Ses processus ascendants sont
peu développés et, A ce niveau, le parasphénoide
est percé de chaque c6té par un petit foramen
pour la carotide interne.

Les sphénotiques forment un petit processus
postorbitaire en ergot qui dépasse de chaque coté
le bord du toit crinien. La face ventrale du sphé-
notique est percée d’un petit foramen pour le
ramus oticus du nerf facial (VII). La dilatator fossa
est étroite, allongée, creusée dans le sphénotique
et le ptérotique et toute entitre située sur la face
ventrale du neurocrine. Elle surplombe la longue
fossette articulaire neurocrinienne pour ’hyo-
mandibulaire qui s’étire sur le sphénotique, le
prootique et le ptérotique. Il n’y a pas de contact
entre le sphénotique et le processus ascendant du
parasphénoide. Les prootiques se rejoignent au-
dessus du parasphénoide en un pont qui forme le
plafond du myodome en arriere du basisphé-
noide. Ce myodome n’a pas d’ouverture posté-
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PSPH f.c.i.

f. oph. VII

f. ot. VI

Pentanogmius evolutus n. comb., téléostéen marin du Crétacé

PRO d.f. f. hyom.

SPH f.t.h.Vi f. .

Fic. 6. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb., reconstitution du neurocrane en vue ventrale d’aprés les exemplaires NHM
P. 9202 (auquel se rapporte I'échelle), NHM P. 9645, NHM P. 10159, AMNH 3073, AMNH 8610, AMNH 19289 et AMNH 19559.
Mémes abréviations qu’aux Figures 4 et 5 et f. ot. VII, foramen du ramus oticus du nerf facial (VIl) ; g. a., gouttiére aortique. Echelle :

2cm.

rieure car, A ce niveau, le parasphénoide est accolé
au basioccipital. La pars jugularis, qui se voit par-
ticulierement bien sur le spécimen NHM
P. 9645, s’étend sur presque toute la longueur du
prootique. Antérieurement, la pars s’ouvre par un
foramen assez vaste qui sert au passage du nerf
trijumeau (V) et de la veine jugulaire. Plus dorsa-
lement, on observe un foramen plus petit qu'em-
prunte le ramus opthalmicus du nerf facial (VII).
Vers la mi-longueur de la pars, sur la face latérale
du prootique, on remarque le foramen du zruncus
hyoideomandibularis du nerf facial (VII). Plus en
arriere encore sur le prootique, on trouve 'ouver-
ture postérieure de la pars par laquelle passe la
veine jugulaire. Dans le plafond du myodome, le
prootique est encore percé de trois petits fora-
mens, ['un antérieur pour le ramus palatinus du
nerf facial (VII), le deuxieme pour le nerf oculo-
moteur commun (III) et le troisitme postérieur
pour le nerf oculomoteur externe (VI). Sur le
prootique droit de 'exemplaire NHM P. 9645, la
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paroi de la pars jugularis a été partiellement éro-
dée et Pon y remarque bien les conduits osseux
qui connectent au sein de cette pars les foramens
du truncus hyoideomandibularis, du ramus palati-
nus et du nerf oculomoteur commun. Les exocci-
pitaux encadrent le foramen magnum et portent
sur leur face ventrale les foramens des nerfs glos-
sopharyngien (IX) et vague (X). Sur certains
exemplaires, tel le AMNH 8610, on observe une
petite fenétre auditive ouverte au point de jonc-
tion du prootique, du basioccipital et de I'exocci-
pital. Les intercalaires sont bien développés. Le
basioccipital forme seul le condyle articulaire
pour I’axe vertébral. Il est creusé ventralement
d’une gouttitre aortique.

Les os de la série orbitaire forment un cercle
osseux complet autour de 'orbite et sont au
nombre de huit. L’antorbitaire, le supraorbitaire
et le dermosphénotique sont articulés entre eux
et avec le bord latéral du toit crinien comme
chez presque tous les Tselfatiiformes. Le
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supraorbitaire ne s’articule qu’avec le frontal ; il
n’atteint pas le niveau du ptérotique.
L’antorbitaire est bien développé mais dépourvu
du processus postéro-ventral pointu qui caracté-
rise le genre Bananogmius (Taverne 2001b :
fig. 2). Les deux premiers infraorbitaires sont
allongés, étroits et reposent sur le maxillaire et le
supramaxillaire. Les troisieme et quatrieme
infraorbitaires sont trés vastes et atteignent le
bord antérieur du préoperculaire. A l'inverse, le
cinqui¢me infraorbitaire est trés petit, ce qui est
exceptionnel chez les Tselfatiiformes ol cet os
est toujours de grande taille. Le dermo-
sphénotique est également un os peu étendu.

Le palatin est petit et sa face interne est denti-
culée. L’endoptérygoide est long et large.
LDectoptérygoide est plus étroit. Ces deux os sont
denticulés ou percés de petits puits, traces de den-
ticules perdus, sur toute leur face interne. Leur
face externe est ornée d’une créte osseuse. Le
métaptérygoide est triangulaire et coincé entre
Pendoptérygoide, le carré et ’hyomandibulaire.
Le carré est également triangulaire, porte un gros
condyle d’articulation pour la mandibule et cache
la plus grande partie du symplectique. Le proces-
sus quadrato-jugal est trés court, pointu et situé
totalement en arri¢re du corps du carré.

