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2 STUTTGARTER BEITRÄGE ZUR NATURKUNDE Ser. B, Nr. 69

C. arganensis ist vertreten durch Zahnplatten (Typus) und isolierte Knochen. Die Zahn-

platten sind ähnUch denen von C. africanus Haug 1904 und C. pectinatus Tabaste 1963

(Unter-Kreide der Sahara).

Ein fragmentärer Unterkiefer eines Coelacanthiden, dessen Erhaltung eine nähere Bestim-

mung nicht zuUeß, wird beschrieben.
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L Le cadre geologique et geographique

Les Dipneustes et Actinistiens decrits ici proviennent de 3 gisements situes dans

le »couloir permo-triasique« d'Argana Bigoudine forme en majorite de gres rouges.

Cet ensemble constitue une depression d'origine torrentielle separant le Haut Atlas

paleozoique a l'Est des plateaux jurassiques et cretaces ä l'Ouest. Le couloir est

dirige Nord-nord-est/Sud-sud-ouest et debouche brusquement sur la plaine de Sous

fei)-
Coupe de la base au sommet des formations permiennes et triasiques a la hauteur

d'Argana (Dutuit 1976a):

Infra-Lias

Trias

t8

t7 Serie superieure

t6

supe- t5""

rieur t4 serie intermediaire

t3

t2

(?) Permien serie inferieur

tl

discordance

discordance

discordance

discordance

Paleozoique certain

"" Gres et argiles silteuses qui ont livre les poissons.
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MARTIN, DIPNEUSTES DU TRIAS MAROCAIN 3

La base de l'unite t5 a fourni les poissons. La faune de Vertebres du t4 indique un
äge Trias superieur (DuTuiT 1976b). Le t3 n'est pas date paleontologiquement. A
propos de Tage de la serie inferieure regne l'incertitude. D'apres la flore eile serait

triasique, tandis que d'apres la faune d'Amphibiens eile serait permienne. Tandis que
la nature des cränes d'Amphibiens lepospondyles est certaine, la flore est mal
conservee et la determination est douteuse (Dutuit 1976b). Bien qu'une persistance

des Lepospondyles jusqu'au Trias soit possible il semble que cette serie soit

permienne.

Le materiel a ete recueilli entre 1963 et 1968 par J. M. Dutuit. Les Dipneustes

ont dejä ete brievement decrits (Martin 1979b). J'utilise la terminologie de Dutuit
pour designer les gisements du t5; sauf le gisement X, ils sont tous situes au Nord de

Tizi n'Maächou. Les poissons proviennent des gisements X, Xbis et XL La plupart

des restes de Dipneustes et l'angulaire d'Actinistien ont ete fournis par les deux
gisements X, distants de 150m environ. Le gisement XI a livre la faune la plus variee:

une couche superieure a poissons renferme des Dipneustes et des Actinopterygiens;

le niveau intermediaire a fourni deux Dicynodontes, un petit Phytosaure et un
Pseudosuchien. Un gros Dicynodonte provient du niveau inferieur.

Au contraire des Actinopterygiens les restes des Dipneustes sont tres bien

conserves.

L'ensemble du materiel decrit ici est conserve ä l'institut de Paleontologie

(Museum national d'Histoire naturelle, Paris).

Fig. 1. Carte geologique du Haut Adas occidental au 1/1 OOOOOOe. 1: Cristallin; 2. Cambro-

Silurien; 3: tufs volcaniques du Georgien terminal; 4: Houiller; 5: Permo-Trias et

basaltes sus-jacents; 6: Jurassique; 7: Cretace; 8: Tertiaire; 9: Quatemaire; A: Agadir;

B: Argana; C: Timezgadiouine; D: Aglagal; E: Tizi n'Maächou.
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4 STUTTGARTER BEITRÄGE ZUR NATURKUNDE Ser. B, Nr. 69

2. Les Dipneustes: I. Arganodus atlantis Martin 1979

»Sous classe« Dipnoi Muller 1844

Ordre Ceratodontiformes Berg 1940

Familie Ceratodontidae Gill 1872

Genre Arganodus Martin 1979

Arganodus atlantis Martin 1979

PI. 1, a-f; fig. 2—4

=1979 Arganodus atlantis Martin, p. 89—91, fig. 1—3 [1979b].

1980 Arganodus atlantis Martin. — Martin, p. 5, 7, 10, pl. 1, fig. r [1980a].

Holotype: Martin 1979, fig. 1 et 2; Tal 303.

Locus typicus: couloir d'Argana (Maroc), gisement X (Dutuit 1976a).

Stratum typicum: base des gres et argiles silteuses (t5).

Materiel: holotype (individu Tal 303, dermocräne subcomplet, mandibule et plagues

dentaires); individu Tal 304 (frontaux lateraux, rostrofrontal central, extrascapulaire, plaques

dentaires superieures et parasphenoide); individu Tal 333 (plaques dentaires superieures,

rostrofrontal central et os circumorbitaire). Pieces isolees: frontal lateral Tal 324, 301, 302,

305, 306, 307; parietal lateral Tal 319 et 320; parietal central Tal 308 et 309; extrascapulaire Tal

318 et 331; os circumorbitaire Tal 311; parasphenoide Tal 312; plaque dentaire superieure Tal

317; splenial Tal 315 et 316; preangulaire Tal 313 et 314; ossification sclerotique Tal 321 et

322; cleithrum Tal 323; nageoire caudale Tal 336.

Diagnose: Dipneuste de dimensions comparables ä Celles de Neoceratodus et de

Tellerodus. Toit cränien compose de 2 os impairs centraux et de 4 os pairs lateraux.

Grand parietal central plus long que large, rostrofrontal central aussi long que le

precedent. Grand frontal lateral pourvu sur sa face interne d'un processus s'articu-

lant avec le processus ascendens de la plaque dentaire superieure. Extrascapulaire

muni d'une longue expansion posterolaterale. Sillons sensoriels. Courbure du
preangulaire plus prononcee que chez Neoceratodus. Plaques dentaires en forme de

triangle rectangle. Cretes tranchantes en eventail au nombre de 7 au moins.

Parasphenoide plus etroit anterieurement que chez Tellerodus.

2.1. Le toit cränien

Les plaques dermiques

Fig. 2,3

L'usage des differentes terminologies alphabetiques est delicat au delä du
Devonien superieur par suite de la reduction de la mosaique dermique. J'utiliserai

donc la terminologie Holmgren & Stensiö teile qu'elle a ete employee par Lehman
(1959, 1966, 1975). Pour moi cette terminologie n'implique pas des homologies
strictes mais situe des territoires osseux.

La description de la face externe est fondee sur le toit cränien de l'holotype Tal

303 et completee par le parietal central Tal 308 et l'extrascapulaire Tal 318. Toutes
les pieces conservees proviennent de sujets dont la longueur atteignait 1 m. Ges os

sont epais au moins de 4 mm ä l'exception du rostrofrontal central qui n'excede pas

2 mm en epaisseur. A l'exception du frontal lateral Tal 324 qui porte quelques rides

les plaques dermiques ne sont pas ornees.

Le toit cränien de A. atlantis etait compose de 2 series laterales paires et d'une

Serie centrale impaire. Chacune de ces series comprend 2 os: dans la serie centrale et

d'avant en arriere le rostrofrontal central (fig. 2, Rfr. C) et le parietal central (fig. 2,

Pa.G), dans la serie intermediaire le frontal lateral (fig. 2, Fr. L) et le parietal lateral

(fig. 2, Pa.L) et dans la serie laterale le dermosphenotique (fig. 2, Dsph.) non observe

mais necessairement present et l'extrascapulaire (fig. 2, Excp.).
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MARTIN, DIPNEUSTES DU TRIAS MAROCAIN 5

Le rostrofrontal central (fig. 2) est large dans la region rostrale, il est plus etroit ä

rarriere oü un bec trapu s'encastre dans le parietal central. La largeur maximum du
rostrofrontal central est comprise une fois et demie dans sa longueur. Des stries

convergent vers le centre de radiation, comme sur les autres os. Ce centre se trouve
vers le '/, anterieur de l'orbite. La suture entre les deux os centraux est situee vers le

bord posterieur de l'orbite, eile est perpendiculaire ä Taxe longitudinal du cräne.

Le parietal central (fig. 2, 3f) s'elargit jusqu'a son '/j anterieur puis se retrecit. La
largeur maximum est situee entre les deux triples points de contact parietal central,

rostrofrontal central et frontal lateral. Cette largeur maximum est comprise une fois

et demie dans la longueur. Le centre de radiation est situe a mi-distance entre la

largeur maximum et la commissure supratemporale (cmst) qui traverse l'os vers son

Yj posterieur. Les deux os centraux sont donc egalement developpes et leurs

proportions sont les memes.
Le grand axe et le bord orbitaire du frontal lateral (fig. 2, 3b) sont ä peu pres

paralleles ä l'axe du cräne, le bord anterieur de l'os se trouvant presque perpendicu-

laire ä cette direction. Cet os est deux fois plus long que large. Le centre de radiation

se trouve sur l'incurvation du canal supraorbitaire (soc) legerement posterieur ä

l'orbite et pres du bord mesial de l'os. Ordinairement la partie posterieure du frontal

lateral forme une pointe en V. Le frontal lateral est aussi developpe que les os

centraux.

