
Figure 42. Matériel d’Arambourg, dessins d’après les photographies originales de l’au-
teur, identifications de l’auteur. Maastrichtien, phosphates de Berbérie. On remarquera les
extrémités pointues des dentaires ; ce caractère n’apparaît jamais dans le matériel d’In Da-
man. Arambourg attribue ces os à Stratodus apicalis mais il faut les rattacher à Stratodus
oxypogon si l’on respecte les descriptions originales de Cope. La perte de l’onomatophore
de S. oxypogon n’est pas une raison valable pour ne plus faire référence à cette espèce ; la
description citée dans cet article remplace provisoirement le type perdu, en attendant que la
relève puisse être prise par un néotype. a : dentosplénial s.n. gauche, vue orale, Sidi Ali ben
Larbi ; b : fragment de maxillaire, Bou Jniba ; c et d : dentosplénial gauche, Ouled Abdoun ;
e et f : fragment de dentosplénial droit, Oued Zem ; g : fragment de palatin, Oued Zem.
Remarquer en g, la rangée médiane d’alvéoles plus larges que ceux des rangées latérales ; cette
disposition n’apparaît jamais sur lesos dentés de Stratodus indamanensis et constitue, en plus
des extrémités pointues des dentospléniaux, un critère de discrimination.

4.3 Récapitulation des Dercetidae / Stratodontidae publiés

Ci-dessous, les noms originaux des auteurs, avant révision. Sont indiquées uniquement les
provenances des onomatophores.

4.3.1 Dercetidae
Dercetis Arambourg
Dercetis scutatus Turonien Westphalie Arambourg
Dercetis reussi Turonien Bohème Fritsch
Dercetis latiscutatus Turonien Roy.-Uni Woodward
Dercetis maximus Turonien Roy.-Uni Woodward
Dercetis linguifer Sénonien Liban Pictet
Dercetis limhaninensis Danien Suède Davis
Dercetoides Chalifa
Dercetoides venator Cénomanien **Palestine Chalifa
Leptotrachelus v.d. Marck
*Leptotrachelus hakelensis Cénomanien Liban Pict. & Humb.
*Leptotrachelus serpentinus Cénomanien Liban Hay
Leptotrachelus elongatus Turonien Roy.-Uni Arambourg
Leptotrachelus triqueter Sénonien Liban Pictet
Leptotrachelus gracilis Sénonien Liban Davis
Leptotrachelus rostralis Sénonien Liban Signeux
Leptotrachelus armatus Sénonien Westphalie v.d. Marck
Leptotrachelus sagittatus Sénonien Westphalie v.d. Marck
Leptotrachelus longipinnis Niobrara group U.S.A. Cope
Leptotrachelus virgulatus Niobrara group U.S.A. Cope
Pelargorhynchus v.d. Marck
Pelargorhynchus dercetiformis Sénonien Westphalie v.d. Marck
Rhynchodercetis Arambourg
Rhynchodercetis yovanovitchi Cénomanien Maroc Arambourg
Rhynchodercetis gortanii ? ? d’Erasmo
Rhynchodercetis gracilis Cénomanien **Palestine Chalifa

* Pourraient appartenir au genre Rhynchodercetis, d’après Arambourg.
** Le terme Palestine concerne les territoires dits cis-jordaniens, israéliens, palestiniens.
Une seule espèce Dercetis limhaninensis de la famille des Dercetidae survécut à l’extinction

de la limite kt. Aucun Dercetidae ou Stratodontidae vivant n’est connu. Les Stratodontidae
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semblent être apparus plus récemment que les Dercetidae, en moyenne.

4.3.2 Stratodontidae Cope 1872

Stratodus Cope & Leidy 1872
Stratodus apicalis Crétacé sup. Kansas, U.S.A. Cope 1872
Stratodus oxypogon Crétacé sup. Kansas, U.S.A. Cope 1877
Stratodus indamanensis Maastrichtien Niger Michaut 2002
crâne SC2 ? Maastrichtien Niger Michaut 2002
Ministratodus Michaut 2002
Ministratodus kehehensis Maastrichtien Niger Michaut 2002

4.4 Localisations

Fig. 43: Localisations des Dercetidae et Stratodontidae au Sénonien et au Danien. Dercetidae en bleu ;
Stratodontidae en rouge. Les positions des continents et des côtes ont bien sûr varié assez largement sur cette
période, ce dont ne rend pas compte la figure.

