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Résumé. «Diplomystus» dartevellei, Eoknightia caheni et Nolfia kwangoensis, les trois
Téléostéens Clupéomorphes du Cénomanien de Kipala (Kwango, Zaire) sont réétudiés. Leur position
systématique dans la phylogénie des Clupéomorphes est discutée et un cladogramme phylogénétique
proposé. Un nouveau genre, Kwangoclupea, est érigé pour «D.» dartevellei qui est le groupe-frére
immédiatement apomorphe des Ellimmichthyiformes. Eoknightia est plus apomorphe que Kwango-
clupea et représente le groupe-frére plésiomorphe d’un clade incluant Spratticeps, Santanaclupea et
les Clupéiformes. Nolfia se révéle étre un Clupéoide.

Mots clefs: «Diplomystus » dartevellei, Eoknightia caheni, Nolfia kwangoensis, Kwangoclupea
nov. gen., Clupéomorphes, Téléostéens, Cénomanicn, Kipala, Kwango, Zaire.

The clupeomorphs (Pisces, Teleostei) from the Cenomanian (Cretaceous) of Kipala (Kwango,
Zaire): osteology and phylogeny

Abstract. «Diplomystus» dartevellei, Eoknightia caheni and Nolfia kwangoensis, the three
Cenomanian clupeomorph teleosts from Kipala (Kwango, Zaire), are restudied. Their systematic
position within the clupeomorph phylogeny is discussed and a phylogenetic cladogram proposed. A
new genus, Kwangoclupea, is erected for «D.» dartevellei which is the immediate apomorphic sis-
ter-group of the Ellimmichthyiformes. Eoknightia is more apomorphic than Kwangoclupea and re-
presents the plesiomorphic sister-group of a clade including Spratticeps, Santanaclupea and the
Clupeiformes. Nolfia appears to be a clupeoid.

Key words: «Diplomystus» dartevellei, Eoknightia caheni, Nolfia kwangoensis, Kwangoclupea
nov. gen., clupeomorphs, teleosts, Cenomanian, Kipala, Kwango, Zaire.

INTRODUCTION

Les Clupéiformes ou Isospondyles n’ont été durant des décennies qu’un vaste regrou-
pement paraphylétique ou se rangeaient la plupart des familles téléostéennes primitives.
GREENWOOD et al. (1966) furent les premiers a scinder de fagon cohérente cet ensemble en
une série d’ordres et de super-ordres bien définis par leurs caractéres spécialisés. Ils ont
ainsi proposé un super-ordre des Clupéomorphes sur la base de quelques synapomorphies
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remarquables dont la présence d’un recessus lateralis et de diverticules vésicaux intracra-
niens abrités dans des bulles osseuses du prootique et du ptérotique (ibid.: 350). Tel que
défini par ces auteurs, ce super-ordre ne comprenait qu’un seul ordre, les Clupéiformes,
trés restreint par rapport a son acception ancienne, et deux sous-ordres, les Denticipitoidei
et les Clupeoidei.

La connaissance des Clupéomorphes s’est affinée par la suite. On a ainsi montré que
certains représentants fossiles primitifs du super-ordre ne possédaient pas encore tous les
caractéres invoqués pour définir le groupe et que, par exemple, le recessus lateralis n’était
pas encore réalisé chez les formes les plus archaiques (PATTERSON, 1967, 1970 ; GRANDE,
1982a). Un nouvel ordre, les Ellimmichthyiformes, et divers autres clades ont ainsi été
fondés (PATTERSON, 1970; FOREY, 1973, 1975; GRANDE, 1982a, b, 1985; MAISEY, 1993).
La phylogénie des Clupéomorphes a également été étudiée et les ordres, sous-ordres et
familles qui composent ce super-ordre ont été définis de maniére cladistique (GRANDE,
1982a, b, 1985; GRANDE & NELSON, 1985).

Rappelons aussi que le plus ancien représentant avéré des Clupéomorphes remonte au
Barrémien (milieu du Crétacé inférieur). Il s’agit de «Clupea» antiqua Pictet, 1858 de
Voirons, en Suisse (PATTERSON, 1993 : 627). Son ostéologie demeure trop mal connue pour
qu’une attribution générique précise puisse étre proposée pour lui mais sa serrature ven-
trale (PicTET, 1858: pl. 1V, fig. 7, 8, 12, 13) est typique du super-ordre.

L’ichtyofaune cénomanienne (début du Crétacé supérieur) marine lagunaire de Kipala,
au Kwango, Zaire, renferme trois espéces, «Diplomystus» dartevellei Casier, 1965,
Eoknightia caheni Taverne, 1976 et Nolfia kwangoensis Taverne, 1976, dont la serrature
ventrale et le complexe urophore attestent qu’elles appartiennent aux Clupéomorphes
(CaSIER, 1965; TAVERNE, 1976). Lors de leur description, ces trois poissons ont été rap-
portés a la famille des Clupeidae.

Cependant, PATTERSON (1967) et surtout GRANDE (1982a, b) ont apporté une meilleu-
re connaissance du genre fossile Diplomystus Cope, 1877. Cela a conduit a la création du
genre Armigatus Grande, 1982 pour I’espece «Diplomystus» brevissimus de Blainville,
1818, du Crétacé supérieur du Liban, et a restreint Diplomystus a quatre espéces seulement
dont Diplomystus dentatus Cope, 1877, de I’Eocéne des Etats-Unis, est ’espéce-type. Les
autres espéces du genre, y compris «Diplomystus» dartevellei, en ont été exclues et lais-
sées en position incertae sedis (GRANDE, 1985: 315). D’autre part, certains des critéres
anatomiques utilisés par GRANDE (1982a, b, 1985) pour classifier les Clupéomorphes
n’étaient pas ou étaient incompleétement connus chez les deux autres espéces de Kipala qui
ont, dés lors, elles aussi, été laissées incertae sedis (GRANDE, 1985: 316, 319).

Il était donc nécessaire de réétudier ces trois Clupéomorphes du Kwango pour préci-
ser davantage leur position systématique au sein du super-ordre et cela d’autant plus que,
pour «Diplomystus» dartevellei et Eoknightia caheni, les spécimens disponibles permet-
tent une description du crane plus détaillée que celles qui ont été faites antérieurement
(CASIER, 1965; TAVERNE, 1976). C’est 1a le but du présent travail.