Le parietal lateral (fig. 2, 3c) est large posterieurement et ä peine plus long que
large. Son axe longitudinal et son bord mesial sont paralleles ä Taxe du cräne. Les

sutures avec les os voisins sont rectilignes. Cet os s'etend moins loin vers l'arriere que

le parietal central et l'extrascapulaire. Le centre de radiation est situe sur la

commissure supratemporale et est place plus posterieurement que celui du parietal

central (fig. 2).

Le dermosphenotique n'est pas connu, il etait de dimensions reduites. L'extrasca-

pulaire (fig. 2, 3d) est compose d'une plaque anterieure et d'une expansion posterieu-

re et laterale. L'axe de la plaque anterieure est oblique par rapport ä Taxe du cräne.

Cette plaque est plus longue que large. Le centre de radiation est situe au point de

rencontre du canal infraorbitaire (ioc) et de la commissure supratemporale. Il est

donc posterieur et lateral. Ce centre de radiation est aussi recule que celui du parietal

lateral (fig. 2). Le bord lateral de la plaque anterieure s'affine en une mince lamelle.

Chez Neoceratodus Castelnau (Günther 1871) et chez Sagenodus Owen (Wat-
SON & GiLL 1923) l'opercule s'etend jusque lä. Cette lamelle doit correspondre ä la

lamelle d'articulation avec l'opercule.

La Variation individuelle se manifeste surtout sur le frontal dont une dizaine

d'exemplaires est connue. Le plus court mesure 75 mm et le plus long 95 mm; la

Variation de dimensions n'est pas negligeable mais la Variation morphologique est

plus nette encore. Sur les os Tal 304 la pointe posterieure se dedouble en W tandis

que le bord anterieur, au lieu d'etre perpendiculaire ä l'axe du cräne, est nettement

oblique ce qui confere une forme en pointe ä l'avant de l'os.

La face interne des os est par, suite des recouvrements, legerement differente de la

face externe. Elle porte soit une surface de recouvrement qui deprime l'os (rostro-

frontal central; extrascapulaire, fig. 3c) soit cette surface et une lamelle basale

destinee ä supporter les os voisins (parietal central, fig. 3e et f; parietal lateral, fig. 3g

Iet
h) soit enfin uniquement cette lamelle (frontal lateral, fig. 3b).

La face interne du toit cränien est interessante par les reliefs du frontal lateral. La

region orbitaire est limitee par une crete anterieure (fig. 3a, cra) qui se dirige

anterieurement et lateralement et une crete posterieure (fig. 3a, crp) moins accusee

qui est posterieure et laterale. Ces cretes se reunissent ä l'emplacement du centre de

radiation d'oü le processus articulaire (fig. 3a, pr) s'abaisse vers l'avant. L'extremite
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6 STUTTGARTER BEITRÄGE ZUR NATURKUNDE Ser. B, Nr. 69

de ce Processus est creusee d'une encoche (fig. 3a, i) oü vient se loger le processus

ascendens pterygopalatin (pl. Ih, prpa) de la plaque dentaire superieure. Chez

Neoceratodus ce mode d'articulation existe mais le processus est plus anterieur

(Günther 1871). Chez Gnathorhiza Cope (Berman 1976) les deux processus sont

simplement accoles Tun ä l'autre. La crete anterieure porte un relief en croissant (fig.

3a, rc) sur lequel se fixaient les muscles moteurs de l'oeil. Les cretes du frontal lateral

devaient concourir ä fixer l'exosquelette sur le cartilage endocränien. Le parietal

central est creuse par une gouttiere longitudinale qui s'approfondit sous le centre de

radiation formant une fosse ovale centrale (fig. 3e, foc). Des cannelures (fig. 3e can)

encadrent la gouttiere posterieurement. Le parietal lateral (fig. 3h) porte transversa-

lement un epaississement en sablier. Les muscles adducteurs de la mandibule

devaient s'inserer sur les cannelures et ce relief en sablier comme ils se fixent sur la

meme region squelettique chez Neoceratodus (Günther 1871).

Les canaux sensoriels

Les canaux sensoriels etaient independants de l'os sous-jacent. L'enfoncement
des plaques dermiques n'etait cependant pas süffisant pour que la trace des organes

sensoriels ne subsiste sous forme de sillons entaillant l'os ou parfois (frontal droit de
l'holotype) de depressions circulaires alignees (pl. Id; fig. 2).

Le canal supraorbitaire (soc) penetre dans les frontaux lateraux a l'angle antero-

lateral, il se dirige un peu obliquement vers l'arriere. II s'incurve derriere l'orbite

perpendiculairement a sa direction precedente et atteint la limite laterale de l'os au

bord posterieur de l'orbite. Il se trouve alors tres pres du canal infraorbitaire (ioc) qui

contourne l'orbite dans des os circumorbitaires losangiques comparables a ceux de

Sagenodus (Watson & Gill 1923). Avant de se poursuivre dans l'extrascapulaire le

canal infraorbitaire devait rejoindre le canal supra-orbitaire dans un dermosphenoti-

que petit mais indispensable. Sur l'extrascapulaire le canal infraorbitaire longe le

bord lateral de l'os et atteint pres du bord posterieur de la plaque la commissure
supratemporale (cmst). Une legere depression du bord posterieur de la plaque

indique le raccordement du canal infraorbitaire avec le Systeme de la ligne laterale. Le
trajet de la commissure supratemporale est perpendiculaire ä Taxe longitudinal. La
commissure est plus ou moins sinueuse, sur le parietal central eile decrit une
convexite laterale anterieure sur laquelle se greffe un court sillon antero-lateral. Il

s'agit de la pit line anterieure (apl) qui se trouve presque en meme position que chez

Sagenodus (Westoll 1949) et que chez Gnathorhiza (Berman 1976). Sur le frontal

lateral un sillon contourne l'orbite entre celle-ci et la boucle du canal supraorbitaire

(fig. 3b, soioc). Ce sillon est net surtout sur Tal 301. Il s'agit de la branche

supraorbitaire du canal infraorbitaire que l'on connait chez Dipnorhynchus sussmilchi

(Etheridge) ( Thomson & Campbell 1971), Scaumenacia curta Whiteheaves
(Stensiö 1947), Griphognathus whitei Miles (1977), et Stomiahykus thlaodus Ber-
NACZEK (1977). Ce canal est aussi present chez les Acanthodiens et les Actinoptery-

giens (Stensio 1947) il a ete nomme auparavant ligne epibranchiale par Allis (1934)

puis ligne profonde par Holmgren (1942), Stensiö (1945, 1947) et Jarvik (1947).

PoPLiN (1973) rejette avec raison ces denominations et propose celle de canal dorso-

lateral anterieur. La presence de ce canal est desormais bien etablie chez les

Dipneustes puisqu'il est connu chez 4 genres devoniens et un genre triasique. Ce
caractere n'a aucune valeur phyletique puisqu'il s'agit d'un caractere archalque pre-

sent dans plusieurs groupes se Vertebres inferieurs gnathostomes.

La region rostrale est reconstituee arbitrairement en effet le rostrofrontal central

est casse pres de son bord rostral et il est probable qu'il ne portait pas de trace de la

commissure ethmoidienne mais rien ne permet d'en etre certain.
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MARTIN, DIPNEUSTES DU TRIAS MAROCAIN

J'ai nomme les os en essayant de leur donner le nom le plus court possible. Par

exemple (quel que soit le processus qui ait provoque ce resultat) il est clair que les

parietaux, traverses par la commissure supratemporale, occupent le territoire des os

extrascapulaires. Ils devraient etre nommes parieto-extrascapulaires.

La taille d'Arganodns atlantis

L'exosquelette de l'holotype mesure environ 16 cm de long, il devait recouvrir

entierement l'endosquelette cartilagineux. Ce dernier largement visible mesure
13 cm de long sur un specimen de Neoceratodus long de 90 cm et conserve ä 1' Institut

de Paleontologie (Museum national d'Histoire naturelle, Paris). Si l'on admet (ce qui

est excessif) que l'exosquelette cränien et la longueur s'accroissent en proportions

l'holotype d'Arganodus atlantis aurait atteint 110 cm de longueur. Le meme calcul

effectue par comparaison avec l'holotype de Paraceratodus germaini Lehman (Leh-

man et al. 1959) conduit au meme resultat. Or il existe des frontaux lateraux plus

grands que ceux de l'holotype qui n'excedent pas 80 mm de longueur. Il est donc tres

probable que ce Ceratodontide atteignait 1,50 m de longueur totale.

