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Résumé

L’ostéologie de Ligulella , un très petit poisson halécostome du 
Jurassique moyen de Kisangani (Formation de Stanleyville) en 
République Démocratique du Congo, est étudiée en détails sur la 
base de plus de 100 exemplaires. 11 est montré que le genre est 
monospécifique et que Ligulella fourm arieri est un synonyme 
junior de Ligulella sluysi. Les os dermiques du toit crânien sont 
couverts d ’une couche de ganoïne fine et lisse. Les bords latéraux 
du toit crânien sont ornés d ’une frange de grandes épines osseuses. 
Un petit latérodermethmoïde denté occupe la symphyse de la 
mâchoire supérieure et rejette latéralement les petits prémaxillaires. 
Le carré est dépourvu de processus quadratique ossifié. Le carré 
et le symplectique s ’articulent tous deux sur la mandibule. 
Dans l ’arbre phylogénétique des néoptérygiens, les caractères 
de Ligulella  situent ce poisson entre les Pachycormiformes et 
les “Pholidophoriformes” et lui méritent un statut ordinal particulier 
et nouveau, les Ligulelliformes nov. ord.

M ots-clefs: Halecostomi, Ligulella, ostéologie, relations, Jurassique 
moyen, Formation de Stanleyville (=  Kisangani), République 
Démocratique du Congo.

Abstract

The osteology o f  Ligulella , a very small halecostome fish from 
the Middle Jurassic o f  Kisangani (Stanleyville Formation) in 
the Democratic Republic o f  Congo, is studied in detail on the 
basis o f  more than 100 specimens. It is shown that the genus is 
monospecific and that Ligulella fourm arieri is a junior synonym o f  
Ligulella sluysi. The dermic bones o f  the skull roof are covered by 
a thin and smooth layer o f  ganoin. The lateral borders o f  the skull 
roof are ornamented with a fringe o f  large bony spines. A  small 
toothed laterodermethmoid is located medially at the symphysis o f  
the upper jaw  and rejects laterally the premaxillae. The quadrate is 
devoid o f  a bony quadratic process. Both quadrate and symplectic

articulate with the lower jaw. Based on its characters Ligulella  has 
to be positioned in the neopterygian phylogenetic tree between 
the Pachycormiformes and the “Pholidophoriformes”, allowing  
the creation o f  a new and peculiar ordinal status for it, the 
Ligulelliformes nov. ord.

K eywords: Halecostomi, Ligulella, osteology, relationships, 
Middle Jurassic, Stanleyville Formation (=  Kisangani), Democratic 
Republic o f  Congo.

Introduction

La Form ation de S tanleyville (actuellem ent K isangani) 
en R épublique D ém ocratique du C ongo, longtem ps 
attribuée au K im m éridgien (Jurassique supérieur), 
est au jou rd ’hui rapportée à la période géologique qui 
s ’étend de l ’A alénien ju sq u ’au B athonien (Jurassique 
m oyen) (COLIN, 1994). La stratigraphie de cette 
form ation a fait l ’objet de plusieurs études détaillées 
(P a ssa u , 1923; D e Sa in t -S e in e , 1955; L e pe r so n n e , 
1977; entre autres). Le gisem ent com porte des 
strates d ’argilites et de schistes bitum ineux d ’origine 
dulcicole et des strates de calcaires fins, les couches 
de Songa, souvent regardées com m e m arines m ais plus 
vraisem blablem ent d ’origine lacustre saline (Ta v ern e , 
2011a).

L’ichthyofaune fossile de la Form ation de S tan ley­
ville a été étudiée jad is  dans trois petites m onographies 
(D e S a in t-S e in e , 1950, 1955; D e S a in t-S e in e  & 
C a s ie r ,  1962). D epuis lors, trois po issons de cette 
faune ont fait l ’objet d ’une révision m oderne. Il s ’agit 
de Paraclupavus (“Leptolepis” ) caheni D e S a in t -  
S e in e  & C a s ie r ,  1962, un petit téléostéen proche 
des Leptolepididae, ainsi que de Steurbautichthys 
(“P holidophorus”) aequatorialis  D e SAINT-SEINE & 
CASIER, 1962 et C atervariolus hornemani De S a in t -  
S e in e , 1955, deux “Pholidophoriform es” (T a v e rn e ,
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1975, 2 0 0 1 ,2 0 1 1 a , b).
Le présent article a pour but de réétud ier un 

quatrièm e genre des couches de S tanleyville, Ligulella  
D e S a in t-S e in e , 1955, un curieux petit poisson dont 
les plus grands spécim ens atteignent 3 centim ètres de 
longueur totale.

C ’est dans sa deuxièm e m onographie que D e 
S a in t-S e in e  (1955: 103-107) crée ce genre pour 
deux spécim ens provenant des schistes bitum ineux 
des rivières M ékom bi et M aosaosa et pour lesquels 
il innove le taxon spécifique Ligulella sluysi De 
S a in t-S e in e , 1955. L’auteur a déterm iné égalem ent 
un tro isièm e exem plaire de cette espèce m ais il ne le 
m entionne pas dans son texte. De m êm e, un quatrièm e 
exem plaire existe dans ce g isem ent m ais il a été 
erroném ent déterm iné et n ’apparaît donc pas non plus 
dans le travail. Q uelques années plus tard, D e S a in t -  
S e in e  & C a s ie r  ( 1962: 24-29) é tab lissen t une seconde 
espèce dans le genre sur base, cette fois, d ’une centaine 
de spécim ens récoltés dans les calcaires de Songa. Elle 
est connue sous le nom  de Ligulella fou rm arieri DE 
S a in t-S e in e  & C a s ie r ,  1962.

C es deux auteurs d ifférencien t L. fou rm arieri de L. 
sluysi par deux de ses caractères, la form e plus allongée 
de sa voûte crânienne et surtout sa m andibule droite et 
plus courte. M on propre exam en ne m ’a pas m ontré de 
d ifférence dans les longueurs du neurocrâne des deux 
espèces. En revanche, la région rostrale est généralem ent 
plus large en vue dorsale chez L. fou rm arieri que chez 
L. sluysi. C ependant, cette étro itesse rostrale observée 
chez l’holotype RG 7714 et l ’exem plaire RG 7643 de 
L. sluysi se retrouve égalem ent chez certains spécim ens 
de L. fourm arieri, notam m ent les RG 8601, 8728a et 
8780. A l’inverse, le spécim en RG 10.222 de L. sluysi 
m ontre déjà une région rostrale plus large que chez 
les deux autres exem plaires précités de l ’espèce. Le 
très petit nom bre de spécim ens de L. sluysi ne perm et 
évidem m ent pas d ’analyser de façon statistique valable 
les états de ce caractère chez ce poisson. Il se pourrait 
donc q u ’il ne s ’agisse là que de variabilité  individuelle 
ou sexuelle. En ce qui concerne la m andibule soit 
disant incurvée de L. sluysi, ce caractère se vérifie sur 
le paratype RG 10.215 m ais celle de l ’holotype RG 
7714 est parfaitem ent rectiligne. Il s ’agit donc plus 
probablem ent là aussi de variabilité  individuelle, voire 
de d ifférences causées par la fossilisation. Q uant à la 
longueur m andibulaire, je  n ’observe aucune différence 
réellem ent m arquante entre les deux espèces.

D ans ces conditions, il ne sem ble pas que l ’on 
puisse conserver la séparation du genre Ligulella  en 
deux espèces distinctes. Je propose donc de considérer 
L. fou rm arieri com m e un synonym e-junior de L. sluysi.

C ’est l ’option qui est adoptée dans le présent article.
R em arquons encore que la p lupart des exem plaires 

présen ten t des corps to rdus et recourbés sur eux- 
m êm es, com m e beaucoup d ’autres petits po issons de 
la Form ation de S tanleyville. C e phénom ène est connu 
dans d ’autres g isem ents fossiles de par le m onde. 
O n l ’attribue généralem ent à la déshydratation  des 
dépouilles des poissons dans un m ilieu hypersalin .

Matériel et méthode

Le m atériel étudié ci-après fait partie des collections 
paléonto logiques du D épartem ent de G éologie  du 
M usée Royal de l ’A frique C entrale  (M R A C ), Tervuren 
(B elgique). L’exam en des exem plaires concernés s ’est 
effectué au m oyen d ’un stéréom icroscope Leika M Z 8. 
L’auteur a réalisé les dessins des figures à l ’aide d ’une 
cham bre claire (cam era lucida). La m ise en év idence de 
certains détails ostéo logiques a été am éliorée par une 
im m ersion dans l’éthanol et par un éclairage en lum ière 
rasante.

Paléontologie systématique

D ivision H alecostom i R e g a n , 1923 
O rdre L igulelliform es nov. ord.

D iagnose
Voir celle du genre (ordre m onofam ilial et m onogé­
nérique).