La machoire supérieure est constituée dans
chacune de ses moitiés par le prémaxillaire, le
maxillaire et un unique supramaxillaire. Les pré-
maxillaires sont bien individualisés I'un par rap-
port a lautre et ils encadrent le mésethmoide. Le
prémaxillaire est nettement plus allongé que
haut. Il n’y a pas de processus ascendant symphy-
saire mais, par contre, un petit processus pointu
orne la partie postérieure de son bord dorsal. La
plage denticulée du prémaxillaire couvre une par-
tie importante de la face interne de l'os et débor-
de méme sur sa face externe. Le maxillaire est
allongé. Son extrémité antérieure se renfle en un
gros condyle qui s’appuie dans un renfoncement
de la face interne du prémaxillaire et s’articule
aussi avec le palatin. La plage denticulée du
maxillaire occupe surtout la face interne de l'os
mais déborde aussi souvent sur la face externe. Le
supramaxillaire est allongé et s’articule dans une
encoche du bord dorsal du maxillaire. Le supra-
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maxillaire se prolonge en avant de cette encoche
par une petite pointe.

La mandibule est allongée, modérément élevée
et dépourvue de processus coronoide bien mar-
qué. L’articulation mandibulo-quadratique se
situe au niveau de l'arriere de orbite. Chaque
hémi-mandibule comporte un dentaire, un arti-
culaire autogene ainsi qu’un angulaire et un
rétroarticulaire fusionnés 'un a Pautre. La plage
denticulée du dentaire couvre la bordure de la
face interne de I'os mais déborde aussi sur une
plate-forme osseuse horizontale qui surplombe
la face externe de l'os et qui est plus ou moins
développée selon les exemplaires. Le bord sym-
physaire du dentaire est creusé d’une légere
encoche qui ne se voit cependant pas sur la
mandibule holotype (AMNH 2101) suite aux
dégradations subies durant la fossilisation.
L’angulaire posséde un processus postarticulaire
bien développé. L'ouverture postérieure du
canal sensoriel mandibulaire est située sur la face
interne de angulaire.

Le préoperculaire montre une branche dorsale
allongée et une branche ventrale large et tres
courte. Le bord postérieur du préoperculaire est
légerement encoché. L'operculaire est vaste. Le
sous-operculaire est long et A peine un peu
plus large que le dernier rayon branchiostege.
L’interoperculaire est entierement caché par le
préoperculaire. On compte sept a neuf rayons
branchiosteges de longueur et de largeur crois-
santes. Ils sont accolés les uns aux autres et au
sous-operculaire.

Le squelette hyoideo-branchial (Figs 8 ; 10)

Le squelette hyoideo-branchial est partiellement
visible sur plusieurs spécimens et il s’observe spé-
cialement bien sur 'exemplaire NHM P. 10159.

L’hyomandibulaire est large dorsalement, 13 ot il
se renfle en un condyle articulaire allongé pour le
neurocréne, et s’étire en une longue branche ven-
trale épaisse et étroite. Le processus opercularis est
tres développé. Le symplectique, en grande partie
caché derriere le carré, ressemble 4 un grand croc,
assez pointu a avant, large & l'arriére et de forme
légerement arquée. La barre hyoidienne comporte
des hypohyaux dorsal et ventral bien développés
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A
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Fig. 7. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb. ; A, neurocrane partiel NHM P. 9645 en vue ventrale, le parasphénoide est
perdu, le prootique gauche montre le complexe de la pars jugularis avec tous ses foramens, le prootique droit est érodé, ce qui
ouvre partiellement la pars jugularis et montre le rapport avec cette derniére de certains foramens s’ouvrant dans le plafond du
myodome (= pont prootique), seul un petit fragment du basioccipital est conservé, du c6té droit du crane, I'intercalaire manque ainsi
que des morceaux du ptérotique et de I’exoccipital, la fosse temporale se voit ainsi ouverte, son plancher étant perdu. Mémes
abréviations qu’aux Figures 4, 5 et 6 et BSPH, basisphénoide ; d., droit ; g., gauche ; B, agrandissement du centre de la région
postérieure du neurocrane NHM P. 9645 (A). Méme légende qu’aux Figures 4, 5, 6 et 7A et f. lll, foramen du nerf oculomoteur
commun (Ill) ; f. VI, foramen du nerf oculomoteur externe (VI) ; f. pal. VI, foramen du ramus palatinus du nerf facial (V) ; p. my., plafond
du myodome (= pont prootique) ; PBR, pharyngobranchial. Echelles : 2 cm.
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FiG. 8. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb.,
reconstitution d’une partie du suspensorium gauche en vue
externe d’aprés les spécimens NHM P. 9202, NHM P. 10159
(auquel s’applique I’échelle), NHM P. 10610, AMNH 2137 et
AMNH 7358, le palatin, I’ectoptérygoide et ’endoptérygoide
sont également représentés en vue interne dans le dessus de la
figure. Abréviations : ECPT, ectoptérygoide ; ENPT, endoptéry-
goide (= endoptérygoide, mésoptérygoide) ; HYOM, hyoman-
dibulaire ; MPT, métaptérygoide ; PAL, palatin (= autopalatin et
dermopalatin fusionnés) ; QU, carré (= quadratique) ; SY, sym-
plectique. Echelle : 2 cm.

et de grosseur égale, un cératohyal antérieur
allongé et un cératohyal postérieur court. Il n’y a
pas de foramen béryciforme. L’interhyal n’est pas
connu.