Notons encore que la stratigraphie, les conditions de dépdts, la paléoécologie, la zoo-
géographie et la biodiversité du gisement de Kipala ont déja fait I’objet de multiples études
(GREKOFF, 1960; CASIER, 1965, 1969 TAVERNE, 1976; LEPERSONNE, 1977). J'y renvoie le
lecteur intéressé.
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Remarquons aussi que les trois Clupéomorphes de Kipala ne sont pas les seuls repré-
sentants de ce super-ordre dans le Crétacé marin du Zaire. Une quatriéme espéce,
Audenaerdia casieri (Taverne, 1969) est connue dans le Santonien (milieu du Crétacé
supérieur) de Vonso, au Bas-Zaire. Elle vient de faire I’objet d’une toute récente révision
(TAVERNE, sous presse).

MATERIEL ET METHODE

L’ensemble du matériel concerné, déposé dans les collections du Musée Royal de
I’Afrique Centrale, a Tervuren, Belgique, a été revu: les exemplaires R.G. 10.982 (holo-
type), 10.983 (paratype), 10.979, 10.980, 10.981 et 11.079 de « Diplomystus» dartevellei,
11.129 (holotype) d’Eoknightia caheni et 10.978 (holotype) de Nolfia kwangoensis.

Le matériel a été étudié au moyen d’un stéréomicroscope WILD M8 et dessiné par
’auteur a la chambre claire (camera lucida).

RESULTATS

Ostéologie de «Diplomystus» dartevellei (Fig. 1A, 2,3A, B, C, 4)

«Diplomystus» dartevellei est un trés petit téléostéen qui ne dépasse pas une trentaine
de millimétres de longueur totale. La téte est a peu prés aussi longue que haute. Le corps
est court, élevé et offre un abdomen trés saillant.

C’est le paratype R.G. 10.983 qui possede la téte la mieux conservée. Elle y est pré-
sentée par sa face latérale droite. Le méme échantillon renferme aussi un spécimen frag-
mentaire ot ’on distingue la moiti¢ gauche du toit cranien. La téte de I’holotype R.G.
10.982 est trés abimée et ne montre guére plus que le contour général. Les informations
sur le squelette cranien proviennent donc du paratype uniquement.

Le mésethmoide et le vomer manquent. L’ethmoide latéral est bien développé et des-
cend du frontal jusqu’au parasphénoide.

La voiite cranienne est formée par les vastes frontaux, les petits pariétaux et le
supraoccipital. Le crine est médio-pariétal, avec des pariétaux traversés par la commissu-
re sensorielle extrascapulaire. Le canal sensoriel supraorbitaire suit le bord externe du
frontal et se rabat postéro-latéralement vers la région du ptérotique. Le canal émet une fine
commissure sensorielle pariétale toute entiére comprise dans le frontal et qui ne pénétre
donc pas sur le pariétal. Le frontal et le pariétal sont ornés de fortes rides longitudinales.
Le supraoccipital porte une créte médio-postérieure bien marquée et n’est pas traversé par
la commissure sensorielle extrascapulaire.

Le ptérotique est haut et traversé prés de sa base par le canal sensoriel postorbitaire
(=otique) qui prolonge le canal supraorbitaire venu du frontal. L’absence de recessus late-
ralis s’observe aisément. Un petit épiotique (=épioccipital) surplombe I’arriére du ptéro-
tique. Un étroit renfoncement entre ces deux os marque I’emplacement de la petite fosse
préépiotique. Le substrat géologique apparait dans une lacune osseuse entre le frontal, le
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pariétal et le ptérotique. C’est la trace d’une fenétre temporale bien développée. Un petit
sphénotique triangulaire se remarque sous la région antérieure du ptérotique.

Fig. 1. — Reconstitutions de «Diplomystus» dartevellei (A), d’aprés I’holotype R.G.
N° 10.982 (retourné), d’Eoknightia caheni (B), d’aprés I'holotype R. G. N° 11.129, et de
Nolfia kwangoensis (C), d’aprés I’holotype R. G. N° 10.978.

Les os sphénoides sont grands. L’orbitosphénoide impair est vaste et en position trés
antérieure puisqu’il s’applique contre le bord postérieur de I’ethmoide latéral. 11 est suivi
par le pleurosphénoide bien visible sous le frontal et, plus ventro-postérieurement, par le
basisphénoide muni d’un large bélophragme. Le parasphénoide est fin, allongé, garni d'un
fort processus basiptérygoide et parait édenté.
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Le basioccipital est situé beaucoup plus haut sur le crine que la portion sous-orbitaire
du parasphénoide. Cela indique que les parties parachordale et trabéculaire du plancher
neurocranien formaient entre elles un angle presque droit. Le prootique, I’intercalaire et
I’exoccipital ne sont pas connus.

Chaque hémi-machoire supérieure comporte le prémaxillaire, le maxillaire et deux
supramaxillaires. Le prémaxillaire est grand, denté, élevé dans sa région symphysaire et
étroit dans sa partie post-symphysaire. Le maxillaire est incomplet mais semble avoir été
de forme allongée, étroit au-dessus du prémaxillaire, élargi en arriére. Il forme la plus
grande partie du bord buccal supérieur. Les deux supramaxillaires sont énormes et le pos-
térieur encore un peu plus que I’antérieur. Le supramaxillaire postérieur s’étire en une
forte pointe antérieure qui surplombe le premier supramaxillaire.

\
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Fig. 2. - Le crane de « Diplomystus» dartevellei: (A) la moitié gauche du toit crénien d’apres le para-
type R. G. N° 10.983 (spécimen incomplet): (B) en vue latérale droite d'aprés le paratype R.G.
N° 10.983 (spécimen complet).
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La mandibule est mal préservée. Sa longueur fait un peu moins de la moitié de la lon-
gueur de la téte. Son articulation avec le carré se réalise au niveau du bord antérieur de
I’orbite. Le bord symphysaire est étroit mais, plus en arriére, le bord oral du dentaire s’€lé-
ve de fagon réguliére. On ne distingue pas de dents sur le dentaire mais cela est probable-
ment dii au mauvais état de conservation. Sous I’extrémité postérieure de I’angulo-articu-
laire, on distingue un petit rétroarticulaire exclu de la fossette d’articulation avec le carré.

Rien n’est connu des os de la série orbitaire si ce n’est les restes partiels d’un infraor-
bitaire allongé et étroit (le deuxiéme?) qui chevauche 1’entoptérygoide.