Fig. 2. Arganodus atlantis Martin. Reconstitution du toit cränien. Dsph: dermosphenoti-

que; Excp: extrascapulaire; Fr. L: frontal lateral; Pa. C: parietal central; Pa. L:

parietal lateral; Rfr. C: rostrofrontal central; apl: pit line anterieure; cmst: commissu-

re supratemporale; ioc: canal infraorbitaire; soc: canal supraorbitaire; so ioc: branche

supraorbitaire du canal infraorbitaire. — x 2/3.
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Fig. 3. A
a:

b:

rganodus atlantis Martin.
face externe du frontal lateral Tal 301.

face interne (en partie reconstituee) du frontal lateral Tal 301. cra: crete

anterieure; crp: crete posterieure; i: encoche pour le processus pterygopalatin; pl:

pointe laterale; pr: processus articulaire; rc: relief en croissant; so ioc: branche

supraorbitaire du canal infraorbitaire; so: canal supraorbitaire.

face interne de l'extrascapulaire Tal 318.

face externe de l'extrascapulaire Tal 318.

face interne du parietal central Tal 308.

face externe du parietal central Tal 308.

face interne du parietal lateral Tal 303c.

face externe du parietal lateral Tal 303c.

can: cannelures posterieures; foc: fosse ovale centrale; apl: pitline anterieure;

cmst: commissure supratemporale.
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MARTIN, DIPNEUSTES DU TRIAS MAROCAIN 9

Comparaisons

Rhinodipterus secans Gross

Cette espece du devonien superieur des pays baltes possede un parietal central

dont la face interne ressemble de fa^on frappante ä celle du meme os chez Arganodas:
la gouttiere longitudinale, la fosse ovale centrale („zentrale Grube") et les cannelures

posterieures sont presentes (Gross 1956). La forme et les proportions de l'os sont

semblables dans les deux genres. Par contre le parietal central de Rhinodipterus

Gross ne represente que le Yj de la longueur du toit cränien. Meme si Ton considere

que Rhinodipterus est legerement longirostre cet os avait moins d'importance que
celui d'Arganodus qui represente la moitie de la longueur de l'exosquelette. Il semble
qu'un parietal central (os B) plus long que large et assez peu developpe soit un
caractere primitif chez les Dipneustes.

Sagenodus Owen 1867

Ce genre du Carbonifere et du Permien d'Europe occidentale et d'Amerique du
Nord est interessant par les proportions de sa serie centrale. D'apres Watson &
GiLL (1923) le parietal central est ä peine plus court que l'ensemble des os anterieurs.

Chez Arganodus les deux os centraux sont aussi longs Tun que l'autre. La position de

la pit line anterieure est la meme (voir plus haut). En fait il n'existe sur le toit cränien

de Sagenodus aucun caractere qui puisse l'exclure de l'ascendance d'Arganodus, que

l'on envisage les plaques dermiques de ce dernier genre comme resultant de

disparition invasion ou comme resultant de fusion fragmentation.

Paraceratodus germaini Lehman 1959

Ce Dipneuste represente par plusieurs exemplaires de l'Eotrias malgache possede
la mosai'que dermique la plus archai'que. Elle est composee de 3 os impairs centraux

et de 5 os pairs lateraux disposes en deux series. Il faut surtout remarquer les

proportions de la serie centrale. Le parietal central ne represente que le % de la

longueur de cette serie au lieu de la moitie chez Arganodus. En revanche cet os est

plus large que long et est muni d'angles saillants antero-posterieurs chez P. germaini

tandis que chez A. atlantis il est plus long que large. Cette difference de proportions

semble interdire ä Arganodus de deriver d'une forme comparable ä Paraceratodus.

Dans les series laterales il faut s'interesser au territoire osseux occupe par les

frontaux lateraux 1 et 2 et le grand dermosphenotique de P. germaini. Il correspond a

celui oü se trouvent, chez Arganodus, le frontal lateral unique et le petit dermosphe-
notique. Une fusion aussi bien qu'une disparition invasion ajoutee ä la reduction

osseuse pourrait expliquer une teile modification car il est vraisemblable que cette

disposition a existe dans la lignee qui mene ä Arganodus.

Paraceratodus sp.

Cette forme de l'Eotrias malgache, decrite par Beltan (1968), pourrait etre un

Paraceratodus ä cause du large parietal central, mais cet elargissement est aussi connu

chez Gnathorhiza bothrotreta Berman (1979) du Permien inferieur du nouveau

Mexique, qui possede un toit cränien tres comparable ä celui de ce Dipneuste

malgache. Chez ce dernier le territoire du frontal central est occupe par deux os et le

territoire des frontaux lateraux et du dermosphenotique est occupe par un frontal

lateral unique.

S'il s'agit d'une forme apparentee ä Paraceratodus le frontal lateral unique

pourrait resulter de la fusion des frontaux lateraux et du dermosphenotique en effet

le centre de radiation de cette plaque unique est en position intermediaire par
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10 STUTTGARTER BEITRÄGE ZUR NATURKUNDE Ser. B, Nr. 69

rapport ä ceux des os correspondants chez P. germaini. Toujours dans la meme
Hypothese les deux „frontaux centraux" seraient plutot un os D fragmente que les os

C des Dipneustes paleozoi'ques. S'il s'agit de Gnathorhiza ces deux os sont evidem-

ment des os C. Or Thomson & Campbell (1971) puis Miles (1977) ont fait plus ou
moins partiellement reposer leurs phylogenies des Dipneustes sur la disparition des

OS C, ce toit cränien montre que ce caractere doit etre utilise avec prudence. De
meme ce toit cränien demontre combien l'identification des plaques dermiques peut

etre delicate, quelle que soit la terminologie, quand la mosaique dermique est

reduite.

Microceratodus angolensis Teixeira 1954

Cette espece provient du Trias inferieur de l'Angola. D'apres Lehman (Lehman
et al. 1959) les series centrale et laterale intermediaire comprennent 3 os chacune

tandis qu'une serie laterale ne comporte que le dermosphenotique. Ces os sont ornes

de fins tubercules. La trace des sillons sensoriels est nette. Dans la serie centrale le

parietal central est relativement long et etroit. Le frontal central est plus etroit

encore (plus que chez Sagenodus, Paraceratodus et la region homologue chez

Arganodus). Il est peu probable que cette etroitesse permette l'evolution d'une teile

forme vers A. atlantis.

Asiatoceratodus sharovi Vorobjeva 1967

Le toit cränien de ce Dipneuste du Trias inferieur siberien est forme de deux
series de deux plaques. Dans la serie centrale le »parietal central« est relativement

etroit posterieurement tandis que vers l'avant il est encore plus etroit que celui de

M. angolensis, cet os represente plus de la moitie de la longueur du toit cränien. Les

»frontaux lateraux« portent les sillons du canal supraorbitaire. Il existait peut etre un
OS composant ä l'arriere une serie laterale mais Vorobjeva qui possedait 8 fragments

de toit cränien ne l'a pas observe.

Arganodus ne peut pas deriver d'un tel Ceratodontide parce que

1. chez A. sharovi des os encore presents chez A. atlantis semblent avoir dejä

disparu,

2. la compression de la serie centrale est trop marquee chez A. sharovi.

Par contre ce caractere rapproche M. angolensis et A. sharovi. Ces deux especes

sont de plus representees par des sujets de petites dimensions ce qui represente un
caractere commun supplementaire.

Tellerodus sturii (Teller 1891)

Cet exemplaire fut decouvert au siecle dernier dans le Trias superieur autrichien.
Le toit cränien comprend une serie centrale et une serie laterale, formees de deux
plaques dermiques ornees de rides et de tubercules. Les canaux sensoriels entaillent
l'os sous forme de sillons et les os sont unis par des sutures qui engrenent les plaques
les unes dans les autres. Les os sont tous epais. L'os anterieur de la serie centrale (os
A de Teller) est plus court que l'os posterieur (os B de Teller) d'apres Lehman
1975. Cette plaque longue et large constitue l'element dominant du toit cränien. Son
elargissement evoque le parietal central de Paraceratodus (Lehman 1959 in Lehman
et al. 1959) par contre eile est bien plus longue que cet os de Paraceratodus dont
d'ailleurs l'elargissement n'a pas altere l'individualite des parietaux lateraux. Il faut
remarquer dans les series laterales l'absence de dermosphenotique libre et la courbure
du canal supraorbitaire moins brusque que chez Arganodus.

Tellerodus partage avec Arganodus
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1. des OS epais,

2. la presence d'un seul frontal lateral (os C de Teller),
3. un centre de radiation separe de la commissure supratemporale et place en

avant de celle-ci sur l'os B de Teller et le parietal central.

Les OS epais correspondent a un caractere archaique, la presence d'un frontal

lateral unique est frequente au Trias (comme le montrent A. sharovi, C. rectangulus

et C. arganensis Martin; ce caractere ne permet pas d'etablir des liens phyletiques

solides entre les Ceratodontides triasique. La signification de la Separation du centre

de radiation du parietal central et de la commissure supratemporale n'est pas claire.

Arganodus differe de Tellerodus par

1. l'absence d'ornementation,

2. l'absence de sutures engrenees,

3. la presence d'une courbure brutale du canal supraorbitaire

4. la presence d'un extrascapulaire et d'un dermosphenotique libres.

II n'est pas improbable que Tellerodus et Arganodus aient un ancetre commun
relativement proche mais il n'y a aucune raison tres solide de faire un tel rapproche-

ment. Au contraire la seule tendance evolutive nette que l'on trouve sur le toit

cränien de Tellerodus est absente sur l'exosquelette d'Arganodus. Il s'agit de

l'elargissement du parietal central qui semble etre commun ä Tellerodus et Paracera-

todus.

Ceratodus rectangulus Linck 1936

Fig. 5a

Ces os isoles du Keuper de Bade Württemberg ont ete en majorite determines

incorrectement par Linck 1963). Deux os sont clairement des frontaux lateraux qui

ressemblent ä ceux d'Arganodus par l'epaisseur, la forme generale et la position du
centre de radiation. Toutefois des reliefs distinguent ces os et ceux d'Arganodus:

1. des sillons convergent en direction du centre de radiation,

2. des bourrelets se terminent en pointes mesiales anterieures permettant

l'engrenage des os,

3. sur Tun des os le parcours du canal supraorbitaire est decale d'environ 35°,

lateralement ä l'avant et mesialement ä l'arriere.