La plaque dentée linguale est large et allongée.
Elle est constituée de deux pieces de taille inégale
articulées 'une 4 l'autre, un dermobasihyal et un
grand dermobasibranchial des trois premiers arcs
branchiaux. Le dermobasihyal est de forme pen-
tagonale. Le bord antérieur de I'os représente la
base du pentagone et cette base est creusée en son
centre. L’extrémité postérieure du dermobasihyal
forme le sommet pointu de ce pentagone, lequel
s’enfonce dans le bord antérieur creusé du der-
mobasibranchial. L’angle de ce sommet va de
90 a 110° selon les exemplaires.

Les hypobranchiaux ne sont pas connus. Les cing
cératobranchiaux sont allongés et en forme de
gouttiere A concavité dirigée vers le bas. Ils sont
édentés. Les quatre épibranchiaux sont allongés
quoique plus courts que les cératobranchiaux. Un
composant dermique denticulé est soudé a cha-
cun des deux derniers pharyngobranchiaux.
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Les ceintures (Figs 2 ; 3)

La ceinture scapulaire se compose des os tradi-
tionnels mais est dépourvue de postcleithrum.
Le posttemporal est triangulaire, tres étiré,
situé au-dessus de 'operculaire, juste en arriere
du petit supratemporal, et sa pointe dorsale
rejoint le supraoccipital. Il y a un court proces-
sus intercalaire qui prend naissance a la face
interne du posttemporal. L’hypercleithrum est
long et large. Le cleithrum est épais mais pas
tres large. Il posséde une branche dorsale courte
et une branche ventrale allongée. La scapula
(= hypercoracoide) est un petit os ovale. Le
coracoide (= hypocoracoide) est lui aussi petit.
Le canal sensoriel de la ligne latérale s’observe
parfois sur I'hypercleithrum. Il y a quatre pté-
rygophores pectoraux principaux. La nageoire
pectorale est insérée haut sur les flancs mais
aucun spécimen ne la montre complete. Elle
compte 14 rayons, le premier étant plus épais
que les suivants.

Il y a des ligaments ossifiés qui relient la région
intermandibulaire aux cleithra. On les voit
notamment sur les spécimens NHM P. 9645 et
P. 10159.

La ceinture pelvienne s’observe bien chez le spéci-
men NHM P. 9202. Elle est petite par rapport a
la taille du poisson et située en position abdomi-
nale, juste en dessous des derniéres cotes et
devant lorigine de la nageoire anale. Aucun
exemplaire ne posséde les nageoires pelviennes
completes ni ne permet de faire le compte des
rayons. Le spécimen NHM P. 9202 montre
néanmoins que ces rayons étaient branchus mais
non segmentés.

Le squelette axial (Figs 2 ; 11)

L’axe vertébral est conservé en entier sur I'exem-
plaire NHM P. 10610. On y compte 81 ver-
tebres, y compris le petit centre terminal ural 1
et 2, dont 41 abdominales et 40 caudales.
L’exemplaire NHM P. 9202 comporte 43 ver-
tebres abdominales, si 'on tient compte des deux
vertebres dont 'empreinte se distingue sous
Poperculaire et de la ceinture scapulaire qui
recouvre une largeur correspondant aussi a deux
vertebres. Ce sont la des chiffres nettement supé-
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AN + RART
AN

Fic. 9. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb., hémi-mandibule gauche holotype AMNH 2101 en vue interne.
Abréviations : AN, angulaire ; ART, articulaire ; c. m., orifice postérieur du canal sensoriel mandibulaire ; DN, dentaire ; f. qu., fossette
articulaire pour le carré ; pr. part., processus postarticulaire de I'angulaire ; RART, rétroarticulaire. Echelle : 2 cm.

rieurs 2 la soixantaine de vertébres de tous les
autres Tselfatiiformes dont le squelette axial est
connu. Les vertebres sont plus hautes que longues
et ce caractére s’'accentue au niveau des vertebres
caudales. La premiere vertebre est nettement plus
étroite que les suivantes et elle supporte déja un
arc neural et une courte neurépine. Les faces laté-
rales des vertébres sont ornées de fines stries hori-
zontales irrégulieres et de minuscules alvéoles. Au
niveau des vertebres de la région caudale, les stries
sont moins marquées mais la densité des alvéoles
augmente.