Fam ille L igulellidae D e S a in t-S e in e , 1955 

D iagnose ém endée
Voir celle du genre (fam ille  m onogénérique).

G enre Ligulella  D e S a in t-S e in e , 1955 

E spèce-type : Ligulella sluysi D e SAINT-SEINE, 1955.

Espèce Ligulella  slu ysi D e SAINT-SEINE, 1955

Synonym ie: L igulella fou rm arieri D e SAINT-SEINE & 
C a s ie r ,  1962.

D iagnose ém endée
Petit halécostom e de 3 centim ètres de longueur totale 
au m axim um . Toit crânien plat et triangulaire, orné 
de fortes épines sur ses bords latéraux, avec les os
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derm iques couverts d ’une fin couche de ganoïne 
sans ornem entation . D erm ethm oïde et nasaux 
fusionnés en une p laque naso-rostrale. C râne m édio- 
pariétal. P laque naso-rostrale , frontaux, pariétaux  et 
derm optéro tiques pouvant fusionner de différentes 
m anières. C anaux sensorie ls supraorb ita ire  et 
o tique en contact. C om m issure sensorielle  pariétale 
présente. Supratem poral é tro it, touchant le m ilieu du 
crâne. Vom er im pair, allongé, triangulaire  et édenté. 
O s endochondraux  du neurocrâne individualisés. 
D erm optéro tique et au toptéro tique non soudés. 
O rb itosphénoïde et p leurosphénoïde séparés du 
parasphénoïde, la issan t une fenêtre in terorb ita ire  
ouverte. Parasphénoïde édenté. Petit supraoccipital 
présen t et d istinct des épiotiques. E ctoptérygoïde et 
en top térygo ïdes étro its, allongés e t édentés. M âchoires 
ornées de petites dents coniques, parfo is édentées. 
Petit la téroderm ethm oïde im pair, denté, dépourvu 
de processus nasal et re je tan t la téralem ent les petits 
p rém axilla ires triangulaires. M axillaire allongé, étro it 
et plus ou m oins large à l ’ex trém ité  postérieure . Pas 
de supram axilla ire . M andibule longue, très é tro ite  à 
la sym physe, p lus large à l ’arrière et plus courte que 
le m useau. S urangulaire présent. R étroarticu laire 
autogène. Série orb ita ire  com prenant l ’an torb itaire, 
un petit supraorb ita ire , cinq infraorb ita ires et un 
petit derm osphénotique. Les trois in fraorb ita ires 
postérieurs élargis en vastes plaques. P réoperculaire 
en form e de cro issan t orien té  verticalem ent. G rand

opercu laire  rectangulaire . Suture horizontale  entre 
l ’o p e rc u la re  et le sous-operculaire. B ord ventral du 
sous-opercu laire  et de l ’in teropercu laire  épineux. U ne 
grande p laque gulaire. C arré et sym plectique articu lés 
avec la m andibule. B arre hyoïd ienne allongée et 
dépourvue d ’hypohyal ossifié. C lav icu le  présente. 
H ypercoracoïde, hypocoracoïde e t m ésocoracoïde 
fusionnés en un seul bloc osseux. N ageoires 
pecto rales de 6 à 9 rayons segm entés e t b ranchus, 
dépourvues de fu lcres frangeants. C ein tu re  pelv ienne 
en position  abdom inale. N ageo ires ven tra les de 6 à 7 
rayons segm entés et b ranchus, dépourvues de fu lcres 
frangeants. Environ 35 vertèbres dont 20 abdom inales 
e t 15 caudales. V ertèbres cy lindriques, creuses, à 
paro is o rnées d ’une crête dans la région abdom inale  
et de petites alvéoles dans la rég ion  caudale. Pas 
d ’ép ineuraux  ossifiés. N ageo ire  dorsale  haute, située 
en arrière des nageoires ven trales, avec environ  20 
rayons segm entés e t branchus et des fu lcres frangeants. 
N ageo ire  anale basse, située en arrière  de la nageoire 
dorsale, avec 9 ou 10 rayons segm entés et b ranchus et 
des fu lcres frangeants. V ertèbres urales 1 à 7 présentes. 
H ypuraux étro its. U roneuraux  fins et allongés. E cailles 
faîtières dorsales et ven trales du pédoncule  caudal 
hypertrophiées. N ageo ire  caudale  avec 14 à 19 rayons 
principaux  segm entés et b ranchus e t des fu lcres 
frangeants sur les deux bords. E cailles couvertes d ’une 
fine couche de ganoïne sans ornem entation . Bord 
postérieu r des écailles garni de petites épines.

Fig. 1 -  Ligulella sluysi De S ain t-Seine, 1955. Holotype MRAC RG 77714. 
Fig. I -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S e in e , ¡955. Holotype MRAC RG 77714.
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H olotype de  L. sluysi
M RA C RG 7714, un spécim en com plet, très tordu, 
m esurant détordu environ 3 cm de long et provenant 
de M ajoki (n iveau 4  de la Form ation de S tanleyville) 
(Fig. 1).

P aratype de  L. sluysi
M RA C RG 10.215, un spécim en long d ’environ 2 cm 
et p rovenant de M aosaosa (niveau 4) (Fig. 2).

Fig. 3 -L igu lella  sluysi D e  SAINT-SEINE, 1955 . Spécimen 
MRAC RG 8618b (holotype de L. fourmarieri).

Fig. 3 -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Specimen 
MRAC RG 8618b (holotype o f  L. fourmarieri).

P aratypes de  L. fou rm arieri (m is en synonym ie de L. 
sluysi), tous de Songa
M RA C RG 8279, un spécim en com plet, légèrem ent 
tordu, long de 2,5 cm.
M RA C RG 8402, un spécim en com plet, tordu, long de 
2,6 cm.
M R A C  RG 8452, un spécim en très tordu, auquel 
m anque la queue et m esuran t 2 cm.

T V »  '• -  5
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Fig. 4 -  Ligulella sluysi D e  S a in t - S e in e , 1955. Spécimen 
MRAC RG 8785a (paratype de L. fourmarieri).

Fig. 4 -  Ligulella sluysi De S a in t-S e in e , 1955. Specimen 
MRAC RG 8785a (paratype o f  L. fourmarieri).

Fig. 2 -  Ligulella sluysi D e S a in t -S e in e , 1955. Paratype 
MRAC RG 10.215.

Fig. 2 -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Paratype 
MRACRG 10.215.

Autre m atériel de  L. sluysi
M RA C RG 7643, une voûte crânienne partielle 
provenant de M ajoki (n iveau 4).
M RA C RG 10.222, un petit spécim en très tordu, 
p rovenant de M aosaosa (niveau 4).

H olotype de  L. fou rm arieri (m is en synonym ie de L. 
sluysi)
M RA C RG 8618a, b, les deux faces d ’un spécim en 
très tordu, long d ’environ 3 cm  et provenant de Songa 
(Fig. 3).
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M R A C  RG 8596, un  spécim en com plet, tordu, long de 
3 cm.
M R A C  RG 8783, un spécim en presque com plet 
(seuls les bouts des deux lobes de queue m anquent), 
légèrem ent tordu, long de 1,9 cm.
M R A C  RG 8785a, b, les deux faces d ’un spécim en 
com plet, légèrem ent tordu, long de 3,1 cm  (Fig. 4). 
M R A C  R G  8795, un spécim en tordu, auquel m anque la 
queue, long de 1,8 cm.

Autre m atériel de L. fou rm arieri (m is en synonym ie de 
L. sluysi), tous de Songa
M RAC RG 8076, 8086, 8100a, b, 8115, 8128, 8142a,b, 
8145, 8150, 8160, 8170, 8179a, b, 8194, 8195, 8196a, 
b, 8197a, b, 8201, 8205, 8216, 8223, 8233, 8267, 
8268, 8271, 8272, 8278, 8291a, b, 8293, 8295, 8303, 
8325, 8328, 8330, 8331, 8337, 8340a, b, 8343, 8344, 
8345a, b, 8351, 8362, 8368, 8396a, b, 8397a, b, 8405a, 
b, 8433, 8438, 8443, 8445, 8448a, b, 8449a, b, 8451, 
8454, 8455, 8457a, b, 8462, 8463, 8466, 8481, 8482, 
8484, 8491, 8498, 8527, 8541, 8542, 8547, 8551a, b, 
8553, 8554a, b, 8555, 8565, 8572a, b, 8578a, b, 8584a, 
b, 8585a, b, 8 6 0 1 ,8604a, b, 861 la , b, 8 6 2 0 ,8 6 2 8 ,8 6 2 9 , 
8639, 8652, 8660, 8667a, 8673, 8683, 8687, 8688, 
8694, 8703 (2 spécim ens), 8721a, b, 8728a, b, 8730a, 
b, 8742a, b, 8750a, b, 8751a, b, 8756a, b, 8777a, b, 
8780, 8793, 8796, 8797 et 8798.