Le carré est partiellement conservé. Il parait avoir été triangulaire. Il s’orne d’un pro-
cessus quadrato-jugal que prolonge un étroit symplectique. L’entoptérygoide est trés large
et semble édenté. Le palatin, I’ectoptérygoide et le métaptérygoide sont inconnus. La fine
tige ventrale de I’hyomandibulaire se distingue devant le préoperculaire.

Les os de la série operculaire sont trés développés. Le préoperculaire est grand, large,
avec de longues branches dorsale et ventrale formant entre elles un angle droit. Le canal
sensoriel préoperculaire émet quelques diverticules dans sa partie basale.
L’interoperculaire n’est pas visible. L’operculaire est vaste, beaucoup plus haut que large.
Le sous-operculaire est étroit et sa ligne de suture avec 1’operculaire est trés oblique.
Quelques faibles traces de rayons branchiostéges s’apergoivent sur I’holotype mais il est
impossible de les dénombrer.

De la ceinture scapulaire, seul le cleithrum est visible. Deux postcleithra au moins, en
forme d’écaille, lui sont accolés. La nageoire pectorale est longue, insérée haut sur les
flancs et compte au moins 12 rayons. L’holotype a conservé quelques traces de trés courtes
nageoires pelviennes, situées a4 mi-longueur de I’abdomen et débutant un peu en arriére du
niveau de I’origine de la nageoire dorsale.

C’est a nouveau le paratype qui permet le compte le plus exact des vertébres. Il y en a
32, y compris les vertebres urales I et I, dont 13 ou 14 sont abdominales et les autres cau-
dales. Toutes les vertébres portent des arcs neuraux et des neurépines, sauf les deux der-
niéres. Les vertébres abdominales portent de petites hémapophyses. Un arc hémal normal
prolongé d’une courte hémépine apparait dés I’avant-derniére vertébre abdominale. Les
vertébres caudales possédent des arcs hémaux prolongés par de longues hémépines. Il y a
des épineuraux associés aux vertebres abdominales et aux premiéres vertebres caudales
ainsi que des épipleuraux associés aux premicres vertébres caudales. TAVERNE (1976: 8)
signale cinq supraneuraux. Cela s’observe, en effet, chez I’holotype. Cependant, I’exem-
plaire R.G. 10.981 (face gauche) montre I’empreinte de trois supraneuraux antérieurs sui-
vis des restes de quatre supraneuraux plus grands, soit sept supraneuraux au total. Ces
supraneuraux sont larges, nettement plus larges a leur sommet qu’a leur base et orientés a
peu prés verticalement. Le premier supraneural est situé derriére ’occiput et le dernier
devant le premier ptérygophore dorsal. On compte 10 ou 11 paires de longues cotes
étroites attachées aux vertébres depuis la troisiéme jusqu’a I’avant-derni¢re abdominale.
La derniére vertebre abdominale ne porte qu’une paire de courtes cotes.

La nageoire dorsale est courte, débute aux environs du niveau de la huitiéme vertébre,
soit un peu en avant de 1’origine des nageoires pelviennes, et compte 2 petits rayons épi-
neux suivis de 11 a 13 rayons segmentés allongés. Le premier ptérygophore dorsal est plus
développé que les suivants. La nageoire anale occupe une position reculée sur le corps.



LES CLUPEOMORPHES DU CENOMANIEN DE KIPALA 81

avanrt EC

1T mm

\NEUREP

—C10

—E&C

Fig. 3. — «Diplomystus» dartevellei: (A) le début de la serrature dorsale, derri¢re le crane, d’apres la
face gauche du spécimen R. G. N° 10.981; (B) I’extrémité postérieure de la serrature dorsale, juste
en avant de la nageoire dorsale, d’aprés la face droite de I’holotype R. G. N° 10.982 (retourné): (C)
la serrature ventrale d’aprés I’holotype R. G. N° 10.982. Eoknightia caheni: (D) la serrature dorsale
d’aprés I'holotype R. G. N° 11.129, avec les derniéres écailles, juste devant la nageoire dorsale (a
gauche) et une des écailles antérieures (a droite).
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Elle est longue, compte au moins 1 petit rayon épineux et 27 a 29 rayons segmentés de
plus grande taille. Elle se termine trés prés de la nageoire caudale. Les premiers ptérygo-
phores anaux sont trés allongés et le premier d’entre eux qui se positionne dans le prolon-
gement de ’hémépine de la premiére vertébre caudale, est aussi quelque peu élargi.
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/
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Fig. 4. — Le squelette caudal de «Diplomystus» dartevellei, d’aprés le paratype R.G.
N° 10.983 (spécimen complet).

C’est sur le paratype que le complexe urophore est le mieux conservé. Les vertebres
préurale I, urale I et urale II sont indépendantes les unes des autres. Le centre ural II est
réduit. Par contre, la vertébre urale 1 est pratiquement aussi développée que la vertébre
préurale I. La neurépine préurale 11 est compléte. La vertebre préurale I porte un long arc
neural mais il n’y a plus de neurépine compléte. On observe trois épuraux. Il y a égale-
ment trois paires d’uroneuraux. Le premier uroneural est autogéne et s’étend jusqu’au
niveau de la vertébre préurale 11. Le deuxiéme uroneural, plus court, ne s’étend que jus-
qu’au bord postérieur de la vertébre urale 1. Le troisiéme uroneural est trés petit et rejeté

.
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postérieurement entre les bases des 1épidotriches caudaux. Le parhypural est trés large et
soudé a la vertébre préurale I. Le premier hypural, trés large, posséde une téte proximale
bien développée et qui s’articule avec la face ventrale de la vertébre urale I. Le deuxi¢me
hypural, massif mais plus €troit, est soudé a la vertébre urale I. On distingue un fragment
d’un trés large troisiéme hypural derriére le petit centre ural II. Les autres hypuraux ne
sont pas visibles mais il y en avait fort probablement six au total comme chez les autres
Clupéomorphes primitifs. Un espace sépare les deuxiéme et troisiéme hypuraux.

La queue est bifide mais aucun exemplaire ne permet le décompte exact des rayons
caudaux. Il y en avait probablement 19 principaux dont 17 branchus comme chez la plu-

part des Clupéomorphes. Il ne parait y avoir ni plaques précaudales ou fulcres frangeants
ni urodermaux.