Les arcs neuraux et hémaux sont articulés par
gomphose dans une paire de fossettes dorsales et
une paire de fossettes ventrales des centres verté-
braux correspondants. Les neurépines sont bien
développées tout au long du squelette axial. Les
premigres neurépines sont bifides mais les deux
moitiés sont pressées 'une contre 'autre. Dans la
région abdominale, I'arc hémal se réduit 4 une
paire de petites hémapophyses sur lesquelles s’ap-
pliquent les longues cotes a téte articulaire lége-
rement élargie. Dans la région caudale, l’arc
hémal se referme sur lui-méme et se prolonge par
une longue hémépine. Les neurépines et les
hémépines sont longues et fines sur la plus
grande partie du squelette axial mais elles se
raccourcissent et s épaississent dans la partie pos-
térieure de la région caudale. Les cotes sont
longues et épaisses, surtout les plus antérieures.
L’exemplaire NHM P. 10159 montre que la pre-
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micre paire de cOtes est associée a la quatriéme
vertebre abdominale. Il y a de tres longs épicen-
traux associés aux premiers centres vertébraux.
Plus en arriere mais toujours au niveau des ver-
tebres abdominales, on observe des épineuraux
beaucoup plus courts associés aux neurépines.
Cette série des épineuraux se prolonge jusqu’au
début de la région caudale ainsi qu'on peut le
voir chez le spécimen NHM P. 10610. L’exem-
plaire NHM P. 9202 permet de constater 'ab-
sence d’épipleuraux.

Les nageoires dorsale et anale (Figs 2 ; 12)

La nageoire dorsale s’observe de facon presque
complete sur le spécimen NHM P. 10610. Elle
débute un peu en arriere de la téte. Elle est tres
haute, tres allongée et s’étire sur presque toute la
longueur du dos. L’état de conservation ne per-
met cependant pas d’en dénombrer les rayons et
les ptérygophores. Le premier grand rayon de la
nageoire dorsale est plus épais que les autres et ne
porte pas de pseudo-fulcres a la maniére de
Tselfatia ou de Dixonanogmius. Le premier
ptérygophore dorsal est long et tres large mais
composé d’une seule branche. Les ptérygophores
suivants sont longs et étroits. Dés le deuxieme
ptérygophore, on observe que le sommet de 'axo-
noste s’élargit en un petit plateau comme chez
Bananogmius. Les ptérygophores dorsaux posté-
rieurs sont moins longs mais le sommet de leur
axonoste s’orne de deux vastes processus latéraux.
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HHY d. CHY a.

CHY p.

PBR 2

UHY

Fic. 10. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb., reconstitution de parties du squelette hyoideo-branchial ; A, barre hyoi-
dienne d’apres les exemplaires NHM P. 10159 (auquel se rapporte I’échelle) et AMNH 2137 ; B, deuxiéme et troisiéme pharyngo-
branchiaux d’aprées I'exemplaire NHM P. 10159 ; C, urohyal d’aprés I'exemplaire KUVP 27815 ; D, plaque denticulée linguale en
vue dorsale d’apres les exemplaires KUVP 164, KUVP 68991 et NHM P. 9202. Abréviations : CHY a., cératohyal antérieur ;
CHY p., cératohyal postérieur (= épihyal) ; DBBR 1-3, dermobasibranchial des trois premiers arcs branchiaux ; DBHY, dermo-
basihyal ; HHY d., hypohyal dorsal ; HHY v., hypohyal ventral ; PBR 2, 3, pharyngobranchiaux des deuxiéme et troisieme arcs

branchiaux ; UHY, urohyal (= parahyoide). Echelle : 2 cm.

Les lépidotriches dorsaux sont branchus mais pas
segmentés.

La nageoire anale est allongée mais elle n’est bien
conservée chez aucun spécimen. Le spécimen
NHM P. 9202 montre le premier ptérygophore
anal. Cest un os long et mince, orienté oblique-
ment d’avant vers l'arriere et dont la pointe vient
se situer juste en dessous de I'extrémité de la pre-
miére hémépine. Le complexe hémaxanal res-
semble donc au type 3 (Blot 1968 : fig. 1 III)
méme §’il n’y a pas encore de contact entre 'axo-
noste et ’hémépine.

Le squelette candal (Figs 2 ; 13 ; 14)

L’exemplaire NHM P. 10610, qui est presque
complet, montre le complexe urophore entier
mais dont les pi¢ces sont disjointes suite aux
aléas de la fossilisation. L’exemplaire NHM
P. 9646, réduit au seul squelette caudal, est de
morphologie identique mais la toutes les pieces
sont en connexion. Les derniéres vertebres sont
nettement plus hautes que longues et elles

104

deviennent de plus en plus petites. Leurs faces
latérales sont ornées de quelques tres fines stries
horizontales et de nombreuses petites alvéoles.
La vertebre préurale 1 est tres réduite. Les ver-
tebres urales 1 et 2 fusionnent en un minuscule
centre terminal. Les arcs neuraux et hémaux
sont articulés par gomphose sur les corps verté-
braux correspondants et en recouvrent partielle-
ment les faces latérales. Les dernieres neurépines
et hémépines sont plus longues et plus épaisses
que les précédentes. La vertebre préurale 2 porte
deux arcs neuraux et deux neurépines dans les
deux exemplaires connus. 1l s’agit trés probable-
ment de variations individuelles et non pas d’un
caractere du genre ou de espece. De tels dou-
blements, voire triplements, des neurépines et
des hémépines au niveau des derniéres vertebres
ne sont pas rares chez les téléostéens (obs. pers.)
mais ne touchent que des individus et presque
jamais 'espéce dans sa totalité. Ce phénomene
est d’ailleurs connu chez d’autres Tselfatii-
formes, tel 'holotype de Bananogmius aratus ou
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Fic. 11. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb. ;
A, derniere vertébre abdominale et premiére vertebre caudale
de I’exemplaire NHM P. 9202 ; B, trois vertébres caudales
postérieures de I’exemplaire NHM P. 9645. Abréviations :
C, cotes ; HEM, arc hémal (= hémarcual) ; HEMAP,
hémapophyse ; HEMEP, hémépine (= hémacanthe) ; NEUR, arc
neural (= neurarcual) ; NEUREP, neurépine (= neuracanthe) ;
V, centre vertébral. Echelles : A, 2 cm ; B, 1 cm.