Deux autres plaques sont des os centraux impairs. Tun d'entre eux porte les

traces d'une suture engrenee, l'autre est semble t'il un postrostral. Enfin un
quatrieme os, detruit lors de la preparation montre une face interne pourvu d'un

relief en forme de sablier ce qui evoque un parietal lateral comparable ä celui

d'Arganodus, du moins par la face interne.

II faut bien retenir que ces plaques dermiques de Ceratodus rectangulus rappelent

par certains aspects celles d'Arganodus mais qu'elles en different par des caracteres

non moins marques
1. la presence de sutures engrenees,

2. la forme de l'os central anterieur,

3. la Variation de trajet du canal supraorbitaire qui est inconnue c\iez Arganodus

bien que 8 frontaux lateraux soient conserves,

4. le toit cränien de C. rectangulus etait certainement plus primitif que celui

d'A rganodus.

Il est vraisemblable que dans de nombreux genres et especes des frontaux

lateraux assez comparables ä ceux d'Arganodus ont existe; quand ils sont isoles du

reste de l'exosquelette ils paraissent assez voisins comme c'est le cas pour C. rectan-

gulus et A. atlantis, par contre quand le toit cränien n'est pas dissocie ils semblent
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differents {»Paraceratodus« sp., Asiatoceratodus et Tellerodus). Aucun argument

solide ne permet de rapprocher C. rectangulus et A. atlantis.

Ceratodus formosHS Wade 1935

Wade a brievement decrit cette forme du Trias (?) moyen d'Australie sans

reconstitution du toit cränien figure sans description par White (1965). Ce fossile

possederait un toit cränien assez primitif par la complexite de sa mosai'que. La serie

centrale comprendrait 3 plaques dont un »parietal central« tres comparable en forme

et en dimensions ä celui de Tellerodus; posterieurement la serie laterale serait

representee par un seul os comme chez Tellerodus. Par contre anterieurement deux

frontaux lateraux seraient presents. Des os circumorbitaires seraient aussi presents.

Meme si C. formosus comporte plus d'os libres sur son toit cränien, l'absence de

parietal lateral independant et les proportions du »parietal central« excluent une

possible evolution vers A. atlantis ä partir d'un tel Ceratodontide. Par contre

C. formosus apparait, ainsi reconstitue, tres voisin de Tellerodus sturii et il convient

peut etre de le rapporter ä ce genre.

Neoceratodus forsteri (Krefft 1870)

La serie mediane de N. forsteri est composee de deux os. Il existe des indications

permettant de penser que le plus anterieur est obtenu par fusion du postrostral et du
frontal central (Kisselawa 1929; Holmgren 1949). La plaque posterieure corre-

spond ä un parietal central bien developpe. Les proportions entre les os n'ont guere

de valeur ä cause de l'importante regression osseuse qui a affecte la region rostrale

depuis le Trias. La serie laterale intermediaire se compose d'un enorme frontoparie-

tal lateral et d'un minuscule extrascapulaire median tandis que la serie laterale

comprend le dermosphenotique, le dermopterotique et un petit extrascapulaire

lateral. La description est fondee sur Holmgren & Stensio (1936). La courbure

brutale du canal supraorbitaire evoque celle qui est observee chez A. atlantis. Par

contre la regression osseuse rostrale a fait disparaitre la majeure partie du frontal

lateral qui est la plaque la plus developpee chez A. atlantis. De plus il existe chez

Neoceratodus des os independants qui ont dejä disparu chez A. atlantis. Il s'agit du
dermopterotique et de 1'extrascapulaire median. Il semble que ce soit süffisant pour
exclure une eventuelle descendance de Neoceratodus ä partir d'Arganodus.

Arganodus ne semble pas lie phyletiquement de fagon directe aux Dipneustes

triasiques dont le toit cränien est connu. Asiatoceratodus et Microceratodus, qui lui

sont anterieurs, possedent une serie centrale comprimee dans la region frontale qui

les ecarte de l'ascendance d'Arganodus. Ce caractere par contre rapproche les deux
Ceratodontides precedents. Paraceratodus geologiquement plus ancien ne peut pas

foumir un ancetre plausible ä Arganodus ä cause de l'elargissement de son parietal

central.

Tellerodus qui est ä peu pres contemporain d'Arganodus possede une mosai'que

dermique reduite par rapport ä celle d'Arganodus, son parietal elargi l'ecarte aussi

d'Arganodus. »Ceratodus« formosus s'il peut fournir un ancetre plausible ä un des

Ceratodontides qui lui sont posterieurs doit etre rapproche de Tellerodus ä cause de

la partie posterieure de leur toit cränien et etre rapporte ä ce genre. Les restes de

»Ceratodus " rectangulus sont un peu trop fragmentaires pour permettre une compa-
raison solide avec ces Ceratodontides.

Neoceratodus possede plus d'os dermiques que la plupart des Ceratodontides

triasiques il ne peut donc probablement pas deriver de telles formes. Paraceratodus

dont l'exosquelette et aussi primitif s'ecarte de Neoceratodus par l'elargissement de

son parietal central.
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II est possible de regrouper les Dipneustes triasiques en trois ensembles:

1. Microceratodus et Asiatoceratodus qui possedent une serie centrale comprimee;

2. Paraceratodus et Tellerodus dont le parietal central est elargi;

3. Arganodus qui ne possede aucune de ces specialisations.

Neoceratodus a probablement evolue ä partir d'une forme assez comparable a

Arganodus mais pourvue d'os extrascapulaires independants.

2.2. La mächoire inferieure

La nature exacte des os dermiques de la mandibule des Dipneustes a ete

frequemment discutee. Jarvik (1967), Schultze (1969) et Miles (1977) sont les

demiers auteurs qui ont aborde ce sujet. La mandibule d Arganodus n'apporte pas de

donnees nouvelles permettant la Solution de ce probleme. Comme la mandibule
d'Arganodus ressemble beaucoup ä celle de Neoceratodus decrite en detail par Jarvik

(1967) j'utilise la meme terminologie que cet auteur, sans admettre pour autant

qu'elle soit valide.

La mächoire inferieure est constituee par le cartilage de Meckel entoure par

l'exosquelette qui est reduit chez Arganodus a deux elements. Tun mesial est

considere ici comme le splenial et l'autre, lateral, est considere comme le preangu-

laire. Le cartilage de Meckel s'etendait depuis la region symphysaire jusqu'au palato-

carre sur lequel il permettait l'articulation mandibulaire.

Le preangulaire

PI. Id, e; fig. 4a—

d

Il forme une lame fine courbee anterieurement vers le haut sur un tiers de sa

longueur et qui s'eleve ensuite. Cet os est presque 4 fois moins haut que long

(environ 7 cm sur 2 cm) La description est fondee sur le preangulaire Tal 303 h.

La face externe (fig. 4d) est divisee en deux parties: l'une ventrale, sous-jacente au

cartilage de Meckel est horizontale quand la mandibule est en position anatomique,

la seconde region osseuse est laterale et perpendiculaire ä la precedente. La partie

laterale de l'os se termine en spatule posterieure. La region sous-jacente ä la plaque

dentaire s'eleve en un processus ascendens (fig. 4b, prasp) situe aux y^ posterieurs de

l'os. Ce Processus enveloppe et precede le processus preglenoidien de l'endosquelette

(fig. 4b, prpgl). La spatule correspond a la region articulaire. Un sillon deprime l'os

en arriere et au dessous du processus ascendens. La region ventrale est creusee vers

son Yj anterieur par une cavite au delä de laquelle l'os s'elargit. Les bords de l'os sont

minces. La partie ventrale est creusee anterieurement par un sillon peu accuse. Tout
ä fait ä l'avant cette trace doit correspondre a la suture avec l'os median de la face

inferieure de la mandibule (os MDCMI de Jarvik). Posterieurement ce sillon doit

correspondre au canal mandibulaire.

La face interne (fig. 4b et c) est creusee par une cavite vers son '/j anterieur. Une
ride qui lui est posterieure limite un canal vertical (fcR). Le processus ascendens brise

permet d'observer, accroche ä la face interne, un processus horizontal, le processus

ascendens interne (pras in) dont les bords donnent naissance ä deux lamelles, l'une

posterieure et inferieure (me VII) et l'autre superieure et anterieure (md V) d'autres

rides dont le role est inconnu sont presentes.

Comparaison avec Sagenodus et Neoceratodus. — D'apres les descriptions de

Watson & GiLL (1923) chez Sagenodus l'os est plus mas'sif et moins courbe

anterieurement, le processus ascendens est situe vers le '^ posterieur de l'os dont

l'extremite est pointue au lieu d'etre spatulee. Posterieurement le preangulaire de

Neoceratodus (d'apres Jarvik 1967 et des observations personnelles) evoque en
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Fig. 4. Arganodus atlantis Martin.
a: reconstitution de la face ventrale de la mandibule. cm: cartilage de Meckel; cmd:

canal mandibulaire; fcR: foramen du canal de Rüge; finV: foramen du ramus
intermandibularis du nerf V; MdMcI: os median de Jarvik; pr sy: processus

symphysaire; prvp: processus ventral posterieur; smi: sillon d'insertion des

muscles intermandibulaire.

b: reconstitution de la mandibule (face dorsale).

c: le preangulaire Tal 303h (face interne).

d: le preangulaire Tai 303h (face externe), cmd: canal mandibulaire; cR: canal de

Rüge; fmd V: foramen du ramus mandibularis du nerf V; glen: fosse glenoide; ime

VII: incisure du me VII; md V: ramus mandibularis du nerf V; me VII: ramus
mentalis extemus du nerf VII; pras in: processus ascendens interne; pras m:
Processus ascendens mesial; pras p: processus ascendens posterieur; prp gl:

Processus preglenoidien.

e: angles et longueurs necessaires pour definir les indices de Vorobjeva & Minikh.
f: orientation des plaques dentaires et terminologie. Toutes ces figures sont

multiplees par 2/3.
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forme et en proportions celui de Sagenodus malgre une forte reduction de l'ossifica-

tion. Les plaques dentaires qui sont assez semblables dans les deux genres expliquent

ces similitudes.