TAVERNE (1976: fig. 3) décrit les écailles comme petites et couvertes de fins circuli
concentriques. De telles écailles existent mais sont confinées dans la région du bord dor-
sal du poisson, entre les nageoires dorsale et caudale. Sur le corps, on remarque des
écailles plus grandes ou les fins circuli sont 1égérement arqués mais gardent néanmoins
une disposition a peu prés verticale et non pas concentrique. Il y a une serrature dorsale
entre I’occiput et le début de la nageoire dorsale. Ce sont des écailles de forme grossiére-
ment triangulaire. Le début de cette serrature dorsale s’observe sur le spécimen R. G.
10.981 et la fin sur I’holotype 10.982. D’apres la taille de ces écailles, il ne devait pas y
en avoir plus de six ou sept pour toute la serrature dorsale. La derniére de ces écailles est
plus vaste que les précédentes et précéde directement I’origine de la nageoire dorsale. Une
forte serrature ventrale occupe toute la ligne médio-ventrale du poisson depuis I’isthme de
la gorge jusqu’a ’origine de la nageoire anale. Elle comprend une trentaine d’écailles
pointues trés serrées les unes contre les autres. Dans la région des cdtes ventrales, il y a
correspondance de deux écailles par paire de cotes. Cela tranche d’avec Armigatus,
Diplomystus et les autres Ellimmichthyidae ou cette correspondance est d’a peu prés une
écaille par paire de cotes (observations personnelles).

Ostéologie d’Eoknightia caheni (Fig. 1B, 3D, 5, 6)

Eoknightia caheni n’est connu que par I’holotype R.G. 11.129, un exemplaire trés mal
conservé de 38 mm de longueur totale et 32 mm de longueur standard. Le corps est
moyennement élevé, avec un hauteur maximale qui entre 3 fois dans la longueur standard.
Le dos est plat et le ventre arrondi mais sans hypertrophie. La téte est grande, un peu plus
longue que haute et sa longueur va 2,66 fois dans la longueur standard. La forme généra-
le du poisson évoque beaucoup celle de Diplomystus dentatus.

Certains détails du crane sont discernables malgré la médiocre conservation. La voiite
cranienne est formée par de grands frontaux sur lesquels on discerne Ie trajet du canal sen-
soriel supraorbitaire, des petits pariétaux jointifs et déterminant donc un crane de type
médio-pariétal, ainsi que par le supraoccipital qui a laissé une profonde empreinte sur le
substrat. Certains fragments du mésethmoide sont visibles mais la forme précise de I’os
n’est pas déterminable. L’ethmoide latéral est bien développé. Plus en arriére, on observe
un vaste orbitosphénoide creusé d’une fenétre médiane pour le passage des nerts optiques
(I1) gauche et droit. L’orbitosphénoide est proche de I'ethmoide latéral mais il n'y a cepen-
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dant pas contact entre les deux os. Derriére I’orbitosphénoide, on remarque une masse
osseuse concassée, le pleurosphénoide. La portion sous-orbitaire du parasphénoide, seule
visible, est édentée et dépourvue de processus basiptérygoide. Il y a une vaste fenétre
interoculaire entre 1’orbitosphénoide et le pleurosphénoide, d’une part, et le parasphénoi-
de, d’autre part. Des fragments du sphénotique, de I’épiotique, du ptérotique et du basioc-
cipital sont visibles, sans qu’on puisse cependant définir la forme de ces os. Le basiocci-
pital occupe sur le crine une position nettement plus élevée que la portion sous-orbitaire
du parasphénoide, ce qui indique I’existence d’un angle marqué entre les parties para-
chordale et trabéculaire du plancher neurocranien. Toutefois, ce caractére est moins pro-
noncé que chez «Diplomystus» dartevellei. Le basisphénoide, le prootique, I’exoccipital
et I’intercalaire ne sont pas connus. Il en va de méme des os de la série orbitaire dont seuls
quelques petits fragments s’observent dans la fenétre interoculaire.
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Fig. 5. - Le crane d’Eoknightia caheni en vue latérale droite, d’aprés 1’holotype R. G. N° 11.129.




LES CLUPEOMORPHES DU CENOMANIEN DE KIPALA 85

Chaque hémi-machoire supérieure comprend un prémaxillaire, un maxillaire et deux
supramaxillaires. Le prémaxillaire a laissé une empreinte trés profonde; c’est un petit os,
pointu vers Iarriére, un peu plus haut dans la région symphysaire. Le maxillaire est long,
étroit dans la région supra-premaxillaire, fort large dans la région ou il borde la bouche.
Le premier supramaxillaire est plus petit que le second qui s’étire en une fine pointe anté-
rieure. La michoire supérieure est édentée.

La mandibule est grande puisqu’elle représente prés de la moitié de la longueur du
crane; elle parait haute et son articulation avec le carré se situe au niveau du bord anté-
rieur de I’orbite. Le prognathisme est trés prononcé. Le bord symphysaire est étroit mais
le bord oral s’¢éléve vers Iarriére de fagon trés marquée. La limite entre le dentaire et I’an-
gulo-articulaire n’est pas discernable. Par contre, on voit trés clairement le petit rétroarti-
culaire exclu de la fossette d’articulation pour le carré. La mandibule est édentée.

L’ectoptérygoide, le métaptérygoide et le palatin ne sont pas connus. L’entoptérygoide
est large et semble dépourvu de denticules. L’hyomandibulaire est allongé, élargi dorsale-
ment et prolongé ventralement par une fine tigelle qui longe le bord antérieur du préoper-
culaire.

L’operculaire est trés haut mais aussi trés étroit. Le préoperculaire est trés large, avec
une branche dorsale plus longue que la ventrale. Les deux branches forment entre elles un
angle obtus. Le sous-operculaire est long, trés étroit et sa suture avec I’operculaire est trés
oblique. L’interoperculaire et les rayons branchiostéges ne sont pas connus.

Un morceau de la nageoire pectorale est conservé. On peut y compter § rayons. Les
nageoires pelviennes sont petites, insérées a mi-longueur de la région abdominale du pois-
son, soit un peu en arriére du niveau de I’origine de la nageoire dorsale. Le nombre des
rayons pelviens n’est pas déterminable.

Du squelette axial, seuls les moules internes des quatorze derniéres vertébres sont
conservés. En comparant la longueur de ce segment de quatorze vertebres et celle du sque-
lette axial au complet, on peut extrapoler que le nombre total des vertébres devait étre
d’approximativement 35. Derriére la téte, on observe les restes concassés de quelques neu-
répines et supraneuraux.