il porte a la fois sur les vertebres préurales 2 et 3
(Taverne 2001b : fig. 8). La derniere neurépine
est supportée par la vertebre préurale 1 a laquelle
elle ne se soude pas. Cette ultime neurépine est
tres fine et un peu plus courte que les neu-
répines précédentes. On sait, par le cas
&’ Eoplethodus chaneti Taverne, 2000 de I'Albien
francais, qu’il s’agit [a d’une fausse neurépine

GEODIVERSITAS * 2004 « 26 (1)

Fic. 12. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb. ; A, les
trois premiers ptérygophores dorsaux de I’exemplaire NHM
P. 10610 ; B, un ptérygophore dorsal postérieur du méme
exemplaire. Abréviations : DRAD, piéce distale du ptérygophore
(= baséoste) ; p. I. : processus latéral du plateau de I’axonoste ;
PRAD, piéce proximale du ptérygophore (= axonoste) ;
RAD, ptérygophore. Echelle : 2 cm.

qui résulte de la fusion et de la régression d’une
paire de stéguraux (Taverne 2000d : fig. 1). La
derniere hémépine est celle de la vertebre pré-
urale 2. La vertebre préurale 1, tres réduite, ne
porte pas d’arc hémal ni de parhypural. Clest
donc 'hémépine préurale 2 qui touche au pre-
mier hypural. Il n’y a ni épuraux, ni uroneu-
raux, ni urodermaux. Les quatre premiers
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NP PU3 NP1PU2 NP PU4

NP2 PU2

NP PU1

LEP

HY1-4

Ut+2

PU1

HP PU2

NP PU5 NP PU6 NP PU7

NEUR

PU4

PU5S

PU3

PU2

PU6

PU7

HEM

HP PU3 HP PU4

Fic. 13. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb., squelette caudal de I'exemplaire complet NHM P. 10610, les piéces
squelettiques sont éparpillées suite a la fossilisation mais toutes présentes. Abréviations : HEM, arc hémal (= hémarcual) ; HP PU2-4,
hémépines des vertébres préurales 2 a 4 ; HY1-4, plaque hypurale formée par la fusion des quatre premiers hypuraux ; HY5, hypur-
al 5 autogene ; LEP, Iépidotriches ; NEUR, arc neural ; NP PU1, neurépine de la vertebre préurale 1 ; NP1 PU2, premiére neurépine
de la vertébre préurale 2 ; NP2 PU2, seconde neurépine de la vertébre préurale 2 ; NP PU3-7, neurépines des vertebres préurales
347 ;PU1-7, vertébres préurales 1 & 7 ; U1+2, vertébres urales 1 et 2 fusionnées en un petit centre terminal. Echelle : 2 cm.

hypuraux fusionnent en une large plaque soudée
au petit centre vertébral terminal. Une encoche
médiane dans le bord postérieur de cette plaque
indique la limite entre les deux hypuraux ven-
traux et les deux dorsaux. Un cinqui¢me hypu-
ral autogene bien développé s’observe encore
au-dessus de la plaque hypurale. L’extrémité
proximale de ce cinquie¢me hypural s’épaissit en
une téte articulaire qui s’appuie sur le dessus du
centre terminal. Le sixieme hypural autogene,
qui existe chez les Tselfatiiformes primitifs, fait
ici défaut.

La nageoire caudale est grande et bilobée. Elle
compte 19 rayons principaux dont 17 branchus.
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Aucun rayon n’est segmenté. En avant des rayons
principaux de chaque lobe, on observe quelques
rayons procurrents. L’hypurostégie est impor-
tante.

Lécaillure (Fig. 15)

Les écailles sont cycloides, rondes ou ovales.
Leur diametre va de 3 4 4 cm, ce qui est plutot
petit par rapport a la grande taille du poisson.
Beaucoup de ces écailles ont perdu leur couche
superficielle. On y remarque alors de fins
anneaux de croissance a disposition concen-
trique. Quand la couche externe est conservée,
on y voit de fins circuli 3 disposition rayon-
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Pentanogmius evolutus n. comb., téléostéen marin du Crétacé

NP2 PU2

/ LEP

NP PU1

HY5

HY1-4

U1+2
HP PU2

Fig. 14. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb., squelette caudal NHM P. 9646. Méme légende qu’a la Figure 13 et

HEMEP, hémépine ; NEUREP, neurépine. Echelle : 1 cm.

nante qui partent du centre de I’écaille qui,
lui, reste sans relief particulier. Il n’y a pas de
radii.