Le splenial

PI. Id, e; fig. 4a, b

Cet OS porte la plaque dentaire inferieure qui sera etudiee plus loin. La descrip-

tion est fondee sur les pieces Tal 303 f (qui s'articule avec Tal 303 h) et Tal 315 (pour

la partie articulaire). Cet os se presente comme une lame 5 fois plus longue que haute

(8 mm sur 1,5 mm) si l'on ne tient pas compte de la plaque dentaire.

Sur la face interne (pl. lg et f, fig. 4a et b) une courte lamelle epaisse s'etale

mesialement dans la region symphysaire et vient s'articuler avec sa symetrique sur

Taxe de symetrie. La plaque dentaire surplombe le corps de l'os. Le splenial est

convexe mesialement. Derriere la plaque, s'eleve le processus ascendens mesial (pras

m) assez bas qui se dirige vers le processus ascendens du preangulaire. Ils s'affrontent

tous deux sur la ligne mediane de l'hemimandibule et enveloppaient l'avant du
Processus preglenoidien de l'endosquelette. Sur Tal 315 l'os s'allonge de 3 cm en

arriere du processus ascendens mesial. Les bords de l'os sont minces, sauf dans la

region symphysaire, la partie centrale est epaisse de 2 mm environ.

La face interne (pl. If; fig. 4a) qui etait accolee ä l'endosquelette est concave. Une
ride court depuis l'arriere du bord inferieur de l'os oü eile determine une legere

elevation, le processus posterieur ventral (prvp), jusqu'a l'arriere de la plaque

dentaire.

Comparaison avec Neoceratodus. — D'apres Jarvik (1967) l'os est en tous

points semblable a celui de Neoceratodus ä part la region posterieure ä la plaque

dentaire qui est plus courte chez Neoceratodus.

Comparaison avec Neoceratodus

Les proportions ne sont pas exactement les memes, mais la description de Jarvik

(1967) met en evidence les memes structures que chez Arganodus. II s'agit des

dispositions suivantes dont la fonction est similaire:

Le sillon qui deprime le preangulaire sous le processus ascendens correspond ä

l'entree du nerf facial (fig. 4b, ime VII) entre l'exosquelette et l'endosquelette, le

ramus mentalis externus du nerf VII etait löge dans un canal dont la base correspond

ä la lamelle postero-inferieure du preangulaire (fig. 4b, me VII). La lamelle antero-

superieure represente le vestige du canal du ramus mandibularis du trijumeau (fig. 4b

md V). Le canal vertical qui creuse le preangulaire verticalement vers son Yj anterieur

a ete interprete chez Neoceratodus comme un canal lymphatique par Rüge (1896)

mais Bertmar (1965) n'a pas observe de trace de ce Systeme dans la tete de

Neoceratodus, la signification de ce canal (fig. 4c, cR; fig. 4a, fcR) reste douteuse. Le

Processus ventral posterieur (fig. 4a prvp) du splenial est situe chez Neoceratodus

legerement en arriere du foramen d'entree du ramus intermandibularis du trijumeau.

Cette structure doit indiquer de la meme fagon ce foramen chez Arganodus. La ride

interne du splenial limite t'elle le trajet de ce nerf ou sert eile ä bioquer l'exosquelette

sur le cartilage de Meckel? II est impossible de repondre.

Watson & GiLL (1923) ont figure ces structures chez Sagenodus et Ctenodus

Agassiz mais ils ne les ont pas interpretees. Chez Ceratodus concinnus Plieninger

et chez Ceratodus madagascariensis Priem le canal signale par Rüge a laisse son

empreinte en meme position que chez Neoceratodus et Arganodus mais sur le

splenial.

Les muscles devaient s'inserer sur la mandibule d'Arganodus de la meme fa^on

que chez Neoceratodus. Dorsalement les muscles adducteurs de la mandibule
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envoyaient un tendon s'inserer sur l'endosquelette (fig. 4a cm) accessible, depuis le

Processus preglenoidien jusqu'a la plaque dentaire, dans le sillon delimite par les deux

OS exosquelettiques (fig. 4b sma). Sur le processus preglenoidien lui-meme venaient

s'inserer les autres tendons des muscles adducteurs de la mandibule. Les muscles

intermandibulaires s'inseraient sur l'endosquelette apparent ventralement dans le

sillon separant les deux elements exosquelettiques (fig. 4a smi). La disposition devait

etre la meme chez Ctenodus et Sagenodus. Les insertions sont plus eloignees de

l'articulation chez Arganodus que chez ces deux genres paleozoiques et chez

Neoceratodus. Pour obtenir la meme puissance masticatrice l'effort musculaire etait

plus reduit chez le genre triasique. Les muscles adducteurs etaient peut etre moins

developpes.

2.3. Les autres restes osseux

Le parasphenoide
PL Ib, c

Le parasphenoide subcomplet Tal 304e, comme c'est le cas general chez les

Ceratodontides, se compose d'une quille posterieure, longue de 5 ou 6 cm, large de 2

cm et epaisse de 2 mm, anterieurement se trouve une plaque losangique cassee a

l'avant qui atteignait 8 ou 9 cm de long pour une largeur maximum de 5 cm. La face

dorsale du losange porte une crete mediane qui se dedouble ä la naissance de la quille

oü eile delimite une depression centrale. Sur la face ventrale deux depressions ovales

sont situees a l'avant des lamelies qui bordent la region anterieure de la quille. Le
centre de radiation se trouve ä l'emplacement du dedoublement de la crete dorsale,

sur les deux faces des stries paralleles aux deux cotes posterieurs du losange et sur la

quilles des stries longitudinales convergent vers ce point.

Comparaison avec Tellerodus. — La longueur totale est a peu pres la meme
mais le losange est plus large chez Tellerodus oü il atteint 8 cm de largeur, de plus il

porte sur sa face ventrale une depression anterieure centrale.

Comparaison avec Sagenodus et Ctenodus. — D'apres les descriptions de

Watson & GiLL (1923) il existe dans les deux genres une crete ventrale et une crete

dorsale suivie, chez Ctenodus, d'une depression centrale de la quille. Cette analogie a

permis d'orienter le parasphenoide d'Arganodus.

Les OS circumorbitaires

La description est fondee sur Tal 311. Cet os a la forme d'un trapeze dont la

grande base est deux fois plus longue que la hauteur, l'epaisseur ne depasse pas 4 mm.
Sur la face externe court le canal infraorbitaire, au bord de la grande base. L'os

s'epaissit sous le canal. Ces os sont de forme comparable ä ceux de Sagenodus et de

Ctenodus.

Le ceratohyal

Il s'agit de Tal 304 h qui se presente comme un cylindre de 3 cm de long pour un
diametre de 5 mm. Ce cylindre est dilate ä ses extremites et legerement comprime
lateralement. Chez les Dipneustes devoniens il est parfois plus robuste (Miles 1977)

ou plus dilate posterieurement (Lehman 1959); c'est aussi le cas parfois chez

Neoceratodus (Günther 1871; Holmgren & Stensiö 1936) chez qui il peut aussi

etre parfaitement identique a celui d'Arganodus. Le ceratohyal de Ceratodus

concinnus est semblable ä celui d'Arganodus.
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Le cleithrum

Cette plaque (Tal 323) est tres fragmentaire. Elle est mince et porte des cretes sur
sa^face externe et une crete anterieure unique sur sa face interne. La position de ces
cretes est assez comparable a Celles du cleitrum de Sagenodus (d'apres Watson &
GiLL 1923).

Les ossifications sclerotiques

Elles appartiennent ä deux types differents qui devaient s'imbriquer pour former
une double couronne protectrice autour du globe oculaire.

Le squelette axial

II est represente par des fragments d'arcs neuraux et hemaux et par une nageoire

caudale diphycerque dont les pieces osseuses distales supportent chacune 4 ou 5

rayons bifurques distalement et serres les uns contre les autres.

Des cotes isolees sont conservees sous forme de tubes osseux bourres de
Sediment. Ces cotes et les restes de squelette axial pourraient appartenir ä Ceratodus
arganensis ou aux Coelacanthiformes presents dans le gisement mais leurs dimen-
sions et le grand nombre de pieces appartenant a Arganodus montrent qu'il s'agit

plutot la de restes de ce Dipneuste.

2.4. Les plaques dentaires

Introduction

11 plaques dentaires d'Arganodus atlantis sont conservees. Elles demeurent
soudees a l'os; leur attribution ä la mächoire superieure ou inferieure est donc
certaine.