M orphom étrie  (Fig. 5)
A  titre  exem platif, les données m orphom étriques du 
paratype M RA C RG 10.215 sont fournies ci-après. Ce 
poisson est l ’un des très rares exem plaires com plets 
à ne pas avoir subi de torsion duran t la fossilisation. 
Les valeurs sont données en  % de la longueur totale 
du poisson, à savoir 19,7 m illim ètres. L ongueur de

la tête (operculaire com pris) =  27,9 %  ; hau teur de la 
tête (dans la région occipitale) =  19,8 %  ; hau teur du 
corps (juste après la tête) =  18,8 % ; hau teur du corps 
(au niveau de la nageoire dorsale) =  11,2 %  ; longueur 
prépelv ienne =  38,1 %  ; longueur prédorsale = 46,7 
%  ; longueur préanale =  50,8 %  ; hauteur du pédoncule 
caudal = 1 1 , 7  %.

O stéologie  
Le crâne  (Figs 6-33)
La tête est vo lum ineuse par rapport au corps. La 
longueur de la tête, p ièces operculaires com prises, vaut 
un peu m oins du tiers de la longueur to tale du poisson. 
De m êm e, la hauteur de la tête est plus im portante que 
celle du corps. A  part le p lafond crânien, le reste du 
squelette céphalique est souvent m al et partiellem ent 
conservé.

Vue de dos, la voûte derm ique crânienne est p late et 
m ontre la form e d ’un triangle allongé dont le m useau 
constitue le som m et et la rég ion  occipitale la base. 
Les rares exem plaires fossilisés sur le côté m ontre 
que cette voûte vue de profil est légèrem ent courbe 
et non pas rectiligne com m e dessinée par D e S a in t - 
Seine  & C asier  (1962: fig. 8). C ette voûte crânienne 
se com pose du derm ethm oïde, des nasaux, des 
frontaux, des pariétaux et des derm optérotiques (Figs 
6-8). La fine couche de ganoïne qui recouvre ces os 
n ’est pas ornem entée. Les bords latéraux de la région 
naso-rostrale, des frontaux et des derm optérotiques 
sont ornés de fortes épines dont les bases sont plus 
larges à l ’arrière du crâne q u ’à l’avant. Les d ifférents 
os derm iques de la voûte  crânienne peuvent être 
suturés à leurs voisins ou fusionnés avec ceux-ci de 
m anière diverse et plus ou m oins im portante selon les 
individus (Figs 10-13). C hez l ’holotype M RA C RG

Fig. 5 -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Reconstitution du poisson complet en vue latérale gauche d’après 
l’ensemble des spécimens disponibles. L’échelle s’applique au paratype MRAC RG 10.215.

Fig. 5 -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S e in e , 1955. Reconstruction o f the complete fish in left lateral view based on all 
available specimens. The scale refers to the paratype MRAC RG 10.215.
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7714 et plusieurs autres exem plaires, en arrière de la 
région rostrale, on observe encore les su tures entre les 
frontaux, les pariétaux  et les derm optérotiques (Figs 7, 
14). M ais, chez certains spécim ens, cette fusion entre 
les os s ’accentue, les frontaux se soudant entre eux ou 
avec la région rostrale ou encore avec les pariétaux, 
voire avec les derm optérotiques. Sur un certain  nom bre 
d ’exem plaires, com m e les M RA C RG 8728a et 8780, la 
fusion de tous ces os est com plète et la voûte crânienne 
devient alors une plateform e osseuse faite d ’une seule 
pièce (Fig. 15). La fusion entre certains os derm iques de 
la voûte crânienne est connue chez les holostéens et les 
halécostom es et elle peut varier d ’un individu à l’autre 
au sein d ’une m êm e espèce. Dans aucun cas recensé, 
cependant, cette fusion n ’attein t le degré extrêm e qui se 
présen te chez divers spécim ens de Ligulella.

C hez tous les spécim ens observés, le derm ethm oïde 
(=  rostral) e t les nasaux sont fusionnés en une vaste plaque 
naso-rostrale im paire (Fig. 16). C ette fusion est p rouvée 
par le fait que les canaux sensoriels supraorbitaires 
gauche et droit se p ro longent longuem ent sur cette 
plaque, ainsi q u ’on le rem arque sur l ’holotype M RA C 
R G  7714 et d ’autres spécim ens (Fig. 16). D ans de rares 
cas, com m e l’exem plaire M RA C RG 8601, on observe 
aussi que la su ture entre les deux nasaux se poursuit 
ju sque  dans la région rostrale (Fig. 7). Les os considérés 
com m e les nasaux par D e Sa in t -S eine  & CASIER 
(1962: figs 7, 8) sont en réalité les antorbitaires. O n 
n ’observe pas de com m issure sensorielle  e thm oïdienne 
sur la plaque naso-rostrale. C ette com m issure est peut- 
être enfouie en pro fondeur dans l ’os. En avant de la 
p laque, on trouve les la téroderm ethm oïdes soudés en
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Fig. 6 -L igu lella  sluysi D e  S a in t -S e in e , 1955. Reconstitution du crâne en vue latérale gauche d ’après l’ensemble des 
spécimens disponibles. L’échelle s ’applique à l’holotype MRAC RG 7714. Les os dessinés à la Figure 8 ne sont pas 
indiqués dans les légendes.

Fig. 6 -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S e in e , 1955. Reconstruction ofthe skull in left lateral view based on all available specimens. 
The scale refers to holotype MRAC RG 7714. The bones drawn on Figure 8 are not indicated in the legends.
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Fig. 7 -L igu lella  sluysi D e  S a in t - S e in e ,  1955. Reconstitution du neurocrâne en vue dorsale d ’après 
l’ensemble des spécimens disponibles. Le cas montré est celui où tous les os dermiques de la 
voûte crânienne sont individualisés. L’échelle s’applique à l’holotype MRAC RG 7714.

Fig. 7 -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S e in e , 1955. Reconstruction o f  the braincase in dorsal view based on 
all available specimens. The case shown is that where all the dermic bones o f  the cranial vault 
are individualized. The scale refers to holotype MRAC RG 7714.

un os unique, en form e de croissant et qui porte une 
rangée de petites dents pointues. Les processus nasaux, 
qui ornent traditionnellem ent les latéroderm ethm oïdes, 
ont ici com plètem ent disparu. A ucun spécim en ne 
m ontre le m ésethm oïde qui restait peut-être entièrem ent 
cartilagineux. L’ethm oïde latéral droit est bien visible 
sur l’exem plaire M RA C RG 8756a. C ’est un os m assif, 
vaguem ent triangulaire et percé d ’un foram en pour 
le n e rf  o lfac tif (I) (Fig. 17). Seules les deux faces de 
ce m êm e spécim en M RA C RG 8756a et b m ontrent 
le vom er. Il s ’agit d ’une plaque osseuse im paire, 
assez grande, triangulaire, édentée, située en avant du 
parasphénoïde et en dessous et de l ’ethm oïde latéral 
(Fig. 17).

Les frontaux sont vastes, triangulaires, étroits 
à l ’avant et ils s ’élargissent p rogressivem ent vers 
l’arrière, sans q u ’il y ait de rétrécissem ent au niveau 
de l’orbite. Les pariétaux sont grands, nettem ent plus 
longs que larges, souvent plus larges à l ’avant q u ’à 
l ’arrière et en étro it contact m édian, déterm inant un 
crâne m édio-pariétal. L’exem plaire M RA C RG 8777b 
m ontre particu lièrem ent bien la suture entre les deux 
frontaux, qui sont fusionnés, et les pariétaux, qui sont

tous deux individualisés. C ette suture se fait en arc de 
cercle, avec la concavité tournée vers l’arrière (Fig. 
11 ). Les derm optérotiques sont de m êm e longueur que 
les pariétaux m ais sont souvent plus étroits à l’avant 
q u ’à l ’arrière, contrairem ent aux pariétaux. Le canal 
sensoriel supraorbitaire, qui provient de la plaque naso- 
rostrale, suit le bord externe du frontal. Il y  reste étroit 
et s ’ouvre parfois partiellem ent. Il se prolonge à la fois 
par la com m issure sensorielle pariétale, qui s ’étend sur 
la m oitié antérieure du pariétal et qui peut être en partie 
ouverte, et par le canal sensoriel o tique qui longe le 
bord externe du derm optérotique. Le supratem poral (= 
ex trascapulaire) est triangulaire, très étro it et sa pointe 
attein t le m ilieu du crâne. L’os reçoit le canal otique qui 
s ’y poursuit par le canal sensoriel de la ligne latérale 
et il est égalem ent traversé sur toute sa hau teur par la 
com m issure sensorielle extrascapulaire.

Les os neurocrâniens d ’orig ine endochondrale sont 
individualisés et non pas fusionnés en une seule m asse 
osseuse.