L’origine de la nageoire dorsale se situe au niveau du premier quart de la longueur du
dos. Cette nageoire comporte 2 petits rayons épineux initiaux suivis de 10 rayons plus
grands et segmentés. La nageoire anale occupe une position reculée sur le corps mais elle

est trop partiellement conservée pour qu’on puisse en dénombrer les rayons ou juger de sa
longueur.

Le squelette caudal a laissé une empreinte a peu prés compléte, recouverte ¢a et la de
fragments osseux. C’est un complexe urophore fondamentalement du méme type que celui
de «Diplomystus» dartevellei, avec les vertébres préurale I, urale I et urale 1I indépen-
dantes les unes des autres, une neurépine préurale I compléte, un grand arc neural préural
I dépourvu de neurépine et un premier uroneural autogeéne. 11y a au moins un épural. Cette
apparente réduction du nombre des épuraux est vraisemblablement due a I’état de conser-
vation défectueux du spécimen. Seul le premier uroneural est partiellement conservé. Il
s’étend jusqu’a la vertebre préurale I dont il reste indépendant. Il y avait probablement
deux autres uroneuraux comme chez beaucoup de Clupéomorphes. La vertebre urale 1 est
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un peu plus petite que la vertébre préurale I. Le parhypural est soudé a la vertébre préura-
le I et le deuxiéme hypural a la vertébre urale 1. Le large premier hypural s’articule sur la
vertébre urale I mais son extrémité proximale est assez fine. Le troisiéme hypural est large
et le quatriéme étroit. Seule I’extrémité proximale du cinquiéme hypural est visible. Un
éventuel sixiéme hypural n’est pas observable mais pourrait étre caché sous les bases des
1épidotriches caudaux. Il n’y a pas d’espace entre les deuxiéme et troisiéme hypuraux.

Ep NPPUII NPUI NEUREP NEUR

\
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Fig. 6. — Le squelette caudal d’ Eoknightia caheni, d’aprés ’holotype R. G. N° 11.129.

La queue est bifide. On ne peut guére en compter les rayons. 1l y avait sans doute 19
rayons principaux dont 17 branchus comme chez la plupart des Clupéomorphes.

Les écailles sont grandes et couvertes de circuli 1égérement arqués mais a disposition
générale plus ou moins verticale. La serrature ventrale est compléte depuis I'isthme de la
gorge jusqu’a la région anale. Les grandes écailles qui la composent ont une densité net-
tement moindre que chez « Diplomystus» dartevellei. La serrature dorsale est incompléte-
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ment conservée. L’'une des écailles antérieures est clairement visible. Elle est ovale et
porte une caréne médiane dont la pointe dépasse de 1’écaille proprement dite. Juste devant
la nageoire dorsale, les écailles de la serrature deviennent plus larges et plus longues.

Ostéologie de Nolfia kwangoensis (Fig. 1C, 7)

Nolfia kwangoensis est représenté uniquement par les deux faces de I’holotype. Il
s’agit d’un exemplaire long d’une vingtaine de millimétres et auquel manquent la téte et
le début du corps. Ce corps est moyennement ¢levé, avec un abdomen arrondi mais sans
hypertrophie.

La partie conservée du squelette axial comporte 35 vertebres dont 18 caudales, y com-
pris les centres uraux I et II. Les premiéres vertebres abdominales font défaut. Les arcs
neuraux et les neurépines sont bien développés tout au long du squelette axial. Les pre-
miéres vertébres abdominales conservées possédent de petites hémapophyses sur les-
quelles s’articulent de longues cotes. Les derniéres vertébres abdominales montrent des
arcs hémaux prolongés par des hémépines qui supportent des cotes plus courtes. Les ver-
tébres caudales sont garnies d’arcs hémaux et d’hémépines normaux. Il y a des épineuraux
tout au long du squelette axial et quelques épipleuraux associés aux premiéres vertébres
caudales.

Les nageoires pectorales ne sont pas conservées. Les nageoires pelviennes sont bien
développées et leur origine se situe Iégérement en avant de celle de la nageoire dorsale.
Cette dernicre est haute mais a base courte. La nageoire dorsale débute par 1 ou 2 petits
rayons épineux courts et compte 11 grands rayons segmentés. Les premiers de ces rayons
sont trés allongés. Le premier ptérygophore dorsal est trés long et composé de deux
branches, I’une antérieure large mais plus courte, 1’autre postérieure plus fine mais plus
allongée. La nageoire anale occupe une position reculée sur le corps, pres de la queue. Elle
débute par 1 ou 2 petits rayons épineux et se poursuit par prés de 20 rayons segmentés.
Les quatorze premiers rayons segmentés anaux sont bien conservés. Les suivants sont dis-
loqués et I’on ne peut guére les compter de fagon précise. Il est sir cependant que leur
nombre ne dépassait pas vingt.

Le squelette caudal est plus évolué que chez «Diplomystus» dartevellei et Eoknightia
caheni. Les vertebres préurale I, urale | et urale 11 sont indépendantes les unes des autres
mais le centre ural I est trés réduit par rapport a la vertébre préurale 1. La neurépine pré-
urale Il est complete. L’arc neural préural I est trés allongé et son sommet atteint le niveau
des trois quarts de la longueur de la neurépine précédante. Le large parhypural est articu-
I¢ mais pas soudé & la vertébre préurale I. Le premier hypural est large mais est dépourvu
de téte articulaire et d’articulation avec le centre ural 1. Le deuxiéme hypural est étroit et
soudé au petit centre ural I. L'extrémité proximale du troisiéme hypural est visible derrie-
re le minuscule centre ural 1. Les autres hypuraux ne sont pas conservés. Il 'y a deux épu-
raux qui ont laissé des traces trés fragmentaires. On trouve trois paires d’uroneuraux. La
premiére de ces paires est soudée en un pleurostyle a la vertebre préurale 1. Le deuxiéme
uroneural atteint vers I’avant le niveau du bord arriére de la vertébre urale 1. Le troisiéme
uroneural est réduit et rejeté entre les bases des Iépidotriches caudaux.
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Fig. 7. — Le squelette caudal de Nolfia kwangoensis, d’aprés ’holotype R. G. N° 10.978.

La queue est bifide mais trop abimée pour dénombrer les rayons caudaux. 1l y en avait trés
probablement 19 principaux dont 17 branchus, comme chez la plupart des Clupéomorphes.