Les points bleus sur la figure 43 indiquent la distribution des Dercetidae du Cénomanien au
Danien. Les points rouges situent les Stratodontidae : Maastrichtien ou Sénonien indifférencié.
Les deux familles sont plutôt endémiques des mers chaudes, représentées en bleu clair et vert
clair pour les océans et les mers épicontinentales respectivement. Les mers froides sont figurées
en bleu et vert plus foncés. Cependant quelques Dercetidae semblent supporter des mers assez
froides, comme aux usa, au Royaume-Uni et en Suède. Les sites du Niger correspondent au
point le plus proche de l’équateur. Il ne faut toutefois pas oublier que la structure thermique
des océans à ces époques était très différente de l’actuel. En particulier, les températures
en profondeur étaient plus élevées, en raison de la quasi absence de calottes glaciaires sur les
pôles. La notion de mer froide doit donc être relativisée. Sur la figure 44, les 4 espèces relatives
aux 2 genres Ministratodus et Stratodus, au Maastrichtien. Toutes les quatre sont présentes
en Afrique, deux seulement en Amérique du nord. Il est vraisemblable que la famille des
Stratodontidae soit apparue en Afrique de l’ouest au Campanien ou au début du Maastrichtien,
vers 70 à 80 Ma.
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Fig. 44: Localisations des 4 Stratodontidae connus au Maastrichtien : Ministratodus kehehensis, Stratodus
oxypogon, S. apicalis et S. indamanensis. L’Afrique occidentale semble être le berceau de la famille, qui a
connu une spéciation apparemment rapide et diversifiée, probablement à cause de fragmentations répétées de
son biotope, lors des alternances de transgressions et de régressions.

4.5 Systématique
4.5.1 Etablissement de l’arbre local

L’étude se résume à déterminer l’arbre phylétique de l’ensemble {Stratodus apicalis ; Stra-
todus oxypogon ; Stratodus indamanensis ; Ministratodus kehehensis} qui constitue le taxon
Stratodontidae réhabilité par nous-mêmes. Chacune des 4 espèces est assez pauvrement défi-
nie, aussi convient-il d’adopter une démarche rigoureuse. Nous avons mis au point et employé
un logiciel, nommé PhylPart, qui s’inspire des travaux de Bernard Sigwalt (Bichindaritz
et al. [1994b]). Le premier principe de base consiste à orienter tous les caractères utilisés. Dans
la matrice, le 0 désigne toujours l’état plésiomorphe, c’est-à-dire que le caractère n’est pas
encore apparu, tandis que le 1 désigne l’état apomorphe, le caractère étant apparu et ayant
éventuellement été modifié ou réversé. Le second principe est que deux caractères convergents
et donc non homologues doivent faire l’objet de deux colonnes différentes de la matrice. Autre-
ment dit, les homoplasies doivent avoir été détectées par l’utilisateur du logiciel. Contrairement
au logiciel parcimonieux PhylSyst développé par l’équipe de Sigwalt, PhylPart n’admet au
sein de la matrice des caractères aucune réversion, ni aucune convergence non résolue. Ceci le
rend inutilisable en pratique vis-à-vis d’une grosse matrice, mais lui confère une rigueur absolue
pour une matrice de taille limitée. Finalement, une matrice contenant une sous-matrice telle
que

0 1
1 0
1 1

(21)

où les lignes représentent les espèces, et les colonnes, les caractères, 0 désignant la forme
plésiomorphe, et 1 la forme apomorphe, est rejetée par le logiciel. L’opérateur doit alors mieux
définir ou mieux choisir les caractères et s’interroger sur leurs orientations plésiomorphe →
apomorphe, ce qui l’oblige à une réflexion approfondie.