En arrière des pariétaux et des derm optéro tiques, on 
observe un supraoccipital m édian, b ien  développé, en 
form e de gros bouton osseux pourvu d ’une très courte
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Fig. 8 -L igu lella  sluysi D e  SAINT-SEINE, 1955. Reconstitution du neurocrâne en vue latérale gauche 

d ’après l’ensemble des spécimens disponibles. L’échelle s’applique à l’holotype MRAC RG 
7714.

Fig. 8 -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S e in e , 1955. Reconstruction o f  the braincase in left lateral view based 
on all available specimens. The scale refers to holotype MRAC RG 7714.
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Fig. 9 -L igu lella  sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Reconstitution du neurocrâne en vue ventrale d’après 
l’ensemble des spécimens disponibles. L’échelle s ’applique à l’holotype MRAC RG 7714.

Fig. 9 -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S e in e , 1955. Reconstruction o f  the braincase in ventral view based on ali 
available specimens. The scale refers to holotype MRAC RG 7714.
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crête m édiane bien visible sur le spécim en M R A C  RG 
8683, ainsi que les épiotiques (=  épioccipitaux) qui 
l ’encadrent et qui sont étroits m ais allongés.

Rares sont les spécim ens où la face ventrale 
du neurocrâne est accessible. U ne partie de 
l ’orbitosphénoïde et le p leurosphénoïde droit sont 
v isibles sur l ’exem plaire M RA C RG 10.222, de m êm e

DETH +
NA + FR

PA

1 mm

c. pa.

Fig. 1 0 -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Spécimen 
MRAC RG 7643: partie de toit crânien où le 
dermethmoïde, les nasaux et les frontaux sont 
fusionnés, tandis que les pariétaux restent libres.

Fig. IO -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Specimen 
MRAC RG 7643: part o f  the skull jro o f where the 
dermethmoid, the nasals are the frontals are fused  
whereas the parietals remain unfused.
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Fig. 11 -  L ig u le lla  s lu y s i  De S a in t - S e in e , 1955. Spécimen 
MRAC RG 8777b: partie de toit crânien où 
les frontaux sont fusionnés, tandis que le 
dermoptérotique gauche et les pariétaux restent 
libres.

F ig. I l  -  L ig u le lla  s lu y s i  D e  SAINT-SEINE, 1955. S p ec im en  
MRAC RG 9 7 7 7 b : p a r t  o f  th e  sk u ll r o o f  w h ere  the  

f r o n ta ls  a re  fu s e d , w h e re a s  th e  le f t d e rm o p te ro tic  
a n d  th e  p a r ie ta ls  rem ain  unfused.

que le sphénotique droit (=  au tosphénotique) qui est un 
petit os vaguem ent triangulaire m ais qui ne fait pas saillie 
par rapport au bord  du frontal et du derm optérotique 
(Fig. 18). Le sphénotique gauche s ’observe sur le 
spécim en M RA C RG 8554b (Fig. 19). L ebasisphéno ïde  
n ’est pas connu. Le parasphénoïde, dont généralem ent 
seule la partie antérieure est conservée, est une 
longue tige osseuse, édentée, étroite m ais qui s ’élargit 
légèrem ent vers l ’avant. L’extrém ité postérieure  du 
parasphénoïde s ’observe sur le spécim en M RA C RG 
8742b. En revanche, la partie m oyenne de l ’os n ’est 
jam ais visible. O n ignore donc s ’il y  avait une paire 
de processus basip térygoïdes et quelle  é tait la position 
des foram ens pour les carotides in ternes et les artères 
efférentes pseudobranchiales. L’orb itosphénoïde et les 
p leurosphénoïdes restent d istants du parasphénoïde et la 
fenêtre in teroculaire est largem ent ouverte. Le prootique 
droit est conservé sur le spécim en M R A C  RG 10.222. 
Il n ’y  a pas trace de fosse subtem porale. On y rem arque 
deux foram ens; le prem ier est p robablem ent celui du 
truncus hyoideom andibularis  du n e rf  facial (V II) et le 
second celui de la veine jugu la ire  ou de l ’artère orbitaire 
ou peut-être encore de ces deux vaisseaux  sanguins 
réunis. U ne partie  du prootique gauche est v isib le  sur le 
spécim en M RA C RG 8554b qui m ontre aussi la fossette 
articulaire neurocrânienne pour l ’hyom andibulaire. 
C ette fossette touche le sphénotique et s ’étire tou t au 
long de la suture entre l ’autoptérotique et le prootique. 
L’autoptérotique n ’est pas soudé au derm optérotique.
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Fig. 1 2 -  Ligulella sluysi De S a in t -S e in e , 1955. Spécimen 
M RAC RG 8397b: partie de toit crânien où le frontal 
et le dermoptérotique gauches sont fusionnés, 
tandis que le pariétal gauche reste libre.

Fig. 1 2 -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S e in e , 1955 . Specimen 
MRAC RG 8 3 9 7 b : part o f  the skull roof where the 
left frontal and dermopterotic are fused, whereas 
the left parietal remains unfused.
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La partie  condylaire du basioccipital se voit de profil 
sur l ’exem plaire M RA C RG 8194. Les exoccipitaux 
ainsi que les éventuels op isthotiques et in tercalaires ne 
sont v isibles sur aucun spécim en.

C ’est le spécim en M RA C RG 8498 qui présente 
l’arc palato-carré le m ieux conservé (Fig. 20) m ais 
des parties de l ’arc se voient égalem ent sur d ’autres 
échantillons. Le palatin  n ’est visib le sur aucun 
exem plaire. Il dem eurait peut-être cartilagineux. 
L’ectoptérygoïde et l ’entoptérygoïde sont édentés, 
allongés, étro its m ais néanm oins un peu plus larges à 
l ’arrière q u ’à l’avant. Le carré est grand, vaguem ent 
triangulaire, m uni d ’un petit condyle articulaire pour 
la m andibule m ais dépourvu de processus quadratique. 
Le m étap térygoïde est situé ju s te  derrière le carré. Il 
longe la branche ventrale de l’hyom andibulaire et n ’a 
pas de contact avec l’entoptérygoïde.
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Fig. 13 -  Ligulella sluysi De S ain t-S eine, 1955. Spécimen 
MRAC RG 8660: partie de toit crânien où les 
frontaux, les pariétaux et les dermoptérotiques 
sont fusionnés.

Fig. 1 3 -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. S p ec im en  
MRAC RG 8660: part o f  the skull roof where the 

frontals, parietals and dermopterotics are fused.

L’exem plaire M R A C  R G  8194 est le seul à m ontrer 
cla irem ent le prém axillaire accolé à l ’extrém ité 
antérieure du m axillaire. Ce prém axillaire est un petit 
os triangulaire qui n ’a conservé q u ’une seule petite 
dent conique (Fig. 21). Le m axillaire est long et très fin 
dans sa partie antérieure. C hez certains exem plaires, il 
reste assez étro it dans sa partie postérieure (Fig. 18). 
C hez d ’autres spécim ens, l ’extrém ité postérieure du 
m axillaire s ’élargit quelque peu ou m êm e fortem ent 
(Fig. 22A ). C es d ifférences de form e sont peut-être 
d ’ordre sexuel. Selon les exem plaires, le m axillaire est 
édenté (Fig. 21 ) ou porte des petites dents coniques (Figs
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Fig. 1 4 -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Spécimen 
MRAC RG 8466: partie de toit crânien où les 
frontaux , les pariétaux et les dermoptérotiques 
sont partiellement libres.

Fig. 14 -  Ligulella sluysi DE SAINT-SEINE, 1955. Specimen 
MRAC RG 8466: part o f  the skull roof where the 

frontals, parietals and dermopterotics are partly 
unfused.

18, 22A ). C ette perte des dents correspond peut-être à 
une variation  saisonnière, à une différence sexuelle ou 
pourrait être due aux aléas taphonom iques. Il n ’y a pas 
de supram axillaire.

La m andibule (Fig. 22B , C) est allongée, petite par 
rapport à la taille du neurocrâne, très étro ite  au niveau 
sym physaire m ais elle s ’élève vers l ’arrière, sans 
q u ’il y ait de processus coronoïde clairem ent m arqué. 
Vers l ’avant, elle dem eure en net retrait par rapport 
à l’extrém ité antérieure du m useau. Son articulation  
avec le carré se situe en arrière du niveau de l ’orbite.

DETH + NA + FR + PA + DPTE

I mm

Fig. 1 5 -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Spécimen 
MRAC RG 8780: toit crânien où tous les os 
dermiques sont fusionnés en une seule grande 
plaque osseuse.