Lexemplaire NHM P. 9202 montre en arritre de
I'hypercleithrum une écaille particuliere, plus
grande que les écailles normales et dont le bord
supérieur s’orne de deux longs et fins processus.
L’exemplaire NHM P. 10610 exhibe au niveau
du pédoncule caudal, en arriere de la nageoire
dorsale, quelques écussons dermiques faitiers,
plus petits que les écailles normales et hérissés de
chaque c6té d’une forte épine.
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DISCUSSION

PENTANOGMIUS EVOLUTUS N. COMB. AU SEIN

DES TELEOSTEENS

La morphologie du corps et des nageoires im-
paires, les dents des mAchoires, du palais et de la
région linguale disposées en plages, les os dentés
percés de canalicules, I'antorbitaire, le supraorbi-
taire et le dermosphénotique articulés entre eux et
avec le frontal, les grands pariétaux jointifs, 'arti-
culaire autogene, la fusion de I'angulaire et du ré-
troarticulaire, 'ouverture postérieure du canal
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Fic. 15. — Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb., a
gauche : petit écusson dermique dorsal faitier situé en arriére de
la nageoire dorsale chez I'exemplaire NHM P. 10610 ; a droite :
grand écusson dermique (ECU) dorsal situé en arriére de I'hy-
percleithrum chez I’'exemplaire NHM P. 9202. Echelle : 2 cm.

sensoriel mandibulaire située sur la face interne de
la machoire, I'articulation du supramaxillaire dans
une encoche du maxillaire, la réduction du supra-
temporal, la forme du cleithrum, la position sur-
élevée de la nageoire pectorale, la position
abdominale de la ceinture pelvienne, les processus
latéraux des axonostes dorsaux postérieurs, 'arti-
culation par gomphose des arcs neuraux et hé-
maux sur les corps vertébraux et 'anatomie tres
particuliere du squelette caudal sont autant de ca-
racteres qui, groupés, attestent sans doute possible
que Pentanogmius evolutus n. comb. appartient a
I'ordre des Tselfatiiformes.

PENTANOGMIUS EVOLUTUS N. COMB. ET LE GENRE
BANANOGMIUS

Depuis sa description, 'espece Pentanogmius evolu-
tus n. comb. a toujours été rapportée & Bananogmius
(= Anogmius), le genre le plus cité parmi les
Tselfatiiformes. Cette attribution n’a jusqu’a pré-
sent jamais été mise en doute. Aujourd’hui, I'étude
de Bananogmius ellisensis découvert il y a peu dansle
Crétacé supérieur du Kansas (Fielitz & Shimada
1999) et la révision de Bananogmius publiée récem-
ment (Taverne 2001b) permettent une comparai-
son détaillée de P. evolutus n. comb. avec les especes
reconnues aujourd hui dans ce genre.

Non seulement P. evolutus n. comb. ne présente
pas les deux apomorphies typiques de Bananog-
mius, & savoir 'ectoptérygoide édenté et le proces-
sus postéro-ventral effilé de antorbitaire, mais il
differe aussi de toutes les especes actuellement
reconnues dans ce genre par son neurocrane tres
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peu élevé, son mésethmoide long et pointu, sa
petite fontanelle mésethmo-frontale, son ethmoi-
de latéral réduit et en forme de croc, son petit
orbitosphénoide, son septum interorbitaire
osseux bas et incomplet, son cinqui¢me infra-
orbitaire atrophié, son prémaxillaire allongé, son
préoperculaire 4 branche ventrale courte, sa
plaque denticulée linguale composée de deux
pieces, son dermobasihyal de forme pentagonale,
sa ceinture et ses nageoires pelviennes réduites,
ses ptérygophores dorsaux postérieurs garnis de
grands processus latéraux, son complexe hémaxa-
nal de type 3, son grand nombre de vertebres, la
perte de P'arc hémal préural 1, la disparition du
sixieme hypural et la présence d’écussons dorsaux
dans écaillure.

Il est donc clair que P. evolutus n. comb. n’appar-
tient pas au genre Bananogmius.

LES AUTAPOMORPHIES DE PENTANOGMIUS
EVOLUTUS N. COMB.

Pentanogmius evolutus n. comb. se distingue par
un certain nombre d’autapomorphies :

— (1) : le mésethmoide long, large et pointu ;

— (2) : la petite fontanelle mésethmo-frontale ;

— (3) : 'ethmoide latéral atrophié et prenant la
forme d’un croc ;

— (4) : le prémaxillaire beaucoup plus long que
haut ;

— (5) : la partie antérieure de la plage denticulée
du dentaire qui forme un petit plateau perpendi-
culaire au corps de l'os ;

— (6) : l'orbitosphénoide réduit ;

— (7) : le septum interorbitaire osseux incomplet
du fait que l'orbitosphénoide et les pleurosphénoide
ne sont pas articulés sur l'aile médio-dorsale du
parasphénoide ;

— (8) : le cinqui¢me infraorbitaire tres réduit ;

— (9) : la réduction du nombre des rayons bran-

chiosteges de 729 ;
— (10) : le dermobasihyal en forme de penta-
gone ;

— (11) : le coracoide réduit ;