Orientation des plaques dentaires et terminologie

Ces plaques se presentent, en vue occlusale, comme des triangles rectangles dont
le petit cote de l'angle droit est d'un tiers plus court que le grand cote. Le sommet de

l'angle droit se trouvait du vivant du Dipneuste sur Taxe de symetrie ou pres de cet

axe. Le petit cote de l'angle droit ou bord mesial se dirigeait vers l'avant et plus ou

moins lateralement, le grand cote de l'angle droit ou bord lingual se dirigeait vers

l'arriere et lateralement. Le troisieme cote de la plaque est le bord labial (fig. 4e). Les

cretes les plus anterieures sont les premieres cretes, Celles qui bordent le bord lingual

sont les dernieres cretes.

Methode d'etude des plaques dentaires

VoROBjEVA & MiNiKH (1968) ont applique cette methode statistique et biometri-

que ä l'etude d'une centaine de plaques isolees qui furent separees ainsi en 3 nouvelles

especes de Ceratodus. Il faut mesurer sur les plaques un certain nombre d'angles et de

longueurs. A l'aide des mesures de longueur il est possible d'obtenir des indices.

Les angles (fig. 4e)

L'angle interne (ABC; a) mesure le secteur compris entre le bord mesial et le bord

lingual. L'angle interne des le, 2e, 3e et 4e cretes {d\, dl, öi, ö4) est determine par la

ligne de crete consideree et la ligne de crete la plus linguale, quand la crete est

rectiligne, sinon la mesure s'effectue depuis les extremites labiales des cretes.
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L'angle de deviation de la derniere crete par rapport au bord lingual (ß) mesure
recartement entre la derniere crete et le bord lingual.

L'angle de divergence des plaques (y) reflete l'ouverture de l'arc dentaire.
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Les indices (fig. 4e)

II s'agit

1. des indices de longueur des cretes BCl/BCp et BC2/BCp,
2. de l'indice de longueur de la premiere crete BC2/BC1,
3. des indices de largeur des vallees ClC2/ClCp et C2C3/C2Cp,
4. des indices de longueur du bord labial ClCp/BCp l'indice principal et l'indice

auxiliaire C2Cp/BCp.

VoROBjEVA & MiNiKH ont defini de nombreux autres indices mais les mesures
qui permettent de les obtenir sont difficiles et imprecises. Pour Vorobjeva &
MiNiKH seuls quelques indices se recouvraient mais ils etaient calcules pour unique-
ment 3 especes, leur calcul pour une grande partie des plaques dentaires triasiques

europeennes et des plaques dentaires africaines du Cretace montre que ce recouvre-
ment est bien plus important que ne le pensaient les auteurs sovietiques. Ces calculs

semblent toutefois etre feconds car ils donnent des renseignements utiles pour
l'anatomie, la phylogenie et l'anatomie fonctionnelle.

Les auteurs ont public originalement les mesures d'angles en grades; dans la

traduction americaine de leur article les mesures d'angles sont donnees en degres

mais les conversions n'ont pas ete faites. Parmi les angles j'ai constate que trois

etaient particulierement stables chez A. atlantis; cette stabilite a ete en grande partie

confirmee par des mesures effectuees sur les plaques dentaires d'autres especes (etude

en cours). Ces angles stables sont les angles internes de la 2e et de la 3e crete sur les

plaques superieures et l'angle interne de la 2e crete sur les plaques dentaires

inferieures. Dans certains cas il semble que ces angles pourraient donner des

indications systematiques et phyletiques.

Les plaques dentaires inferieures

PI. If

Quatre plaques dentaires sont conservees. La description (principalement en vue

occlusale) est fondee sur la plaque gauche de l'holotype Tal 303g. L'angle interne

dont le sommet est marque vaut en moyenne 88° (ici 87°). La plaque porte 7 cretes

tranchantes dont la premiere vaut les Yj de la longueur du bord lingual (2,3 cm sur

3,3 cm). Les 5 premieres cretes rayonnent depuis le sommet de l'angle interne. Les

cretes sont a peu pres rectilignes. La premiere est convexe anterieurement, les

suivantes, moins courbees, sont convexes posterieurement. La 6e crete se detache de

la 5e ä 5 mm du sommet de l'angle interne et eile donne naissance ä la 7e ä 10 mm de

ce sommet. Les cretes posterieures sont plus longues que les premieres cretes et les

deux premieres vallees sont d'egale largeur. Sur le bord labial leur profondeur est

importante. L'usure a determine une zone d'aspect poreux de forme semblable au

contour general de la plaque. Cet aspect est cause par l'ouverture des canaux de la

dentine. L'usure donne aux cretes l'aspect d'un S allonge. Dans la region de la plaque

oü l'usure n'a pas encore agi le tissu emailleux subsiste. La ligne de crete demeuree

vierge porte une crenelure de denticules. La partie la plus labiale des cretes et des

vallees est depourvue de couverture d'email; cette region etait enfoncee dans les

parties molles. Sur le bord lingual de la plaque une vallee isole ä 1,5 cm du sommet
une Serie de denticules qui n'etaient pas fonctionnels ä cause de leur position.

La Variation individuelle se manifeste par une difference de dimensions ä laquelle

s'ajoute une usure plus ou moins forte, mais dans l'ensembles ces plaques sont peu

usees. Par contre la Variation individuelle que l'on observe sur les differents angles et

indices peut etre importante. L'angle <31 est assez variable mais cependant moins que

<53 dont l'intervalle de Variation represente le '/, de la valeur inferieure tandis que

celui de <34 represente le Yj de cette valeur minimum. Il faut noter la dissymetrie qui
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affecte les plaques dentaires inferieures de l'holotype et qui se manifeste par la

difference de valeur de a.

Les plaques dentaires superieures
PI. Ih

La description est fondee sur la plaque Tal 317, il s'agit d'une plaque gauche. Les

plaques dentaires sont en contact par la partie la plus mesiale de leur bord mesial qui

est nettement erodee. Les plaques Tal 304 et Tal 333 s'articulent parfaitement a

l'aide de cette surface de contact. Pour le reste ces plaques different assez peu des

plaques dentaires inferieures. L'angle interne est un plus grand en moyenne comme
I'angle öl. La sixieme crete emerge du sommet de l'angle interne et cette plaque

porte 8 cretes bien developpees. Sur le bord lingual il existe un alignement de

denticules comme sur Tal 303g.

La Variation individuelle s'exprime assez bien ä l'aide du tableau 1. Les plaques

Tal 304 et Alm 340 sont plus petites que les autres et l'angle interne de la premiere

crete possede un Intervalle de Variation assez important.

Les plaques palatines sont caracterisees par le processus ascendens pterygopalatin

qui permet leur fixation sur le toit cränien. Il a la forme d'une spatule assez allongee

(20 mm sur 7 mm), elargie a l'extremite articulaire, plate (epaisseur 2 mm) qui s'eleve

entre la 2e et la 3e crete et plus pres de la 3e. Epais ä la base il se dirige vers l'arriere.

Cette Position du processus est assez generale (Stromer & Peyer 1917, Peyer 1924,

Tabaste 1963 et observations personnelles sur C. madagascariensis, C. kanpi Agas-

Siz et C. concinnus). Chez Gnathorhiza il est court et posterieur (Berman 1976).

Distinction entre plaques dentaires inferieures et superieures

Les caracteres cites ci-dessous sont valables pour toutes les plaques dentaires du
Trias europeen, pour les plaques du Cretace africain (sauf C. protopteroides Taba-
ste), pour Celles de C. madagascariensis et Celles de Neoceratodus. En vue occlusale le

flanc mesial de la premiere crete est apparent sur les plaques inferieures, oü il forme
un renflement convexe anterieur. Au contraire sur les plaques superieures seule la

ligne de crete est apparente. En consequence de cette disposition le plan tangent ä la

face occlusale fait de profil un angle aigu avec le flanc mesial de la premiere crete

d'une plaque superieure et un angle obtus avec celui d'une plaque inferieure. Sur une
plaque superieure les profus lingual et labial s'abaissent vers l'arriere alors qu'ils sont

concaves ou rectilignes sur une plaque spleniale. Ceci est visible sur toutes les plaques

detachees de leur socle osseux. Parfois sur une plaque trop usee ou un fragment la

distinction est impossible. Il faut remarquer que le renflement de la premiere crete

inferieure ä ete, ä plusieurs reprise et meme recemment, considere comme un
caractere specifique. Lorsque le pterygöide et le splenial demeurent attaches aux
plaques dentaires la distinction est evidente: le splenial fixe sur le bord mesial et le

bord lingual se distingue aisement du pterygöide qui s'attache sur le bord lingual

uniquement, de plus le processus ascendens pterygopalatin laisse, meme sur une
plaque roulee, une trace facilement determinable.

Occlusion et disposition des plaques palatines

Les plaques dentaires spleniales sont separees par l'espace du ä la presence des

Processus symphysaires du splenial. Les plaques dentaires superieures sont en
contact par une partie de leur premiere crete. Les premieres cretes superieures

symetriques viennent donc se loger entre les plaques dentaires inferieures et les

premieres cretes inferieures s'encastrent dans les premieres vallees superieures et ainsi

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



MARTIN, DIPNEUSTES DU TRIAS MAROCAIN 21

de suite. L'angle de divergence des plaques (7) peut etre mesure directement lorsque

les deux plaques symetriques sont conservees ou indirectement sur une plaque isolee

(flg. 4e).