Fig. 15 — Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Specimen 
MRAC RG 8780: skull roof where all the dermic 
bones are fused in only one large bony plate.
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Le dentaire porte  des petites dents coniques sur certains 
exem plaires m ais est édenté sur d ’autres spécim ens, 
un caractère déjà observé au niveau du m axillaire. 
Le bord oral du dentaire ne porte pas d ’encoche 
leptolépide. C hez certains exem plaires, on observe 
une rainure qui longe le bord  inférieur du dentaire 
et qui m arque très probablem ent le passage du canal 
sensoriel m andibulaire. Sur de très rares exem plaires, 
on observe que l ’angulaire est surm onté d ’un petit 
surangulaire (Fig. 22B , C). Le rétroarticulaire paraît 
autogène. La face interne de la m andibule n ’est pas 
connue. O n ignore donc si l ’articulaire était autogène 
ou soudé à l’angulaire et s ’il y avait un os m eckelien, 
un préarticu laire et des coronoïdes.

FR
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Fig. 1 6 -  Ligulella sluysi De S a i n t - S e i n e ,  1955. Holotype 
MRAC RG 7714: partie antérieure du toit crânien 
montrant la fusion du dermethmoïde (= rostral) et 
des nasaux en une plaque naso-rostrale sur laquelle 
les canaux sensoriels supraorbitaires se terminent. 

Fig. 1 6 -  Ligulella sluysi D e  S a in t -S e in e , 1955. Holotype 
MRAC RG 7714: anterior part o f  the skull roof 
showing the fusion o f  the dermethmoid (= rostral) 
and nasals in a naso-rostral plate on which the 
supraorbital sensory canals are ending.

La série des os orbitaires com prend  de chaque 
côté du crâne l ’antorbitaire, le supraorbitaire et cinq 
infraorbitaires (Fig. 6). L’antorbitaire est petit, de 
form e vaguem ent losangique, situé à côté de la plaque 
naso-rostrale et traversé par la com m issure sensorielle 
antorbitaire. L’exem plaire M RA C RG 8205, m ontre 
un petit supraorbitaire situé ju s te  en arrière de 
l’antorbitaire (Fig. 23). Q uelques autres échantillons 
présentent égalem ent ce petit os. C ’est l ’holotype 
M RA C RG 7714 qui présente les in fraorbitaires les 
m ieux conservés. Les deux prem iers infraorbitaires 
sont allongés, très é tro its et réduits à leur com posant 
neuroderm ique. Les trois in fraorbitaires postérieurs 
sont élargis en de grandes p laques qui couvrent la joue.

Le tro isièm e infraorbitaire est le plus vaste  des trois. D e 
S a i n t - S e i n e  &  C a s i e r  (1962: fig. 8 )  m ontren t un très 
fin infraorbitaire postérieur, porteur du canal sensoriel, 
suivi de deux grands postorbitaire (=  suborbitaires). 
Selon m es propres observations, cette reconstitu tion  
est erronée et leurs postorbitaires sont, en fait, les 
quatrièm e et cinquièm e infraorbitaires postérieurs 
p roprem ent dits. Le derm osphénotique est petit. Le 
canal sensoriel orbitaire traverse les cinq infraorbitaires 
e t le derm osphénotique.
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Fig. 17 -  Ligulella sluysi D e  S a in t -S e in e , 1955. Crâne 
du spécimen MRAC RG 8756a en vue latérale 
droite.

Fig. 17 -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S e in e , 1955. Skull o f  
specimen MRAC RG 8756a in right lateral view.

La région operculaire com prend  de chaque côté 
le préoperculaire, l ’operculaire, le sous-operculaire, 
l ’interoperculaire, les rayons branchiostèges et la 
plaque gulaire. Le préopercu laire  a la form e d ’un 
croissant assez étroit, orienté verticalem ent et traversé 
par le canal sensoriel préoperculaire, lequel n ’ém et pas 
de d iverticules latéraux. Le canal préopercu laire  rejo in t 
le canal o tique au niveau de la partie  postérieure  du 
derm optérotique. Le bord  postérieu r du préoperculaire 
est généralem ent lisse m ais peut parfois s ’orner de 
quelques légères dentelures dans sa partie  basse, com m e 
chez l’holotype M R A C  RG 7714 et l ’exem plaire 
M RA C RG 8584a, b (Fig. 24). L’operculaire est vaste, 
souvent aussi large que haut et de form e vaguem ent 
quadrangulaire. Son bord postérieur est souvent lisse 
m ais, chez certains exem plaire, tels les M R A C  RG 
8584a et 8742b, il porte  quelques petites épines (Fig.
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24). Le sous-operculaire est grand, plus ou m oins 
triangulaire, dépourvu de processus antéro-dorsal 
rem ontant et son bord  ventral arrondi est garni d ’épines. 
La suture entre l ’operculaire et le sous-operculaire est à 
peu près horizontale. L’in teroperculaire est allongé, peu 
élevé et son bord ventral est égalem ent orné d ’épines. 
O n observe des fragm ents de rayons branchiostèges 
sur d ifférents exem plaires m ais il n ’est pas possible 
de les dénom brer. Le dern ier rayon branchiostèges est 
nettem ent plus large que les autres ainsi q u ’on peut le 
vo ir sur l ’holotype et le paratype M RA C RG 10.215. 
La grande plaque gulaire triangulaire est bien  visible 
sur le spécim en M RA C RG 8756a, b.
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Fig. 18 -  Ligulella sluysi D e  S a in t - S e in e ,  1955. Partie 
droite du crâne du spécimen MRAC RG 10.222 en 
vue ventrale.

Fig. ÍS  -  Ligulella sluysi D e  SAINT-SEINE, 1955 . Right part 
o f  the skull o f  specimen MRAC RG 10.222 in 
ventral view.

Fig. 19 -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Partie 
antérieure du crâne du spécimen MRAC RG 8554b 
en vue ventrale.

Fig. 19 -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S e in e , 1955. Antenor 
part o f  the skull o f  specimen MRAC RG 8554b in 
ventral view.

Le squelette  hyoïdeo-branchial (F igs 20, 25)
A ucun exem plaire ne m ontre un hyom andibulaire 
com plet. Seule sa branche ventrale assez étro ite  est 
quelquefo is visible. Le sym plectique est étroit, a llongé 
et situé sous le carré dans le prolongem ent d irect de 
la branche ventrale de l’hyom andibulaire. C om m e le 
carré, ce sym plectique s ’articule avec la m andibule 
(Fig. 20). Il y a donc une double articulation  de la 
m andibule au reste du crâne.

La barre hyoïdienne est allongée (Figs. 17, 25). 
On ne trouve pas d ’hypohyal ossifié. Le cératohyal 
an térieu r est très long, étro it dans sa  partie  antérieure 
m ais quelque peu élargi à son ex trém ité  postérieure. Le 
cératohyal postérieur est beaucoup plus court m ais aussi 
nettem ent plus élevé. Un petit interhyal surp lom be le 
cératohyal postérieur.

Le squelette  branchial n ’est pas connu.

IOP

Fig. 20 -L igu le lla  sluysi D e  S a in t - S e in e ,  1955. Partie 
du Suspensorium droit du spécimen MRAC RG 
8498.

Fig. 2 0 -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S e in e , 1955. Part o f  the 
right Suspensorium o f  specimen MRAC RG 8498.

Les ceintures (Fig. 26)
C haque m oitié  de la cein ture scapulaire com prend  le 
posttem poral, l ’hypercleithrum  (= supracleith rum ), le 
c leithrum , deux postcleithra, la clavicule et un bloc 
scapulo-coracoïde fait d ’une seule pièce (Fig. 26). 
Le posttem poral est vaste et de form e triangulaire. 
L’hypercleithrum  est plus étroit m ais aussi plus allongé. 
Le canal sensoriel de la ligne latérale n ’est jam ais  
clairem ent d istinguable sur ces deux os. Le cleith rum  a 
la form e d ’un grand cro issan t dont la partie dorsale  est 
étroite et la partie ventrale nettem ent élargie. D errière la 
branche dorsale du cleithrum  on observe deux grandes 
écailles, les postcleithra. U ne petite  c lav icu le s ’appuie 
sur l’extrém ité an téro-ventrale du cleithrum . Les trois 
os d ’origine endochondrale, à savoir l ’hypercoracoïde
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(= scapula), l ’hypocoracoïde (=  coracoïde sensu stricto)  
et le m ésocoracoïde, sont fusionnés en un seul bloc 
scapulo-coracoïde com pact qui soutient la nageoire.

Les nageoires pectorales sont courtes. O n com pte 
de 6 à 9 rayons tous segm entés et branchus. Il n ’y a pas 
de fulcres frangeants.

La cein ture pelv ienne est abdom inale et positionnée 
à m i-chem in entre les nageoires pectorales et anale et en 
avant de l’origine de la nageoire dorsale. L’exem plaire 
M R A C  R G  8194 m ontre que l ’orig ine des nageoires 
ventrales se situe à la verticale de la jon c tio n  entre les 
l l ème et 12ème vertèbres. Les os pelviens ne sont jam ais 
b ien  visibles.
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Fig. 23  -L igu le lla  sluysi D e  S a in t - S e in e ,  1955. Partie 
antérieure du crâne du spécimen MRAC RG 8 2 0 5  
montrant l’antorbitaire suivi du supraorbitaire.