Nous avons choisi parmi les caractères déjà cités, seulement ceux qui ont de très fortes
chances, de par leur originalité, de constituer des apomorphies, soit de tous les Stratodontidae,
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soit d’une partie d’entre eux. 12 caractères ont été retenus :
1. dents barbelées ;
2. alvéoles dentaires trilobés ;
3. alvéoles dentaires comportant un croissant aplati ;
4. plus de 100, 000 dents ;
5. dentosplénial s.n. prismatique à section rectangulaire ;
6. vertèbre V 1 opisthocoele ;
7. vertèbres allongées ;
8. vertèbre V 1 très longue ;
9. rallongement de la portion postoptique du neurocrâne ;

10. rangée médiane de dents plus large sur la partie plate d’un os denté ;
11. extrémités symphysaires arrondies en massues ;
12. extrémités symphysaires pointues, cunéiformes.

Dans la matrice de caractères (22), les lettres désignent les espèces :
A : Stratodus apicalis
B : Stratodus oxypogon
C : Stratodus indamanensis
D : Ministratodus kehehensis

1 2 3 4 5 6 7 8 9 0 1 2
A 1 0 0 0 0 1 1 ? 0 0 1 0
B 0 1 0 0 0 1 1 ? ? 1 0 1
C 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0
D 0 0 0 1 1 1 0 0 1 0 ? ?

(22)

PhylPart donne en réponse à (22) l’arbre complètement résolu ci-après qui d’ailleurs pourrait se

déduire facilement à la main. L’intérêt du programme informatique est de vérifier rapidement
et sans erreur l’absence de sous-matrice de type (21). Les numéros des apomorphies succes-
sives apparaissent en face de chaque taxon. Il apparaît un nouveau groupe, contenant les 3
espèces du genre Stratodus, que nous nommons Stratodontinae. On remarquera le porte-à-
faux entre la nomenclature binominale classique et la nomenclature dichotomique hennigienne
idéale : en toute rigueur, un genre, ici Stratodus, ne devrait contenir que 2 espèces et non pas
3 espèces. Stratodus oxypogon apparaît comme l’espèce-sœur, plus gracile, du taxon {Stra-
todus apicalis ; Stratodus indamanensis}. L’arbre est un petit arbre pectiné classique dont le
taxon précité forme le groupe-couronne. Il y a regroupement dans le groupe-couronne de deux
espèces présentes de part et d’autre de l’Atlantique, ce qui suggère la possibilité de migrations
transocéaniques au moins occasionnelles pour les Stratodus. Il ne faut toutefois pas perdre de
vue que l’arbre proposé ici est très fragile car il repose sur un petit nombre de caractères assez
mal définis, assez mal décrits et difficilement observés. Ministratodus se détache bien, mais la
classification des 3 Stratodus ne saurait être considérée comme définitive. Plus précisément,
la structure de l’arbre ci-dessous repose sur les deux seuls caractères (7) et (11) ; le caractère
(11) demanderait confirmation définitive quant à sa répartition parmi les 4 espèces. La seule
certitude actuelle est l’existence de 3 espèces rattachées au genre Stratodus.
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==o Stratodontidae 6

|-- Ministratodus kehehensis 4 5 9

-o Stratodontinae 7

|-- Stratodus oxypogon 2 10 12

-o TNN 11

|-- Stratodus apicalis 1

-- Stratodus indamanensis 3

Fig. 45: Stratodontidae : analyse en composantes principales, métrique ordinaire, paramètres normalisés. La
performance de l’analyse, pour un nombre de points supérieur d’une unité à la dimension de l’espace de
projection R3, est égale à 100%.

Fig. 46: Stratodontidae : analyse en composantes principales, métrique ordinaire, paramètres normalisés,
performance 100%. Arbres ultramétriques raciné et non raciné obtenus par la méthode du minimum. La
méthode de la moyenne donne pratiquement le même résultat.

Une autre approche consiste à faire une analyse métrique. Dans un premier temps, une
analyse en composantes principales, conjointe et en métrique ordinaire est effectuée. La matrice
22 est complétée d’une treizième colonne indiquant les tailles relatives estimées des poissons,
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respectivement 20 ; 15 ; 30 et 10 unités arbitraires. Il en résulte le placement de la figure 45.
Les 4 points représentatifs forment un tétraèdre à base sensiblement équilatérale constituée
des 3 Stratodus, allongé du côté de Ministratodus qui donc se distingue davantage. On peut
encore traduire ce tétraèdre sous forme d’un arbre, soit en déterminant l’arbre de Steiner
correspondant, ce qui dans un espace 3d n’est pas facile, soit en employant une méthode
ultramétrique.La méthode du minimum a été employée, elle donne l’arbre de la figure 46
présenté sous forme racinée et non racinée. On retrouve l’arbre phylétique, on retrouve aussi
le fait que le placement relatif des 3 Stratodus est fragile. Ministratodus est confirmé dans sa
position de groupe-frère de Stratodontinae.