— (12) : le grand nombre (81) de vertebres ;

— (13) : les processus latéraux allongés sur les
axonostes dorsaux postérieurs ;

— (14) : les écussons dorsaux dans ’écaillure.
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METH METH PMX PMX

P. evolutus n. comb. B. favirostris

B. aratus

P. evolutus n. comb.

IORB 5
C IORB 5

P. evolutus n. comb. B. aratus

B. aratus

Fic. 16. — A, comparaison entre les mésethmoides de Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb. et de Bananogmius aratus
(Cope, 1877) ; B, comparaison entre les prémaxillaires gauches de P. evolutus n. comb. et de B. favirostris (Cope, 1877) ; C, comparai-
son entre les os circumorbitaires de P. evolutus n. comb. et de B. aratus ; D, comparaison entre les squelettes caudaux de P. evolutus
n. comb. et de B. aratus. En C et D, les fleches attirent I'attention sur les principales différences qui opposent les téléostéens
concernés. Mémes abréviations qu’aux Figures 3, 4 et 13 et H PU1, arc hémal préural 1.
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P. evolutus n. comb. P. pentagon
P. crieleyi P. furcatus

Fic. 17. — Comparaison de gauche a droite entre les der-
mobasihyaux de Pentanogmius evolutus (Cope, 1877) n. comb.
(spécimen KUVP 164), P. pentagon (Woodward, 1899) (holo-
type, NHM P. 41716a), P. crieleyi (Applegate, 1970) (d’aprés
Applegate 1970 : fig. 196C) et P. furcatus (Fritsch, 1878)
(d’apres Fritsch 1878 : fig. 40). Pas a I’échelle.

P. evolutus n. comb. présente aussi le supramaxil-
laire qui, quoique articulé dans une encoche du
maxillaire, envoie un petit prolongement pointu
en avant de cette encoche. Ce caractere spécialisé
se retrouve également chez P. crieleyi (Fig. 18)
ainsi que chez Bachea huilensis Paramo-Fonseca,
1997 du Turonien de Colombie (Paramo-
Fonseca 1997 : fig. 2).

Sans entrer dans une analyse tres déraillée, il est
clair que ces apomorphies distinguent P. evolutus
n. comb. non seulement de Bananogmius mais
aussi de la plupart des genres connus de
Tselfatiiformes (Bardack 1965 ; Applegate 1970 ;
Taverne 1983, 1999, 2000a-d, 2001a-c, 2002a,
b, 2003 ; Paramo-Fonseca 1997).

Par contre, Papomorphie (10) situe sans doute
possible P. evolutus n. comb. au sein de Pentano-
gmius, un genre jusqu’ici trés mal connu, et dont
la seule autapomorphie est d’avoir une plaque
denticulée linguale pentagonale (Taverne 2000c).
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Cependant, jusqu’a présent, ce dermobasihyal
avait été mal interprété quant 2 son orientation
dans la bouche du poisson. Le cas de P. evolutus
n. comb. montre que 'extrémité pointue du pen-
tagone n’est pas dirigée, comme on le pensait,
vers I'avant (Woodward 1899 : pl. XIII, figs 5, 6 ;
Taverne 2000c : fig. 2C) mais vers l'arriere pour
s’encastrer dans le dermobasibranchial dont le
bord antérieur est creusé a cet effet. Taverne
(2000c : fig. 2C) pensait également que cette
plaque linguale pentagonale résultait de la fusion
du dermobasihyal et du dermobasibranchial. On
sait maintenant qu’elle n’est que 'unique dermo-
basihyal et que le dermobasibranchial constitue
une seconde piece formant la partie postérieure
de la plaque linguale.

PENTANOGMIUS EVOLUTUS N. COMB.

ET LES AUTRES ESPECES DE PENTANOGMIUS
Jusqu’a aujourd’hui, le genre Pentanogmius, tel
que définit par Taverne (2000c), comptait trois
especes, P. pentagon du Cénomanien d’Angleterre
qui en est I'espece type, P. furcatus (Fritsch,
1878) du Turonien de Tchequie et P. crieleyi
(Applegate, 1970) du Campanien de ’Alabama
(USA).

P. crieleyi est la mieux connue de ces trois especes
car on en possede divers fragments criniens et
quelques vertebres (Applegate 1970 : fig. 196A-G).
Elle differe de P. evolutus n. comb. par son pré-
maxillaire beaucoup plus court mais dont le bord
symphysaire est également courbe (contrairement
a Bananogmius dont le prémaxillaire montre un
bord symphysaire presque droit), par son para-
sphénoide moins large et rétréci a 'avant ainsi
que par la forme de son dermobasihyal plus
pointu a larriere (angle de 80°) et dont les bords
latéraux divergent vers 'avant, rendant cet os plus
large antérieurement que postérieurement.

La piecce KUVP 12048 est constituée par les
michoires d’un grand exemplaire de P. crieleyi
aisément reconnaissable a la forme raccourcie de
son prémaxillaire. Ces machoires sont propor-
tionnellement un peu moins allongées que chez
P. evolutus n. comb. mais le dentaire porte égale-
ment un large rebord externe supportant la plage
denticulée ainsi qu’un bord symphysaire bifide,
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PMX g.