Fig. 23 -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S e in e , 1955. Anterior 
part o f  the skull o f  specimen MRAC RG 8205 
showing antorbital followed by supraorbital.

Les nageoires ventrales sont égalem ent courtes, 
com posées de 6 à 7 rayons, tous segm entés et branchus, 
et dépourvues de fulcres frangeants.

Fig. 22 -L igu le lla  sluysi D e  SAINT-SEINE, 1955. A: ma­
xillaire gauche du spécimen MRAC RG 8553. 
B: Mandibule droite de l’holotype MRAC RG 
7714. C: mandibule droite du spécimen MRAC 
RG 8742b.

Fig. 2 2  -  Ligulella sluysi D e  SAINT-SEINE, 1955. A: left 
maxilla o f  specimen MRAC RG 8553. B: Right 
lower ja w  o f holotype MRAC RG 7714. C: Right 
lower ja w  o f  specimen MRAC RG 8742b.
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Fig. 24 -  Ligulella sluysi D e  S a in t - S e in e ,  1955. 
Operculaires à bord postérieur garni d ’épines chez 
les spécimens MRAC RG 8742b (A) et 8584a (B). 
Sur (B) l’épine supérieure est ajoutée de la face 
8584b.

Fig. 2 4 — Ligulella sluysi D e  SAINT-SEINE, 1955. Opercles 
with a spiny posterior border in specimens MRAC 
RG 8742b (A) and 8584a (B). On (B) the upper 
spine is added from face 8584b.

i-------------------- 1
Fig. 21 -  Ligulella sluysi D e  S a in t - S e in e ,  1955. Mâchoire 

supérieure droite du spécimen MRAC RG 8194. 
Fig. 21 -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Right upper 

ja w  o f  specimen MRAC RG 8194.
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L e squelette  ax ia l (F igs 27, 30)
L’exem plaire  M RA C RG 8194 m ontre le squelette 
axial dans son in tégralité , sau f les derniers très petits 
centres uraux qui sont perdus. O n com pte environ 35 
vertèbres dont à peu près 20 vertèbres abdom inales et 
15 vertèbres caudales. Le m auvais éta t de conservation 
ne perm et cependant pas de dénom brer ces vertèbres 
à l ’unité près ni de m arquer de façon plus précise la 
lim ite entre les vertèbres abdom inales e t les vertèbres 
caudales. Sur les spécim ens où les vertèbres sont les 
m ieux visib les, on n ’observe jam ais de dip lospondylie 
et tous les centres vertébraux p réuraux  portent des 
p ièces neurales et hém ales.

Fig. 2 5 -  Ligulella sluysi D e  S a in t - S e in e ,  1955. La barre 
hyoïdienne du spécimen MRAC RG 8756b.

Fig. 25 -  Ligulella sluysi DE SAINT-SEINE, ¡955. Hyoid bar 
o f  specimen MRAC RG 8756b.

Les vertèbres sont des cylindres osseux creux et 
généralem ent fait d ’une seule pièce m ais, chez certains 
spécim ens, on voit encore par-ci par-là  des vertèbres 
div isées en deux dem i-centres en form e d ’arceaux, 
l’un dorsal, l ’autre ventral (Fig. 27B). La face latérale 
des prem ières vertèbres abdom inales est souvent 
ornée d ’une crête horizontale flanquée de deux légères 
dépressions (Fig. 27A ). C ette crête d isparaît sur les 
vertèbres postérieures m ais l’on rem arque parfois de 
très petites fossettes irrégulières sur les faces latérales 
de ces vertèbres postérieures et cela ju sq u ’au niveau de 
la queue (Fig. 30). Les ares neuraux  et hém aux sem blent 
soudés au corps vertébraux. Des courtes neurépines sont 
présentes des les prem ières vertèbres (Fig. 27A ). Ces 
neurépines s ’allongent quelque peu sur les vertèbres 
ultérieures (Fig. 27B). De petites hém apophyses (=  
parapophyses) sont associées aux p rem ières vertèbres 
(Fig. 27A ). Dans la région postabdom inale, l ’arc hém al 
porte une courte hém épine (Fig. 27B).

La présence de supraneuraux (=  prédorsaux) n ’a 
pas été décelée m ais c ’est peut-être la conséquence du 
m auvais éta t de conservation et de la couverture de la 
région concernée par les écailles. C ependant, un petit 
os court et large, qui surplom be la petite neurép ine de

Fig. 26 -  Ligulella sluysi D e  SAINT-SEINE, 1955. 
Reconstitution de la ceinture scapulaire droite 
d ’après les spécimens MRAC RG 8527,8673,8688 
et 8796. L’échelle se rapporte à l’exemplaire 8796. 

Fig. 26 -  Ligulella sluysi D e SAINT-SEINE, 1955.
Reconstruction o f  the right pectoral girdle from  
specimens MRAC RG 8527, 8673, 8688 and 9796. 
The scale refers to sample 8796.
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Fig. 27 — Ligulella sluysi DE SAINT-SEINE, 1955. A: les 
vertèbres abdominales 3 à 6 de l’holotype MRAC 
RG 7714. B: quelques vertèbres caudales du 
spécimen MRAC RG 8721a.

Fig. 27 -  Ligulella sluysi D e SAINT-SEINE, 1955. A: 
Abdominal vertebrae 3 to 6 o f  holotype MRAC 
RG 7714. B: A few  caudal vertebrae o f  specimen 
MRAC RG 8721a.
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la quatrièm e vertèbre de l’holotype M RA C RG 7714, 
pourrait être un fragm ent de supraneural.

Il n ’y a pas d ’épineuraux ossifiés associés aux ares 
neuraux ni d ’épicentraux ni d ’épipleuraux.

Les nageoires dorsa le e t anale  (Figs 28, 29)
La nageoire dorsale est haute et assez longue. Son 
orig ine est postérieure à celle des nageoires ventrales 
et correspond au niveau de la quinzièm e vertèbre sur 
l ’exem plaire M RA C RG 8194. A ucun spécim en ne 
perm et le décom pte exact des rayons de la nageoire 
dorsale. Là où elle est la m ieux préservée, on dénom bre 
environ 20 rayons, tous segm entés et branchus, précédés 
de 2 petits rayons procurrents (=  fu lcres basilaires). Le 
bord du prem ier grand rayon est garni d ’une série de

fulcres frangeants. Le prem ier p térygophore soutient 
les deux rayons procurren ts et le p rem ier grand rayon. 
Les ptérygophores suivants soutiennent chacun un 
unique rayon.

La nageoire anale est plus courte et m oins élevée 
que la nageoire dorsale. Son orig ine est postérieure  à 
celle de la nageoire dorsale et se situe à la verticale 
de la v ingt-et-unièm e vertèbre sur l ’exem plaire  M RA C 
RG 8194. E lle débute par 2 petits rayons procurrents 
suivis de 9 à 10 rayons segm entés et branchus. Le 
bord  du prem ier grand rayon est orné d ’une série de 
fulcres frangeants. Les p térygophores ne sont jam ais 
c lairem ent visibles.

Le squelette caudal (Figs 30-32)
A ucun spécim en ne possède un squelette  caudal com plet 
et bien  conservé. U ne reconstitu tion  du com plexe 
urophore n ’est donc pas possib le  et seules quelques 
inform ations éparses peuvent être récoltées çà e t là.

Fig. 28 -  Ligulella sluysi D e  S a i n t - S e i n e ,  1955. D é b u t de la 
nageoire dorsale du spécimen MRAC RG 8694. 

Fig. 28 -  Ligulella sluysi D e SAINT-SEINE, 1955. Beginning 
o f  the dorsal fin o f  specimen MRAC RG 8694.
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Fig. 3 0 -  Ligulella sluysi D e  S a in t -S e in e , 1955. Squelette 
caudal partiel du spécimen MRAC RG 8780. La 
flèche désigne le milieu de la nageoire.

Fig. 30 -  Ligulella sluysi D e  S a i n t -S e in e , 1955. Partial 
caudal skeleton o f specimen MRAC RG 8780. The 
arrow indicates the middle o f  the fin.

Fig. 2 9 -  Ligulella sluysi D e  S a in t - S e in e , 1955. Nageoire 
anale de l’holotype MRAC RG 7714. Les derniers 
rayons sont écrasés les uns sur les autres et ne 
permettent pas de les dénombrer.

Fig. 29 -  Ligulella sluysi D e SAINT-SEINE, 1955. Anal fin 
o f  holotype MRAC RG 7714. The last rays are 
crushed together and hence cannot be counted.