Les écailles sont grandes et ornées de circuli a disposition quasi verticale. L'éventuelle
serrature dorsale n’est pas conservée. La serrature ventrale est compléte et s’étend jusqu’a
la nageoire anale. [l y a a peu pres une écaille de cette serrature par paire de cotes.
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DISCUSSION

Position systématique de «Diplomystus» dartevellei

La serrature dorsale de «Diplomystus» dartevellei ne comporte pas les trés nom-
breuses petites écailles subrectangulaires et a bord postérieur denticulé par lesquelles
GRANDE (1982a) a redéfini Diplomystus. Il est donc clair que I’espéce de Kipala n’appar-
tient pas 4 ce genre ni d’ailleurs a I’ordre des Ellimmichthyiformes puisque toutes les
formes qui le composent montrent une serrature dorsale faite d’un grand nombre de petites
écailles subrectangulaires (GRANDE, 1982a: 5, 22).

Par ailleurs, le poisson de Kipala partage avec les Ellimmichthyiformes et les
Clupéomorphes plus évolués deux apomorphies: la serrature dorsale compléte entre la
nageoire dorsale et le crine ainsi que la présence d’une fenétre temporale entre le frontal,
le pariétal et le ptérotique (observations personnelles chez Diplomystus dentatus).
Armigatus brevissimus, au contraire, n’offre encore qu’une serrature dorsale incompléte
(GRANDE, 1982a: 4) et est dépourvu de fenétre temporale (PATTERSON, 1967 fig. 7). Notre
espéce est donc apomorphe pour ces caractéres par rapport a Armigatus.

D’autre part, la séparation du premier uroneural et de la vertébre préurale I indique que
«Diplomystus» dartevellei est plus primitif que les Clupeoidei (GRANDE, 1985: 258).
L’absence de recessus lateralis en fait une forme plus primitive que les Clupéiformes et
que Santanaclupea silvasantosi Maisey, 1993 de I’ Albien du Brésil (GRANDE, 1985: 255;
MAISEY, 1993: 9). Ses pariétaux jointifs indiquent qu’il est également plus primitif que
Spratticeps gaultinus Patterson, 1970 de I’Albien d’Angleterre (PATTERSON, 1970: 163),
La présence d’un fort processus basiptérygoide sur son parasphénoide confirme le fait
qu’il est moins évolué que Santanaclupea silvasantosi et les Clupéiformes (GRANDE,
1982a: 8; MAISEY, 1993:9).

Les quelques €léments exposés ci-avant situent « Diplomystus» dartevellei au méme
endroit que les Ellimmichthyiformes dans la phylogénie des Clupéomorphes, entre
Armigatus brevissimus et Spratticeps gaultinus. Toutefois, cette dichotomie peut étre aisé-
ment résolue. En effet, ’espéce zairoise partage avec les Clupéomorphes plus évolués
deux apomorphies, la perte des dents du parasphénoide et celle des dents des os ptéry-
goides, qui font défaut chez Armigatus brevissimus et les Ellimmichthyiformes
(PATTERSON, 1967: fig. 7; GRANDE, 1982a: fig. 6). Notre poisson représente donc le grou-
pe-frere directement apomorphe des Ellimmichthyiformes.

Il convient encore de donner un nouveau statut générique a notre poisson puisqu’il
n’appartient pas au genre Diplomystus et qu’il se différencie aussi des autres
Ellimmichthyiformes ainsi que d’Armigatus

Kwangoclupea nov. gen.

Derivatio nominis: de Kwango, province du Zaire, et de Clupea, nom du genre-type
de ta famille des Clupeidae.

Espéce-type: Kwangoclupea dartevellei (Casier, 1965).
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Diagnose: Petit Clupéomorphe archaique. Crane médio-pariétal. Commissure senso-
rielle extrascapulaire comprise dans les pariétaux mais pas dans le supraoccipital. Tres
forte créte supraoccipitale. Grand orbitosphénoide en contact étroit avec I’ethmoide laté-
ral. Méchoires dentées. Deux supramaxillaires. Articulation mandibulo-carrée située au
niveau du bord antérieur de I’orbite. Fort processus basiptérygoide du parasphénoide. Os
ptérygoides et parasphénoide édentés. Fosse préépiotique présente mais petite. Fenétre
temporale présente. Angle trés marqué entre les parties trabéculaire et parachordale du
plancher neurocrénien. Operculaire haut et étroit. Les deux branches du préoperculaire
bien développées et formant entre elles un angle droit. 32 vertébres dont 13 ou 14 abdo-
minales et 18 ou 19 caudales. 11 a 12 paires de cotes. Epineuraux et épipleuraux présents.
7 larges supraneuraux verticaux. Nageoire dorsale proche du crane, débutant un peu en
avant des pelviennes et comptant de 11 a 13 rayons segmentés. Nageoire anale longue,
proche de la queue, comptant 27 a 29 rayons segmentés. Trés large parhypural soudé a la
vertebre préurale 1. Vertébre urale I trés développée et soudée au deuxiéme hypural.
Premier hypural large, avec une forte téte articulaire pour la vertébre urale 1. Présence d’un
espace entre les régions distales des deuxiéme et troisi¢éme hypuraux. Trois uroneuraux
dont le premier autogéne. Trois épuraux. Serrature dorsale compléte entre la nageoire dor-
sale et le crane, composée de quelques écailles plus ou moins triangulaires. Serrature ven-
trale compléte, avec les écailles nombreuses et tres serrées (deux écailles par paire de
cotes). Corps court et élevé. Abdomen arrondi et hypertrophié.

Kwangoclupea dartevellei (CASIER, 1965)

Citations antérieures:
Diplomystus dartevellei n. sp. — in: CASIER (1965: 13).
Diplomystus dartevellei Casier, E., 1965 — in: TAVERNE (1976: 7).

Diagnose: Cf. celle du genre (genre monospécifique).

Position systématique d’Eoknightia caheni

Son premier uroneural autogéne atteste qu’ Foknightia caheni est plus primitif que les
Clupeoidei et son crane médio-pariétal le situe en position plésiomorphe par rapport a
Spratticeps gaultinus, a Santanaclupea silvasantosi et aux Clupéiformes.

Par contre, Eoknightia caheni est plus évolué qu’Armigatus brevissimus, les
Ellimmichthyiformes et Kwangoclupea dartevellei par la perte du processus basiptérygoi-
de du parasphénoide ainsi que par la 1égére réduction de la vertebre urale I par rapport a
la vertébre préurale I.

Eoknightia caheni se situe donc entre Kwangoclupea dartevellei et Spratticeps gaulti-
nus dans la phylogénie des Clupéomorphes.