DN d.

DN g.

Fic. 18. — Pentanogmius crieleyi (Applegate, 1970), méachoires du spécimen KUVP 12048. Mémes abréviations qu’aux Figures 3, 8

et 9 et d., droit ; g., gauche. Echelle : 2 cm.

tandis que le supramaxillaire offre aussi un pro-
longement antérieur par rapport a 'encoche arti-
culaire du maxillaire. On peut en déduire que ces
trois caracteres présents chez P. evolutus n. comb.
et P. crieleyi sont trés probablement d’ordre géné-
rique. Notons également que le prémaxillaire, le
maxillaire et le dentaire du spécimen KUVP
12048 ont encore conservé une grande partie de
leurs petits denticules pointus.

P. pentagon n’est connu que par des dermobasi-
hyaux et un morceau de parasphénoide (Wood-
ward 1899 : pl. XIII, figs 5-7). Le parasphénoide
est moyennement large, comme chez P. evolutus
n. comb. Son dermobasihyal ressemble beaucoup
par sa forme a celui de P. evolutus n. comb. mais
s’en distingue cependant par sa pointe postérieure
un peu plus aigué (angle de 92° chez NHM
P. 41716a et de 87° chez NHM P. 47947).

P. furcatus a été décrit sur la base d’un seul der-
mobasihyal (Fritsch 1878 : fig. 40). Il differe tres
nettement de celui de P. evolutus n. comb. et de
celui des deux autres especes par le gros processus
allongé qui se détache de chaque coin du bord
antérieur de l'os. Sa pointe postérieure est obtuse
(angle de 105°).

PENTANOGMIUS AU SEIN DES TSELFATIIFORMES

Les relations intergénériques au sein des Tselfatii-
formes n’ont pas encore été étudiées. La discus-
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sion relative a I'existence dans 'ordre d’une seule
famille, les Plethodidae (Patterson 1993 : 627),
ou de deux familles, les Plethodidae et les
Tselfatiidae (Nelson 1994 : 90), demeure ouverte.
Une fois terminée, cette révision générale de
I'ordre apportera des réponses précises a ces diffé-
rentes questions en suspens. Il n’est donc pas pos-
sible pour le moment de préciser de maniére
totalement satisfaisante les rapports de Pentanog-
mius avec les autres genres de Tselfatiiformes.
Cependant, certaines constatations peuvent déja
étre émises quant a la place de ce genre au sein de
I'ordre.

Pentanogmius appartient manifestement au grou-
pe majoritaire des Tselfatiiformes 2 toit crinien
relativement plat et non pas au petit groupe spé-
cialisé a toit crinien tres incurvé le long de la
ligne médiane.

Dans le premier groupe, Pentanogmius se montre
plus évolué qu’'un clade qui réunit les genres
Bananogmius, Luxilites Jordan, 1924, Synteg-
modus et Niobrara Jordan, 1924 (Taverne 2001a-c,
2002a). Ce clade garde un certain nombre de plé-
siomorphies telles qu'un préoperculaire dont les
deux branches sont bien développées et subégales,
une plaque denticulée linguale en trois pieces,
une ceinture et des nageoires pelviennes bien
développées, un complexe hémaxanal de type 1, un
petit arc hémal préural 1 et un sixieme hypural
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autogene, tous caractéres par rapport auxquels
Pentanogmius se montre plus spécialisé.

Ce genre paralt également plus évolué qu’un
second clade qui renferme Marrinichthys
McClung, 1926, Plethodus Dixon, 1850, Thryp-
todus et Pseudothryptodus (Taverne 2000b, c,
2003) et qui possede déja un préoperculaire a
branche ventrale courte (Loomis 1900 : fig. 6 ;
Taverne 2000b : figs 1, 9, 2003 : fig. 1) mais
dont la condition primitive est d’avoir la plaque
linguale encore composée de trois pieces
(Taverne 2000b : fig. 10 C, D), la ot Pentanog-
mius n’en offre plus que deux, et un squelette
caudal qui conserve un sixi¢eme hypural autogene
(obs. pers.) que Pentanogmius a déja perdu.

Par contre, Zanclites Jordan, 1924, avec son cin-
quieéme hypural réduit et sa neurépine préurale 1
soudée au centre vertébral correspondant
(Taverne 1999 : fig. 5), et Moorevillia Applegate,
1970, avec son crine latéro-pariétal (Applegate
1970 : fig. 197 R), semblent plus évolués que
Pentanogmius.

CONCLUSION

Le présent travail établit que « Bananogmius »
evolutus appartient a Pordre des Tselfatiiformes,
qu’il differe profondément de Bananogmius et de
la plupart des autres genres de 'ordre mais qu’il
se rapporte au contraire a Pentanogmius, genre
jusqu’ici mal connu mais caractérisé par un
dermobasihyal en forme de pentagone et qui
comprend aussi les especes P. pentagon, P. furca-
tus et P. crieleyi. Au sein des Tselfatiiformes a toit
crinien assez plat, Pentanogmius se montre un
genre évolué puisque la branche ventrale du pré-
operculaire y est courte, la ceinture pelvienne
réduite, le complexe hémaxanal de type 3 et le
sixieme hypural perdu.
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