Plusieurs individus, dont les exem plaires M RA C 
RG 8295, 8454 et 8780, m ontren t que l’axe vertébral 
se prolonge dans le lobe dorsal de la queue et que les 
vertèbres urales sont nom breuses et bien ossifiées (Fig. 
30) m ais leur nom bre exact est généralem ent difficile 
à p réciser faute de pouvoir déterm iner quelle  est la 
vertèbre urale 1. C ependant, le spécim en M RA C RG 
8780 m ontre les deux hypuraux ventraux associés 
au lobe ventral de la queue. Si l ’on considère que les 
deux centres correspondants à ces hypuraux ventraux 
sont les vertèbres urales 1 antérieure et postérieure, 
on peut en déduire que cet exem plaire com porte 
égalem ent les vertèbres urales 2 à 7 (Fig. 30). D ’autres

RAD
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exem plaires, tels les M RA C RG 8194, 8396b, 8688 et 
8742a, présen ten t des fragm ents d ’uroneuraux étroits, 
allongés e t rabattus sur les centres vertébraux (Fig. 31 ). 
Les hypuraux, en nom bre indéterm iné, ne sont pas plus 
larges que les hém épines qui précèdent (Fig. 30). Les 
éventuels épuraux ne sont pas visibles.

UR

0,5 mm

Fig. 31 -  Ligulella sluysi D e  S a in t - S e in e ,  1955. Squelette 
caudal partiel du spécimen MRAC RG 8688. La 
flèche désigne le milieu de la nageoire.

Fig. 31 -  Ligulella sluysi D e  S a in t -S e in e , 1955. Partial 
caudal skeleton o f  specimen MRAC RG 8688. The 
arrow indicates the middle o f  the fin.

Q uelques spécim ens, dont l ’holotype M RA C RG 
7714, ont la nageoire caudale assez bien conservée (Fig. 
32). Les rayons caudaux principaux sont tous segm entés 
et branchus, m êm e les deux extrêm es. L eur nom bre 
varie d ’un individu à l’autre. Cela va de 14 (7 dans les 
deux lobes) chez l ’holotype à 19 (9 dans le lobe dorsal 
et 10 dans le lobe ventral) chez l ’exem plaire M RA C

Fig. 32 -  Ligulella sluysi D e  S a in t - S e in e ,  1955. Nageoire 
caudale de l’holotype MRAC RG7714. Les flèches 
pointent vers les deux rayons caudaux principaux 
externes et le milieu de la nageoire.

Fig. 32 -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. Caudal fin 
o f  holotype MRAC RG 7714. Arrows indicate the 
two external principal caudal rays and the middle 
o f  the fin.

RG 8673. Les dernières écailles faîtières dorsales et 
ventrales sont fortem ent hypertrophiées et s ’étirent 
en de longues pointes, ce qui rend très facilem ent 
reconnaissab le la région caudale de Ligulella  (F igs 32, 
33B). C ette hypertrophie des écailles faîtières débute 
plus tô t et est plus m arquée dans la région dorsale  que 
dans la région ventrale. Les dernières écailles faîtières 
dorsales et anales dev iennent des fulcres basilaires (=  
rayons procurrents). A u-delà de ces fulcres basilaires, 
le bord  externe des deux rayons caudaux principaux 
porte une série de fulcres frangeants.

L ’écaillure  (Figs 28, 33)
L’écaillure est mal conservée. Les écailles sont 
couvertes d ’une fine couche de ganoïne qui ne porte 
pas d ’ornem entation. A ucun spécim en ne perm et un 
décom pte précis des rangées d ’écailles. Il n ’a pas été 
possib le non plus de déterm iner si l ’articulation en tenon 
et m ortaise (=  peg and socket) é tait présente ou non. Là 
où les écailles des flancs sont le m ieux préservées, on 
rem arque q u ’elles sont plus ou m oins rectangulaires,
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Fig. 33 -  Ligulella sluysi D e  S a in t-S f.IN E , 1955. A: écaille 
des flancs dans la région caudale du spécimen 
MRAC RG 8396b. B: écaille faîtière ventrale da la 
queue du spécimen MRAC RG 8742a.

Fig. 33 -  Ligulella sluysi De SAINT-SEINE, 1955. A: flank 
scale in the caudal region o f  specimen MRAC RG 
8396b. B: ventral ridge scale o f  the tail ofspecimen 
MRAC RG 8742a.
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plus hautes que longues et que leur bord postérieur est 
orné de petites épines. A u niveau du corps, les écailles 
sont réparties en rangées régulières. A u niveau du 
pédoncule caudal, la d isposition  et la taille des écailles 
deviennent très irrégulières.

D iscussion

D e Sa in t -S eine  (1955) et D e Sa in t -S eine  & C asier  
(1962) situent les L igulellidae parm i les halécostom es 
m ais ne p récisen t pas davantage la position  systém atique 
et les relations de la fam ille au sein de ce vaste taxon. 
A ra m b o u r g  & B ertin  (1958: 2198) les rangent 
dans les “ Pholidophoriform es” . L eh m a n  (1966: 186) 
souligne leur particularité  et les rapporte avec doute 
aux “ Pholidophoriform es” . Q uant à PATTERSON (1973: 
271), il leur voit des affinités avec les P leuropholidae 
m ais précise q u ’à part ce fait, rien d ’utile ne peut être 
dit à propos des relations de Ligulella. La présente 
révision  perm et de trancher cette question.

En effet, Ligulella  p résente plusieurs caractères 
qui situent ce genre avec précision  au sein des 
halécom orphes:
(1) Les latéroderm ethm oïdes dentés et soudés 

entre eux form ent la partie  m édiane de la 
m âchoire supérieure et rejettent latéralem ent les 
prém axillaires. C ’est là un caractère spécialisé qui 
est partagé par les Pachycorm iform es et les plus 
prim itifs des “Pholidophoriform es” (PATTERSON, 

1973: fig. 4, 1975: figs 82, 121, 124, 125, 139; 
M a in w a r in g , 1978: fig. 3; A rra tia , 1999: fig. 6, 
2000: fig. 15A; Ta v er n e , 2011a: figs 4, 5, 20B). 
C hez les holostéens, au  contraire, le prém axillaire 
et le latéroderm ethm oïde ne sont pas différenciés 
l’un de l’autre et ils form ent un os unique porteur 
d ’un processus nasal plus ou m oins développé 
(G ra n d e  & B em is , 1998: fig. 42A -D ; entre 
autres), tandis que les prém axillaires redeviennent 
m édians par-dessus les latéroderm ethm oïdes chez 
les “ Pholidophoriform es” évolués (N y b e l in , 
1966: nombr. figs; Pa tte r so n , 1975: 473-516; 
Ta v ern e , 291 la : fig. 20).

(2) Le vom er est im pair, alors q u ’il est encore pair 
chez les Pachycorm iform es (M a in w a r in g , 1978: 
fig. 6) et les holostéens (G ra n d e  & B em is , 
1998: figs 24C , 28, 34; G r a n d e , 2010: fig. 38; 
entre autres). L e vom er est égalem ent im pair 
chez les “ Pholidophoriform es” (G riffith  & 
Pa tte r so n , 1963 : fig. 3 ; Pa tte r so n , 1975: figs 
84, 122, 126; Ta v ern e , 2011b: figs 11, 23), les 
Pycnodontiform es (NURSALL, 1999b: figs 1, 3),

les A spidorhynchiform es (B r it o , 1992: fig. 2) et 
les téléostéens.

(3) Le supraoccipital est ossifié. C hez les 
Pachycorm iform es, le supraoccipital ne 
s ’individualise pas et les deux épiotiques sont 
séparés par une zone non ossifiée (M a in w a r in g , 
1978: fig. 20), zone qui était probablem ent 
ferm ée par du cartilage com m e chez beaucoup 
d ’holostéens (G r a n d e  & B e m is , 1998: fig. 
36C; G r a n d e , 2010: fig. 40; entre autres). Chez 
les “Pholidophoriform es” , le supraoccipital est 
présent (G riffith  & Pa tter so n , 1963: fig. 4; 
Pa tter so n , 1975: nom br. figs; entre autres). 
C hez les A spidorhynchiform es, le supraoccipital 
ne s ’individualise pas m ais il est néanm oins 
présen t sous form e d ’un gros boutons osseux 
m édian à l ’extrém ité du neurocrâne (BRITO, 
1992: fig. 5; BOGAN et al., 2011: fig. 6). Le cas 
des Pycnodonti form es est incertain. Ils possèdent 
souvent un ou plusieurs supraoccipitaux derm iques. 
C ertains pensent q u ’il y a aussi, chez ces poissons, 
un supraoccipital d ’orig ine endochondrale 
(N u r sa l l , 1999a: fig. 22), tandis que d ’autres 
estim ent que l’os concerné est un supraotique et 
pas un véritable supraoccipital (M a is e y , 1999; 
M a c h a d o , 2008: figs 2B , 8).