Formation des plaques dentaires

Pour Semon (1904) rapparition de cretes supplementaires chez les Ceratodonti-
des dejä adultes etait possible, par contre Peyer (1917) repoussait cette Hypothese.
Kemp (1977) a montre que chez Neoceratodus la 5e et la 6e crete ne se developpent
que chez des sujets mesurant au moins 10 cm de long tandis que la 7e crete n'apparait

que chez des individus subadultes atteignant une longueur minimum de 40 cm. Au
cours de l'ontogenie la plaque dentaire de Neoceratodus change de forme: les cretes,

qui etaient rayonnantes chez les jeunes, deviennent presque paralleles (Kemp 1977).

Chez C. tiguidiensis, Tabaste (1963) avait interprete des alignements de tubercules

linguaux comme des cretes en voie de formation. Les memes alignements presents

chez A. atlantis sont aussi des embryons de cretes en voie de developpement. Par

contre dans ces deux especes, au contraire de chez Neoceratodus, l'apparition de
cretes supplementaires chez des sujets adultes ne s'accompagne pas d'un changement
de morphologie; en particulier l'angle entre la premiere et la derniere crete superieure

qui se reduit chez Neoceratodus de 109° ä 49° reste toujours voisin de 85° chez

C. tiguidiensis pour des plaques dentaires dont BCp varie de 7 mm a 25 mm; chez

A. atlantis cet angle vaut 90° sur la plus petite plaque (BCp = 17 mm) et aussi sur la

plus grande (BCp = 36 mm).

Comparaisons

Sagenodus

Comme chez la majorite des Dipneustes paleozöiques la premiere crete est la plus

longue de toutes. L'angle interne est marque et 6 ou 7 cretes rayonnent vers le

sommet de cet angle qui vaut environ 120°. La premiere vallee est aussi large que la

seconde sur les plaques palatines et plus large qu'elle sur les plaques spleniales. A part

l'angle interne qui est trop grand. Un tel etat correspond assez bien aux plaques

dentaires des formes ancestrales d'Arganodus.

Les plaques dentaires des especes triasiques dont le toit cränien est conserve sont

ou totalement differentes de Celles d'A. atlantis par leur nombre reduit de cretes et

leur forme [„A. sharovi (Vorobjeva 1967), T. sturii (Teller 1891), C. rectangulus

(LiNCK 1936) et P. germaini] ou mal conservees [M. angolensis (Lehman et al. 1959)

et Tellerodusformosus (Wade 1935)] cependant dans ce dernier cas le peu que l'on en

connaisse indique un nombre de cretes inferieur ou egal ä 5.

C. multicristatus Vorobjeva 1968

Cette espece provient du Trias inferieur de Siberie (Vorobjeva & Minikh 1968).

Ses plaques dentaires ressemblent ä Celles d'A. atlantis par la forme generale et la

presence de 7 cretes, ce qui est exceptionnel au Trias. L'angle interne a peu pres droit

est bien marque, les cretes sont tranchantes, les premieres rayonnent depuis le

sommet de l'angle interne et la largeur des deux premieres vallees est egale. Les

plaques dentaires superieures ne sont pas en contact et il subsiste un caractere

primitif sur les plaques spleniales: la premiere crete est plus longue que les suivantes.

La biometrie distingue assez bien A. atlantis et C. multicristatus. Cependant des

indices et quelques mesures d'angles se recoupent {62 superieur).

La plaque dentaire ä 7 cretes en provenance du Trias inferieur de l'lle d'Heligo-

land (Krumbein & Wilczeski 1973) est voisine de Celles d'A. atlantis et de Celles de

C. multicristatus. Comme eile provient des memes niveaux stratigraphiques que

C. multicristatus il faut plutot la rapporter ä cette derniere espece.
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C. dorotheae Gase 1921

Cette plaque dentaire provient du Trias superieur du Texas. Elle rappeile

A. atlantis par ses cretes tranchantes et son angle interne a peu pres droit, pourvu
d'un sommet net. Les proportions de la plaques sont les memes. Gase signale 6

cretes mais la figure en fait apparaitre 7. Si c'est reellement le cas cette plaque est tres

proche de Celles d'A. atlantis. Warthin a decrit en 1928 C. crosbiensis en provenance

des memes niveaux et de la meme region. Ge reste fragmentaire semble assez

comparable ä C. dorotheae; toutefois cette plaque ne possede certainement que 6

cretes.

II faut citer la presence de plaques portant 7 cretes, non decrites, dans le Trias

superieur des Indes (Maleri formation) mentionnees par Jain (1968). Miall (1878) a

figure un fragment d'une teile plaque. Toutes les plaques dentaires triasiques qui

semblent proches de Celles d'A. atlantis sont des plaques de dimensions assez petites,

ä l'exception des plaques dentaires de la Maleri formation.

C. tiguidiensis Tabaste 1963

II existe une quarantaine de plaques subcompletes et presque autant de plaques

fragmentaires en provenance du Gretace du Sahara. La morphologie est pratique-

ment la meme que celle des plaques d'A. atlantis. Les angles et les indices sont tres

comparables (etude en cours). Ges plaques dentaires portent parfois jusqu'a 10 cretes

au Heu de 8 et un alignement de denticules chez A. atlantis; avec les dimensions qui

sont legerement inferieures c'est le seul caractere qui les distingue de Celles d'A.

atlantis. En l'absence d'autres restes il est cependant difficile d'affirmer que C.

tiguidiensis a pour ancetre triasique A. atlantis.

C. africanus Haug 1904 et C. pectinatus Tabaste 1963

Ges deux especes du Gretace inferieur saharien possedent souvent des plaques

dentaires a 7 cretes ou plus. Elles different de Celles d'A. atlantis par leur angle

interne assez nettement obtus et la perte pertielle du rayonnement de leurs cretes ä

partir du sommet de l'angle interne. Les petites plaques rappellent plus Celles d'A.

atlantis. Les angles et les indices, sauf l'angle interne sont tres proches de ceux d'A.

atlantis et de C. tiguidiensis. Les plaques dentaires de C. africanus et de C. pectinatus

semblent avoir evolue a partir de plaques semblables ä Celles de C. tiguidiensis et d'A.

atlantis.

Neoceratodus forsteri (Krefft 1870)

L'angle interne est obtus mais il est rarement net, les cretes ne rayonnent pas ä

partir de cet angle, la premiere vallee n'est pas nettement plus large que la seconde et

la premiere crete demente plus longue que les autres. 6 ou 7 cretes peuvent etre

presentes. Parmi les fossiles triasiques il y en a peu qui possedent autant de cretes.

Avec Stromer & Peyer (1917), je pense que c'est parmi les formes ä 7 cretes et plus

qu'il faut rechercher les ancetres de Neoceratodus. Il semble qu' A. atlantis ne puisse

pas convenir car il possede des premieres cretes dont les proportions ne sont pas

archai'ques; en effet les premieres cretes sont chez A. atlantis plus courtes ou aussi

longues que les suivantes alors que chez N. forsteri la disposition primitive subsiste.

Les plaques dentaires de C. africanus et de C. pectinatus evoquent mieux Celles de N.
forsteri.

Arganodus atlantis semble assez proche par ses plaques dentaires de Celles qui

sont connues au Texas a la meme epoque. Ge fait concorde assez bien avec la

paleogeographie. Les plaques dentaires semblent permettre de relier phyletiquement
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A. atlantis avec C. multicristatus du Trias inferieur et C. tiguidiensis du Cretace
inferieur. Il faut toutefois etre prudent car ces Ceratodontides ne sont connus que
par leurs plaques dentaires.

3. Les Dipneustes: II. Ceratodus arganensis Martin 1979

Genre Ceratodus Agassiz 1838

Ceratodus arganensis Martin 1979

=4979 Ceratodus arganensis Martin, p. 89, 91, fig. 4. — [1979b]

Holotype: Martin 1979, fig. 4, Tal 327.

Locus typicus: couloir d'Argana (Maroc), gisement X (Dutuit 1976a).

Stratum typicum: base des gres et argiles silteuses rouges (t5).

Materiell 3 plaques superieures Tal 325a et b, Tal 327; un frontal lateral fragmentaire

ankylose a la plaque Tal 325a et un second frontal lateral Tal 329: un dermopterotique Tal

328; un frontal central Tal 326 (empreinte de la face interne). Tous ces os dermiques sont

fragmentaires.

Diagnose: Ceratodus dont les plaques dentaires superieures assez petites ont la

forme d'un triangle rectangle. Les cretes sont tranchantes, au nombre de 7. Elles sont

inclinees vers l'avant sur le bord labial. Les cretes, ä partir de la troisieme, sont

d'abord dirigees vers l'arriere puis se courbent lateralement, brusquement. Le
Processus ascendens pterygopalatin s'eleve entre la 2e et la 4e crete. Les os dermiques
sont minces, depourvus d'ornementation et portent des sillons sensoriels.

Description

Il y a deux plaques gauches Tal 325b et Tal 327 et une plaque droite Tal 325a. Les

deux plaques Tal 325 s'articulent parfaitement par une surface de contact du flanc

mesial qui est tres nette. La description est fondee sur l'holotype.

Vue occlusale

La region de l'angle interne est arrondie mais la forme en triangle rectangle est

indeniable. Le bord mesial et la partie labiale des cretes constituent de veritables

lames. L'angle interne vaut en moyenne 94°, 97° sur le type, la premiere crete n'est

pas plus longue que les suivantes. Les 3 premieres cretes emergent du sommet de

l'angle interne tandis que les 2 dernieres emergent ä partir du bord lingual; l'usure

empeche de voir si la 4e et la 5e atteignaient le sommet de l'angle interne. Les cretes

posterieures sont nettement courbees vers l'avant. La premiere vallee n'est pas

nettement plus large que la seconde. La Variation individuelle se manifeste surtout

par un angle interne plus faible sur Tal 325a 87°. Sur la meme plaque le processus

ascendens pterygopalatin s'etale entre la 2e et la 4e crete alors qu'il est place entre la

2e et la 3e sur les deux autres plaques.