Nous pouvons également améliorer la définition de notre poisson:
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Eoknightia (TAVERNE, 1976)

Espéce-type: Eoknightia caheni (TAVERNE, 1976)

Diagnose émendée: Petit Clupéomorphe archaique. Crane médio-pariétal. Faible créte
supraoccipitale. Machoires édentées. Deux supramaxillaires. Articulation mandibulo-car-
rée située au niveau du bord antérieur de I’orbite. Parasphénoide dépourvu de processus
basiptérygoide. Os ptérygoides et parasphénoide édentés. Angle marqué entre les parties
trabéculaire et parachordale du plancher neurocranien. Branches du préoperculaire trés
larges, avec la branche dorsale plus longue que la ventrale et les deux branches formant
entre elles un angle obtus. Operculaire haut et trés étroit. Environ 35 vertébres. Nageoire
dorsale débutant au premier quart de la longueur du dos, un peu en avant de I’origine des
pelviennes et comptant environ 10 rayons segmentés. Nageoire anale reculée vers I’arrié-
re du corps, prés de la queue. Vertebre urale I réduite par rapport a la vertébre préurale I
et soudée au deuxiéme hypural. Parhypural soudé a la vertébre préurale 1. Premier hypu-
ral large, a extrémité proximale étroite mais toujours articulée sur la vertébre urale I.
Premier uroneural autogéne. Au moins un épural. Serrature dorsale compléte, avec des
écailles ovales, allongées et carénées derriére la téte et des écailles plus larges que longues
prés de la nageoire dorsale. Serrature ventrale compléte, avec des écailles peu serrées les
unes sur les autres (correspondance probable: une écaille par paire de cotes). Corps
moyennement allongé et élevé. Dos assez plat. Abdomen arrondi mais sans hypertrophie.

Position systématique de Nolfia kwangoensis

Sa premiére paire d’uroneuraux soudée a la vertébre préurale I en un pleurostyle, son
parhypural articulé et non pas soudé 4 la vertébre préurale I et sa vertébre urale I trés rédui-
te font de Nolfia kwangoensis un indéniable représentant du sous-ordre des Clupeoidei
(GRANDE, 1985: 258-259).

L’absence de la téte et du début du corps ne permet pas de pousser plus avant les inves-
tigations relatives a la position systématique de ce poisson qui doit donc étre laissé
Clupeoidei incertae sedis.

Remarquons aussi que Nolfia kwangoensis du Cénomanien devient ainsi le plus ancien
représentant averé du sous-ordre des Clupeoidei, une position occupée jusqu’ici par
Gasteroclupea branisai Signeux, 1964 du Maastrichtien (fin du Crétacé supérieur) de
Bolivie (PATTERSON, 1993 : 628).

Phylogénie des Clupéomorphes

Les caractéres de Kwangoclupea et d’Eoknightia permettent d’affiner notablement
notre compréhension de la phylogénie des Clupéomorphes telle que GRANDE (1982a, b,
1985) et GRANDE et NELSON (1985) I’ont proposée. Cette phylogénie peut dorénavant étre
tracée de la maniére exposée ci-aprés.

Erichalcis arcia et les autres Clupéomorphes partagent deux apomorphies :
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(1) il y a une serrature ventrale faite d’au moins une mais généralement de nombreuses
écailles impaires a processus latéraux ascendants.

(2) un diverticule vésical pair pénétre dans le neurocrane par un orifice de I’exoccipital
et se loge dans une bulle creusée dans le prootique.

Une troisiéme apomorphie est parfois invoquée: la capture par le pariétal d’une por-
tion de la commissure sensorielle extrascapulaire (GRANDE, 1985: 253). En fait, il s’agit
la d’un caractére spécialisé que les Clupéomorphes partagent avec les Ostariophysi dont
ils sont trés proches parents ainsi que I’ont révélé des recherches génétiques récentes (LE
et al., 1993 ; MULLER-SCHMID et al., 1993). La signification de ce caractére dans la phylo-
génie des Téléostéens parait d’ailleurs assez faible puisqu’on le retrouve aussi chez cer-
tains Ostéoglossomorphes et divers Eutéléostéens.

Erichalcis arcta offre quelques autapomorphies (FOREY, 1975):

(3) la perte des dents du parasphénoide et de la série palato-ptérygoidienne. Ces dents
font défaut chez la plupart des Clupéomorphes mais existent chez Armigatus
(PATTERSON, 1967: fig. 7) et les Ellimmichthyiformes (GRANDE, 1982a: fig. 6) qui
sont pourtant plus évolués qu’Erichalcis arcta. La parcimonie implique donc que
cette perte s’est réalisée indépendamment chez cette espéce.

(4) Parc neural préural I a disparu et une expansion aliforme postérieure de I’arc neural
preural II rejoint le stégural. Les Clupéomorphes possédent, au contraire, presque
toujours un arc neural préural I trés développé.

(5) le sixiéme hypural manque. Cet os est généralement présent chez les Clupéomorphes.

Armigatus brevissimus et les Clupéomorphes plus évolués partagent de nouvelles
synapomorphies:

(6) le parhypural se soude a la vertébre préurale I (PATTERSON, 1967: fig. 8; TAVERNE,
1976: fig. 7; GRANDE, 1982a: fig. 10, 12, 17). Cette fusion disparait chez les Clupe-
oidei.

(7) le deuxiéme hypural se soude a la verteébre urale I (GRANDE, 1985: 254; etc.).

(8) la fosse préépiotique apparait (PATTERSON, 1967: fig. 7, 1970: 176).

(9) un début de serrature dorsale se développe en avant de la nageoire dorsale, faite de
quelques écailles subtriangulaires, mais n’atteint pas I’arriere du crdne (GRANDE,
1982a: 4).

Les Ellimmichthyiformes et les Clupéomorphes plus avancés montrent de nouvelles
synapomorphies:

(10) la fenétre temporale apparait (observations personnelles chez Diplomystus dentatus).

(11) la serrature dorsale dorsale devient compléte entre le crane et la nageoire dorsale.

Les Ellimmichthyiformes qui comprennent les deux genres Diplomystus et
Ellimmichthys Jordan, 1919, offrent une autapomorphie:

(12) les écailles de la serrature dorsale s’élargissent considérablement et deviennent
subrectangulaires.

Kwangoclupea dartevellei et le reste des Clupéomorphes se montrent plus évolués
par:

(13) la perte des dents du parasphénoide.
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(14) la perte des dents sur les os ptérygoides. Ce caractére connait une réversion chez les
Denticipitoidei ou quelques dents sont connues sur I’entoptérygoide (GREENWOOD,
1968 fig. 17) et dans de trés rares cas chez les Clupeoidei (RIDEWOOD, 1904: 458).