(4) Le carré est dépourvu de processus quadratique 
ossifié. Ce processus quadratique est l ’une 
des apom orphies m ajeures servant à définir 
au jou rd ’hui le groupe des Teleostei, y com pris les 
“ Pholidophoriform es” (A rratia  & Sc h u ltze , 
1991; A rra tia , G ., 1999, 2000; entre autres).

(5) Le carré et le sym plectique sont tous deux articulés 
avec la m andibule. C ette double articulation  est 
un caractère p rim itif chez les néopterygiens. E lle 
se rencontre chez les A m iiform es (PATTERSON, 

1973: fig. 20A -D ; G RANDE &  BEM IS, 1998: 
nom br. figs; entre autres), les Pycnodonti form es 
(K r iw e t , 2005: fig. 22A -C ; entre au tres) et les 
A spidorhynchiform es (BRITO , 1988: figs 2, 3). 
Chez les “ Pholidophoriform es” et les téléostéens 
“classiques” , l ’articulation  se fait uniquem ent 
par le condyle du carré et le sym plectique n ’y est 
plus im pliqué. Le cas des Pachycorm iform es est 
particu lier puisque l ’articulation  est réalisée par le 
seul carré (M a in w a r in g , 1978: fig. 9a, c) m aisque le 
sym plectique, réduit à une courte baguette  osseuse, 
peut parfo is se souder au carré (P a t ter so n , 1973: 
fig. 18). Ce net raccourcissem ent du sym plectique 
des Pachycorm iform es explique peut-être le fait 
que, chez ces poissons, l ’os concerné ne touche 
plus la m andibule.
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(6) Ligulella  ne m ontre pas d ’encoche leptolépide 
sur le bord oral du dentaire. C ette encoche n ’est 
pas non plus présen te chez les Pachycorm iform es 
(M a in w a r in g , 1978: fig. 4; L a m b e rs , 1988: fig. 1; 
entre autres). Elle s ’ébauche chez C atervariolus, le 
plus p rim itif des “ Pholidophoriform es” (T a v e rn e , 
2011b: figs 27, 28), et est p leinem ent développée 
chez les autres “ Pholidophoriform es” (N y b e lin , 
1966: pi. 15, figs 5-7; Z a m b e l l i ,  1978: fig. 5, 
1980a: fig. 5B, 1980b: fig. 5B; T a v e rn e , 201 la: fig. 
8) ainsi que chez quelques téléostéens “classiques” 
archaïques. Les A spidorhynchiform es et les 
Pycnodonti form es ne présentent pas d ’encoche 
leptolépide à la m andibule m ais celle-ci est très 
spécialisée chez ces deux ordres.

(7) O n n ’observe pas d ’épineuraux ossifiés. C es arêtes 
ne sont pas non plus connues chez les holostéens, 
les Pachycorm iform es, les A spidorhynchiform es 
ou les Pycnodonti form es. En revanche, de longs 
e t fins épineuraux ossifiés sont soudés aux ares 
neuraux des vertèbres abdom inales chez les 
“ Pholidophoriform es” (L u n d , 1966: figs 1, 
2; Sc h a e ffe r  & Pa tter so n , 1984: fig. 17D; 
A rratia  & Sc h u ltze , 2007: fig. 9C; Ta v ern e , 
201 lb : fig. 43) et ces m êm es arêtes se retrouvent 
chez la p lupart des téléostéens.

(8) A u niveau du squelette caudal, on observe que 
les derniers ares neuraux sont transform és en 
uroneuraux fins et allongés. C ’est là un caractère 
hom oplasique qui s ’est réalisé plusieurs fois et de 
m anière indépendante chez les actinoptérygiens 
les p lus évolués. O n retrouve ainsi des uroneuraux 
allongés chez les Pachycorm iform es (PATTERSON, 

1973: fig. 19; M a in w a r in g , 1978: fig. 28; A rratia  
& La m b e r s , 1996: figs 3A , 4B , 8B, 11). C hez les 
A spidorhynchiform es, certaines espèces, m ais 
pas toutes, possèdent égalem ent des uroneuraux 
allongés (A rratia  & LAM BERS, 1996: fig. 15; 
Tav ern e , 1998: fig. 3; B rito , 1999: figs IB , 3B). 
Il en va de m êm e chez les “ Pholidophoriform es” , 
où l’on trouve de nom breuses form es qui exhibent 
des uroneuraux allongés (PATTERSON, 1968: fig. 6, 
1973: figs 15, 17; TAVERNE, 2011a: fig. 17 ,2011b: 
fig. 50; entre autres).

Les caractères (1) e t (8) m ontrent que Ligulella  se situe 
au m oins au niveau des Pachycorm iform es, tandis 
que les caractères (2) et (3) attestent que le poisson 
congolais est plus évolué que les Pachycorm iform es. Le 
caractère (6) indique que Ligulella  est m oins spécialisé 
que les “ Pholidophoriform es” . Les caractères (4), (5) 
et (7) confirm ent que L igulella  n ’a pas encore attein t le 
stade des “ Pholidophoriform es” ni, a fortiori, celui des

téléostéens “classiques” (=  L eptolepis coryphaenoides  
(B r o n n ,  1830) et les form es plus évoluées).

O n peut donc en conclure que Ligulella  occupe une 
position interm édiaire entre les Pachycorm iform es et 
les “ Pholidophoriform es” dans l ’arbre év o lu tif  des 
actinoptérygiens.

D ’autre part, il est c la ir aussi que le fossile 
congolais n ’appartient ni aux A spidorhynchiform es ni 
aux Pycnodonti form es, deux ordres d ’halécostom es 
évolués m ais très spécialisés. 11 est donc logique 
d ’élever la fam ille des L igulellidae au rang d ’ordre 
des L igulelliform es, un ordre m onofam ilial et 
m onogénérique nouveau et qui est, dès lors, com m e la 
fam ille, défini par les caractères de son unique genre.
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Liste des abréviations des figures du texte

AN: angulaire
ANT: antorbitaire
APTE: autoptérotique
BO: basioccipital
BRSTG: rayons branchiostèges
CHY a., p.: cératohyal antérieur, postérieur
CLA: clavicule
CLT: cleithrum
COR-SCA: bloc scapulo-coracoïde 
DETH: dermethmoïde (= rostral)
DN: dentaire 
DPTE: dermoptérotique 
DSPH: dermosphénotique 
EC: écaille
EC f. d. v.: écaille faîtière dorsale, ventrale
ECPT: ectoptérygoïde
ENPT: entoptérygoïde (= endoptérygoïde)
EPI: épiotique (= épioccipital)
FR: frontal
FU b.: fulcre basilaire 
FU fr.: fulcre frangeant 
GU: plaque gulaire
HCLT: hypercleithrum (= supracleithrum)
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HEM: arc hémal (= hémarcual)
HEM AP: hémapophyse (= parapophyse)
HEMEP: hémépine (= hémacanthe)
HY 1-3: hypuraux 1 à 3 
IHY: interhyal 
IOP: interoperculaire 
IORB 1-5: infraorbitaires 1 à 5 
LDETH: latérodermethmoïde 
LEP: lépidotriche 
LETH: ethmoïde latéral 
MPT: métaptérygoïde 
MX: maxillaire 
NA: nasal
NEUR: arc neural (= neurarcual)
NEUREP: neurépine (= neuracanthe)
OP: operculaire 
OSPH: orbitosphéno'fde 
PA: pariétal
PCLT 1-2: postcleithra 1 et 2 
PMX: prémaxillaire 
POP: préoperculaire 
PRO: prootique 
PS: parasphénoïde
PSPH: pleurosphénoïde (= ptérosphénoïde)
PT: posttemporal
PU 1-4: vertèbres préurales 1 à 4
QU: carré (= quadratique)
RAD: ptérygophore (= radial)
RART: rétroarticulaire
SAN: surangulaire
SN: supraneural (= prédorsal)
SOC: supraoccipital
SOP: sous-operculaire
SORB: supraorbitaire
SPH: sphénotique (= autosphénotique)
ST: supratemporal (= extrascapulaire)
SY: symplectique
U la., p.: vertèbres urales 1 antérieure et postérieure
U2-7: vertèbres urales 2 à 7
UR: uroneuraux
V: vertèbre
VO: vomer
c. ant. : commissure sensorielle antorbitaire
c. circ.: canal sensoriel orbitaire (= infraorbitaire)
c. ext: commissure sensorielle extrascapulaire
c. m.: canal sensoriel mandibulaire
c. ot.: canal sensoriel otique (= postorbitaire)
c. pa.: commissure sensorielle pariétale
c. pop.: canal sensoriel préoperculaire
c. sorb.: canal sensoriel supraorbitaire
f. I: foramen du nerf olfactif (I)
f. hyom.: fossette articulaire du neurocrâne pour
l’hyomandibulaire
f. t. h. VII.: foramen du truncus hyoideomandibularis du 
nerf facial (VII)
f. v. j. - a. o: foramen de la veine jugulaire ou de l’artère 
orbitaire ou des deux vaisseaux circulatoires réunis
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