4.5.2 Enracinement des Stratodontidae

Fig. 47: Synodus variegatus à Maoré, chassant à l’affût. Longueur 20 cm environ.

Voyons maintenant les faits qui permettent de placer l’arbre des Stratodontidae dans celui
des Osteichthyes.

– Ses lépidotriches montrent que S. indamanensis est un actinoptérygien.
– Les occipitaux latéraux, ainsi que le basioccipital, sont en contact avec la première ver-

tèbre ; les trois espèces sont des néognathes selon Nelson (Nelson [1994]).
– La présence du retractor dorsalis semble prouvée par son attache sur la première vertèbre,

dans le cas de S. indamanensis et aussi dans le cas de Ministratodus kehehensis. D’autre
part, les insertions dentaires sont du type 4 de Fink (1981) pour les deux espèces. Elles
appartiennent donc aux néotéléostéens.

– L’absence de processus ascendant sur le prémaxillaire et l’absence d’écailles cténoïdes
excluent respectivement S. indamanensis du groupe des Acanthomorpha et du groupe,
incluant le précédent, des Ctenosquamata. L’absence de processus ascendant est égale-
ment très possible chez M. kehehensis, étant donné la forme supposée très plate de son
prémaxillaire.

– Par conséquent, S. indamanensis ainsi que, raisonnablement, le matricule SC2 et Minis-
tratodus kehehensis appartiennent à l’ensemble {Stomiiformes ; Alepisauroidei ; Aulopi-
formes}. Bien que l’appartenance des Stratodontidae aux Aulopiformes semble probable,
aucun argument définitif ne permet de trancher. La ressemblance extérieure frappante
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entre S. indamanensis et les Synodontidae, dits poissons-lézards ne peut constituer qu’un
argument plutôt faible. Sur la figure 47, Synodus variegatus actuel, pour information.
Nous poursuivrons cependant en admettant l’appartenance aux Aulopiformes.

Voyons maintenant quels sont les caractères utilisables pour déterminer la famille de nos
poissons.

– Les écailles, ou scutelles, triradiées et souvent ornées de fines sculptures, rappelant celles
de S. indamanensis, sont présentes dans tous les genres connus de Dercetidae.

– Le raccourcissement du neurocrâne postorbital, bien observé chez S. indamanensis et sur
le matricule SC2, est une caractéristique des Dercetidae.

– Les dents des 4 poissons chez lesquels elles apparaissent sont disposées en rangées pa-
rallèles comme chez certains Dercetidae.

– Les vertèbres sont beaucoup moins allongées que celles des Dercetidae.
– Les processus latéraux des vertèbres précaudales, présents chez tous les Dercetidae décrits,

sont absents.
– La première vertèbre ne semble pas être opisthocoele chez les Dercetidae connus.

En conclusion, il convient de rester prudent. La distinction entre Dercetidae et Stratodontidae
faite par Cope dès 1872 semble pertinente. Il est d’autre part envisageable que ces deux
familles soient des groupes-frères, étant donné l’originalité des caractères partagés. Nous ne
pouvons proposer à ce stade que la classification incomplètement résolue ci-dessous.

4.5.3 Cladogramme partiel provisoire

L’arbre suivant, incomplètement résolu, dû en grande partie à une révision de Chalifa
1989, est adapté de la compilation Web de Mikko Haaramo. tnn signifie taxon non nommé.
Nous proposons de le compléter selon le schéma provisoire qui le suit immédiatement, étant

85



entendu que les caractères discriminants restent en nombre tout à fait insuffisant. Des lettres
désigneront les caractères ou ensembles de caractères qui seront utiles. Ce schéma inclut le
premier arbre, il est aussi moins détaillé et simplifie les parties les plus hypothétiques de l’arbre
de Haaramo.