Kwangoclupea dartevellei offre deux autapomorphies:

(15) I’orbitosphénoide est trés développé et situé derri¢re 1’ethmoide latéral avec lequel il
entre en contact.

(16) la serrature ventrale est faite d’un grand nombre d’¢écailles trés serrées les unes contre
les autres (environ deux écailles par paire de cotes).

Eoknightia caheni et les autres Clupéomorphes présentent en plus:
(17) la perte du processus basiptérygoide du parasphénoide.
(18) une légére réduction de la vertébre urale I par rapport a la vertebre préurale L.
Spratticeps gaultinus et les Clupéomorphes plus évolués partagent d’autres synapo-
morphies:

(19) le crane devient latéro-pariétal (PATTERSON, 1970: fig. 1)

(20) outre les pariétaux, la commissure sensorielle extrascapulaire passe aussi dans ou au-
dessus du supraoccipital (PATTERSON, 1970: fig. 1).

Spratticeps gaultinus posséde une autapomorphie:

(21) la fenétre temporale est couverte par le frontal et le pariétal et s’ouvre plus posté-

rieurement dans une petite fosse posttemporale (PATTERSON, 1970: fig. 2).
Santanaclupea silvasantosi et les espéces plus spécialisées montrent:

(22) un recessus lateralis (MAISEY, 1993 fig. 5).

(23) outre le prootique, le ptérotique abrite aussi, dans une cavité osseuse, un diverticule
vésical intracranien (MAISEY, 1993: 9).

(24) une fenétre auditive entre le prootique, 1’exoccipital et le basioccipital (MAISEY,
1993: fig. SA).

Santanaclupea silvasantosi se caractérise aussi par quelques autapomorphies:

(25) la fenétre temporale s ouvre entre le frontal et le sphénotique (MAISEY, 1993 fig. 5).
Normalement, la fenétre temporale s’ouvre entre le frontal, le pariétal et parfois aussi
le ptérotique mais n’intéresse pas le sphénotique (RIDEWOOD, 1904: fig. 118B, 122B,
126B, 130B, 133, 136b; Tracy, 1920: pl. 1, fig. 1; WoOHLFAHRT, 1937: fig. 2;
TAVERNE, 1977: fig. 4; GRANDE, 1985: fig. 31, 44; etc.).

(26) la perte de la serrature dorsale (MAISEY, 1993: fig. 7). Ce caractere se réalise a plu-
sieurs reprises et de maniére indépendante chez les Clupéomorphes.

Les Clupéiformes montrent une nouvelle synapomorphie:
(27) la perte du foramen béryciforme du cératohyal antérieur (GRANDE, 1985: 256-257).

Les Denticipitoidei se caractérisent par une grande quantité d’autapomorphies dont
GREENWOOD (1968) donne le détail.

Les Clupeoidei, y compris Nolfia kwangoensis, présentent plusieurs autres synapo-
morphies:
(28) la ligne latérale n’est plus enclose dans des écailles, sauf parfois a son début

(GRANDE, 1985: 259).
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(29) la vertébre urale I est tres réduite par rapport a la vertébre préurale I (GRANDE, 1985:
258-259).

(30) le parhypural n’est plus fusionné mais simplement articulé sur la vertébre préurale |
(GRANDE, 1985: 259-260).

(31) la premiére paire d’uroneuraux se fusionnent en un pleurostyle a la vertébre préurale
I (GRANDE, 1985: 258).

(32) le premier hypural perd son articulation avec la vertébre urale I et se décroche 1égé-
rement de I’axe vertébral.
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Fig. 8. — La phylogénie des C lupéomorphes, incluant les trois genres du Cénomanien de
Kipala (Kwango, Zaire). Les chiffres font référence aux apomorphies discutées dans le
texte et la lettre « A» aux nombreux caractéres spécialisés des Denticipitoidei tels qu’ils
sont exposés dans GREENWOOD (1968).

Le cladogramme de la figure 8 résume la phylogénie des Clupéomorphes telle que ci-
dessus exposée.
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LISTE DES ABREVIATIONS DES FIGURES

AN + ART: angulo-articulaire (= angulosplé- : POP: préoperculaire

nio-articulaire) PS: parasphénoide
BO: basioccipital PSPH: pleurosphénoide (= ptérosphénoi-
BSPH : basisphénoide de)
C1al10: cotes(dela lere a la 10° paire) PTE: ptérotique
DN (d., g) : dentaire (= dento-splénial, denta- | PUTAV:  vertébres préurales [ 4 V

lo-splénial) (droit, gauche) QU: carré (= quadratique)
EC : écailles (des serratures dorsale et RART: rétroarticulaire

ventral’e) . . SMX 1,2:  supramaxillaires 1, 2
ENPT: entopt'erygcflde (= endoptérygoi- SN1a7: supraneuraux 1 4 7

('ie, mesopterygoide) SOC: supraoccipital
EP1,2,3: épuraux ) i

L L SOP: sous-operculaire
EPI: épiotique (= épioccipital) . .
FR: frontal SPH: sphenotnque
HEM: arc hémal (= hémarcual) SY: symf)lecthue
HEMEP: hémépine (= hémacanthe) ULIL: vertébres urales I, II
HY 145: hypuraux : UR 1, 2,3: wuroneuraux 1, 2,3
HYOM: hyomandibulaire i UST: pleurostyle (= urostyle)
IORB: infraorbitaire PV corps vertébral
LETH: ethmoide latéral C.ex.: commissure sensorielle extrasca-
METH: mésethmoide H pulaire ) o
MX (d., g.): maxillaire (droit, gauche) Peom.: canal sensoriel mandibulaire
NEUR: arc neural (= neurarcual) c.pa.: commissure sensorielle pariétale
NEUREP:  neurépine (= neuracanthe) i c.pop.: canal sensoriel préoperculaire
NPPUIIL: neurépine préurale [I c. porb.: canal sensoriel postorbitaire
NPUI: arc neural préural | (=otique)
OP: operculaire i c.sorb.: canal sensoriel supraorbitaire
OSPH: orbitosphénoide f.p.: fosse préépiotique
PA: pariétal ft.: fenétre (= fosse) temporale
PHY: parhypural i p.b processus basiptérygoide du para-
PMX: prémaxillaire : sphénoide
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