Les plaques dermiques

Les frontaux lateraux sont determines avec certitude puisque Tal 325a porte

encore une plaque dentaire. Cet os fragmentaire porte le sillon sensoriel du canal

supraorbitaire. Cet os est assez epais. Tal 329 porte des cretes sur sa face interne, sa

forme generale et ces cretes ont permis de l'identifier. 11 rappeile assez bien les

frontaux lateraux d'A. atlantis, il est cependant plus petit et plus mince (longueur

4,5 cm, epaisseur 3 mm).
L'empreinte d'un os pentagonal assez petit (3 cm sur 2,5 cm) a ete interpretee

comme la face interne d'un frontal central (empreinte au latex Tal 326). Des surfaces

de recouvrement bordent l'os lateralement.
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Fig. 5. a: Reconstitution hypothetique de Ceratodus rectangulus Linck.

b: Reconstitution hypothetique de Ceratodus arganensis Martin.

Une plaque portant un sillon sensoriel longitudinal a ete interpretee comme un
dermopterotique. Cette plaque est rectangulaire (3 cm sur 2 cm); eile est fine

(1,5 mm). Le centre de radiation est situe sur le sillon sensoriel. II n'y a aucune
ornementation. Une longueur et les deux largeurs portent des surfaces de recouvre-

ment sur la face interne.

Ces OS dermiques appartiennent surement ä C. arganensis car ils ont ete

decouverts dans le meme bloc de sediment que les plaques dentaires Tal 325. Il n'est

pas certain que cet ensemble appartienne au meme sujet. Ces os ne peuvent pas
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appartenir ä A. atlantis car ils ne ressemblent ä aucun des os de ce Ceratodontide,

sauf les frontaux lateraux, mais il semble que cela soit assez banal (voir plus haut).

Le toit cränien de C. arganensis devait etre relativement conservateur avec une

mosaique encore complexe (fig. 5b).

Comparaisons

Les plaques dentaires evoquent particulierement C. africanus et C. pectinatus a

cause de la perte partielle du rayonnement des cretes; de plus la partie labiale des

cretes est presque parallele comme chez ces deux especes du Cretace. Une plaque
dentaire du Karroo (eile proviendrait avec doute de l'horizon a poissons du
Stormberg) ressemble un peu ä Celles de C. arganensis mais eile est cassee. II s'agit de

C. capensis A. S. Woodward 1889. II est possible que cette plaque ait porte 6 cretes

mais seules 4 sont conservees. L'angle interne est arrondi ä son sommet, il vaut

environ 90° et les cretes ne rayonnent pas ä partir du sommet de l'angle. Trop
d'incertitudes entourent cependant ce fossile pour le rapprocher de C. arganensis.

Ces plaques dentaires n'appartiennent pas ä A. atlantis a cause de leur angle

interne arrondi et de la courbure marquee des cretes. Ce caractere qui annonce une
perte plus prononce du rayonnement rapproche cette espece de C. africanus et C.

pectinatus mais aussi de Neoceratodus.

4. Conclusions sur les Dipneustes

A. atlantis et C. arganensis possedent un toit cränien et des plaques dentaires

differents de ceux qui sont connus au Trias. La variete des Dipneustes triasiques a

ete mise en evidence d'abord sur les plaques dentaires. Vorobjeva (1967) a montre
que les caracteres postcräniens etaient aussi fort variables. La diversite qui regne chez

les Ceratodontides triasiques est confirmee par les decouvertes du couloir d'Argana.

Au Trias ce groupe loin d'etre en voie de disparition est represente par un grand

nombre d'especes qui se repartissent dans au moins 7 genres. Ils peuplent aussi bien

les eaux franchement marines (certaines formes du Trias allemand, Paraceratodus

germaini etc.) que les milieux continentaux (les formes du Karroo, de Siberie, du
Texas). L'illusion de leur regression repose sur la regression, bien reelle, de leur

ossification de sorte que peu de fossiles spectaculaires ont ete decouverts en dehors

de nombreuses et banales plaques dentaires systematiquement rapportees au genre

»fourre tout« Ceratodus. Mais la repartition mondiale du groupe, sa nature ubiquiste

et les donnees anatomiques montrent bien qu'elles etaient alors sa vigueur et sa

diversite. L'evolution des Dipneustes est loin d'etre terminee au Trias et ce n'est que

bien plus tard que leur repartition geographique va se reduire ä son etat actuel, trois

genres peuplant trois continents.

Arganodus montre que des relations etroites unissaient le Maroc ä l'Amerique du

Nord au Trias superieur en effet C. dorotheae du Texas semble voisin d'^4. atlantis.

C. multicristatus et C. tiguidiensis sont peut etre lies phyletiquement ä^. atlantis

tandis que C. arganensis evoque surtout C. africanus et C. pectinatus. Ces derniers

Ceratodontides semblent assez proches par leurs plaques dentaires de Neoceratodus

forsteri. De toutes fa?on ces quatre especes ont evolue ä partir de Dipneustes dont les

plaques dentaires devaient etre assez comparables ä Celles de C. tiguidiensis et d'A.

atlantis et c'est parmi le groupe des Ceratodontides mesozoiques dont les plaques

dentaires possedent au moins 7 cretes qu'il faut rechercher les ancetres du Dipneuste

australien actuel.

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



26 STUTTGARTER BEITRÄGE ZUR NATURKUNDE Ser. B, Nr. 69

5. Actinistien: Coelacanthide indet.

»Classe« Crossopterygii Huxley 1861

Ordre Coelacanthiformes Jarvik 1942

Familie Coelacanthidae Agassiz 1838

Coelacanthidae gen. et sp. indet.

Materiel et terminologie. — II s'agit de l'os lateral droit de la mandibule

c'est ä dire dans la terminologie de Moy-Thomas (1935) l'angulaire. J'utilise cette

terminologie car eile a ete employee par Schaeffer pour decrire Diplurus newarki
Bryant) dont l'angulaire est assez comparable a celui-ci. Cet os provient du
gisement X.

Description. — L'allongement (6 cm/1,2 cm) de cet os concave mesialement et

ventralement, convexe dorsalement et lateralement est typique de cette plaque

osseuse chez les Actinistiens. Sur la face externe 8 depression ovalo-circulaires

marquent la trace du canal mandibulaire. Au dessous l'os s'affine ä l'emplacement de

son recouvrement par la plaque gulaire. La face interne evoque particulierement celle

de l'angulaire de D. newarki (Schaeffer 1952) qui differe cependant de celui-ci par

sa forme plus rectangulaire et les 4 depressions seulement du canal mandibulaire.

Cette association de Dipneustes d'Actinistiens et d'Actinopterygiens dans les memes
niveaux triasiques n'est pas exceptionelle. Elle est connue au Spitsberg (Stensiö

1921), a Madagascar (White 1932, 1933; Moy-Thomas 1935; Piveteau 1934;

Lehman 1952; Lehman et al. 1959; Beltan 1968), dans le Buntsandstein europeen

(Fraas 1904; Frentzen 1924; Jörg 1969; Call et al. 1974) et dans le Dockum group

de l'Ouest des USA (Gase 1921; Warthin 1928; Schaeffer & Gregory 1961;

Schaeffer 1967).

6. Gonclusions generales

Arganodus atlantis avec son toit cränien tres bien conserve permet de preciser

l'anatomie des Geratodontides triasiques. Phyletiquement ce nouveau genre pourrait

etre relie ä C. multicristatus du Trias inferieur de Siberie et d'Europe et ä C.

tiguidiensis du Gretace inferieur saharien. C. dorotheae du Trias superieur du Texas
semble aussi voisin de cette forme marocaine.

C. arganensis semble proche surtout de C. africanus et de C. pectinatus du
Gretace inferieur saharien. Ges deux groupes de Geratodontides se rapprochent par

le nombre et les proportions de leurs cretes dentaires. Le toit cränien d'Arganodus
semble l'exclure de l'ascendance de Neoceratodus. Par contre les plaques dentaires de

C. arganensis, C. africanus et C. pectinatus rappellent Celles de Neoceratodus forsteri.

II faut certainement rechercher les ancetres mesozöiques de ce Dipneustes parmi les

Geratodontiformes dont les plaques dentaires portent au moins 7 cretes.

Arganodus atlantis et Ceratodus dorotheae montrent que des relations etroites

existaient entre l'Amerique du Nord et le Maroc au Trias superieur, ce qui est

confirme par certains Actinopterygiens (Martin 1980 b, c) et les Vertebres tetrapo-

des (DuTuiT 1976a, 1977 a, b).
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Planche 1

Arganodus atlantis Martin (a—f)

a: toit cränien de l'holotype. — Fr. L: frontal lateral, Pa. C: parietal central, Pa. L: parietal

lateral, Rfr. C: rostrofrontal central,

b: face ventrale du parasphenoide Tal 304 f.

c: face dorsale du meme os.

d: face occlusale de la mandibule de l'holotype.

e: face ventrale de la meme mandibule.

f: plaque dentaire superieure droite Tal 317. — Prpa: processus ascendens pterygopalatin.

Ceratodus arganensis Martin (g)

g: holotype.
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