Fig. 48: Comparaison des alvéoles dentaires de Stratodus oxypogon et de Stratodus indamanensis.
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H : branche hypothétique
a : scutelles triradiées
b : dents peu nombreuses, longues et de sections aplaties, coupantes
c : rangées de dents parallèles ; neurocrâne postorbital court
d : il existe des processus latéraux sur les vertèbres caudales ; vertèbres allongées
e : la première vertèbre est opisthocoele
f : le dentosplénial s.n. a une section rectangulaire ; plus de 100, 000 dents au total
g : vertèbres allongées
h : alvéoles dentaires trilobés
i : extrémités symphysaires arrondies en massues
j : dents barbelées
k : alvéoles dentaires en croissants aplatis
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Pl. 21: Comparaison de vertèbres de divers Stratodus. Ligne du haut : si1 à si4, vertèbres caudale, troncale,
prétroncale et première vertèbre V 1 de S. indamanensis, en vues latérales. Seconde ligne : sc2, vertèbres
associées au crâne immatriculé SC2. ar1 à ar5 : dessins d’après les photographies d’Arambourg [1952],
vertèbres attribuées par l’auteur à Stratodus apicalis. ka : vertèbres caudales d’un Stratodus non déterminé
du Kansas, Kansas [a]. #152a et #152b : vertèbre #152, d’In Daman, en vues ventrale et neurale. Il s’agit
d’une vertèbre V 1. ma : vertèbre V 1 d’un Stratodus non déterminé du Maroc, face ventrale en haut à gauche,
collecteur Daniel Berthot. Echelles : E1 pour les figures des 2 premières lignes, ainsi que ka et ma ; E2 pour
les figures ar1 à ar5 ; E3 pour #152a et #152b.
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Pl. 22: Stratodus KUVP23 du muséum de l’université du Kansas. Dessins d’après photographies originales
du site web Kansas [a]. a et b : os dentés ; c : crâne en vue dorsale ; d : dentaire à extrémité cunéiforme, vue
latérale ; e : fagment d’os denté ; f : pour comparaison, un crâne de Stratodus indamanensis en vue dorsale.
L’échelle de 5 cm concerne toutes les figures, sauf e. Les os des figures a, b, c, d appartiennent au même
poisson. Le crâne IND1999-STR25 est celui d’un animal de petite taille ; il apparaît cependant très grand
par rapport aux restes du Stratodus du Kansas. Contrairement aux fossiles sahéliens, le matériel du Kansas a
conservé beaucoup de détails fins, en particulier les très nombreuses dents effilées telles que les avait décrites
Cope. pa : pariétal sensu novo ; ppa : postpariétal ; pto : ptérotique ; so : supraoccipital ; spo : sphénotique.
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Derivationes nominorum

– Ministratodus (Michaut [2002])
– Ministratodus kehehensis (Michaut [2002])
– Stratodontinae nov. nom., taxon regroupant Stratodus indamanensis, Stratodus apicalis

et Stratodus oxypogon. Groupe-frère de Ministratodus.
– Stratodus indamanensis (Michaut [2002])

Homonymie

Ministratodus kehehensis avait été nommé Stylognathus kehehensis (Michaut [2002]). Le
nom de genre Stylognathus ayant été précédemment attribué à un Rodentia par Ameghino
en 1891 (Haaramo [ca. 2007]), semble tomber en homonymie ; il a, par conséquent et par
mesure de précaution, été remplacé par Ministratodus.

Répertoire du matériel

Le matériel récolté jusqu’à présent comporte plusieurs dizaines de milliers de pièces, de
dimensions submillimétriques à pluridécimétriques. Seules ont été numérotées les plus impor-
tantes d’entre elles. Par exemple, tous les squelettes partiels constitués de 2 os différents
au moins ont été répertoriés. De nombreux os isolés, des coquilles, etc. l’ont été également.
A chaque numéro correspond un et un seul organisme, et réciproquement. Sauf indication
contraire, les numéros concernent du matériel trouvé sur le site d’In Daman. Certains des
numéros des gros squelettes commencent par l’année où l’organisme concerné a été vu pour
la première fois. Les lettres et / ou chiffres qui suivent forment toujours des suites distinctes
pour deux organismes différents. Par exemple, il ne pourrait pas y avoir un 2005-A1 et un
2006-A1.
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