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de la distribution stratigraphique des espéces, La plus plausible est celle proposée par
Heintz (1939, p. 105) qui considére Afeleaspis comme ’une des formes les plus primi-
tives de ce groupe ; notamment par la faible concentration des nageoires paires, la
présence de petites écailles sur la face ventrale du bouclier et la faible ossification de
I’endosquelette. Cet auteur considére, comme ’avait fait Stensit (1927), que les Tre-
mastaspididae représentent un groupe hyperspécialisé dont ’extension postérieure du
bouclier et la perte des nageoires paires sont secondaires, Westoll (1945) proposa trois
phylogénies qui ne sont autres que des séries morphologiques. L’une est inspirée de
celle de Heintz, tandis que les autres montrent Tremataspis comme étant 3 'origine
des Osteostraci, et cela pour des raisons principalement d’ordre stratigraphique. Cette
conception sera reprise ensuite par Denison (1951a) pour qui les Tremataspidae consti-
tuent un groupe souche d’ott dérivent indépendamment les Didymaspinae, Oeselaspi-
nae, Sclerodontidae, Ateleaspididae, Cephalaspididae et Kiaeraspidinae, Pour cet
auteur, les nageoires paires des Osteostraci sont apparues au moins deux fois, par
fragmentation et mobilisation du bord latéral du bouclier. Cette conception sera vive-
ment critiquée par Wingsjo (1952, p. 557-558) qui, comme Stensio et Heintz, considére
4 juste titre les Tremataspididae comme un petit groupe dérivé tres tdt a partir d’un
groupe d’Osteostraci pourvus de nageoires paires. Bien que cet auteur ne propose
aucune phylogénie précise pour les Osteostraci, il semble plutdt enclin 4 considérer les
Ateleaspididae comme représentant le type d’Osteostraci le plus primitif (Wingsjo,
1952, p, 550-551).

Stensit (1958, 1964) ne propose pas non-plus de phylogénie, mais signale simplement
que les Orthobranchiata sont, dans I’ensemble, «moins spécialisés» que les Oligo-
branchiata et les Nectaspiformes ; ceci probablement en raison du fait qu’il considére
que la disposition « orthobranchiate» des fosses branchiales est plus proche de la dis-
position métamérique qu’il suppose &tre primitive,

Obrouchev {1964) donne une « phylogénie» des Osteostraci ou il distingue six
groupes monophylétiques dont les rapports entre eux ne son{ pas connus : les Trema-
taspididae, Tannuaspididae, Sclerodontidae, Cephalaspididae (Ateleaspididae +
Cephalaspididae), Kiaeraspididae (Kiaeraspididae + Hemicyclaspididae + Mimetas-
pididae -+ Benneviaspididae) et Nectaspidida. Cette phylogénie, bien que ne doennant
pratiquement aucune information sur les relations entre ces groupes, présente au moins
I’avantage sur celle de Denison de ne pas considérer les Tremataspididae comme le
groupe souche des Osteostraci, Comme nous le verrons plus loin, les Tremataspididae
partagent avec Thyestes verrucosus et Procephalaspis oeselensis de nombreuses syna-
pomorphies, dont certaines ont été considérées comme des caractéres primitifs d’Os-
teostraci par Denison (1951a). Il me parait donc beaucoup plus satisfaisant de considérer
les Tremataspididae comme un groupe de Thyestidiens trés dérivés, apparu dés la fin
du Wenlockien.

Tarlo (1967, p. 630} a proposé une phylogénie des Osteostraci o les Tremataspidida
constituent un groupe-souche d’ol dériveraient séparément les Tannuaspidida, les
Sclerodontida, les Didymaspidida, ainsi qu’un ensemble monophylétique comprenant
tous les autres Osteostraci (Ateleaspidida, Thyestida, Cephalaspidida, Kiaeraspidida,
Mimetaspidida, Benneviaspidida) a Pexception des Nectaspidiformes, dont les affinités
ne sont pas précisées. L.a encore, cette phylogénie ne s’appuie guére que sur de vagues
arguments stratigraphiques et sur le degré de divergence morphologique des groupes.
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L’argument stratigraphique invogué pour placer les Tremataspididae comme groupe
souche des Osteostraci a, du reste, été réfuté depuis, notamment par la datation d’ Ate-
leaspis tessellata du Wenlockien supérieur (Ritchie, 1967) et la découverte de restes
attribuables & Hemicvelaspis sp. dans les grés de Burgvik {Gotland) d’4ge Ludlowien
supérieur (Spieldnaes, 1950 et observations personneiles).

J’ai également proposé (Janvier, 1975b, fig. 5) une phylogénie des Osteostraci,
dont je rejette maintenant 1’essentiel et dont je déconseille ’utilisation.

La phylogénie que je propose ici (fig. 43) est fondée sur une analyse de 1’état des
principaux caractéres observables chez la plupart des Osteostraci, Sans prétendre étre
définitive, cette phylogénie est établie en fonction du plus petit nombre possible de
convergences et les relations de parenté ne sont fondées que sur ’existence de carac-
téres dérivés partagés (synapomorphies).

2 — PRINCIPAUX GROUPES MONOPHYLETIQUES D’OSTEOSTRACI

Les nageoires paires des Osteostraci ont dii s’individualiser & partir de nageoires
ventro-latérales mobiles, pourvues de musculature et de rayons, et présentant une
partie basale trés longue, a I’instar des nageoires paires de certains Anaspida. Chez les
Osteostraci primitifs, les nageoires paires devaient s’étendre assez loin vers I’avant, de
chaque cdté du bouclier (Janvier, 1975b), Chez des formes plus dérivées, la partie
basale des nageoires paires est devenue pius courte, leur donnant ainsi une plus grande
mobilité ; puis est apparue, en avant de chaque nageoire paire, une expansion du bou-
clier : le processus cornual, Ce processus comprend un axe endosquelettique, généra-
lement parcouru par une artére et deux veines cornuales, et recouvert d’une épaisse
couche exosquelettique, L’apparition des processus cornuaux semble bien avoir été un
phénomeéne unique dans "histoire des Osteostraci, ou, du moins, rien ne permet de
supposer qu’ils sont apparus plusieurs fois. Pour cette raison, je considére que I’en-
semble des Osteostraci pourvus de ces processus constituent un groupe monophylétique,
nommé ici « Osteostraci cornuates » (fig. 43, 5). Les processus cornuaux peuvent dis-
paraitre secondairement chez ces derniers, notamment chez les Kiaeraspidiens, certains
Thyestidiens (Tremataspididae) et certains Benneviaspidiens (Boreaspididae),

Outre les cornuates, qui constituent 1’essentiel de ce groupe, les Osteostraci com-
prennent un petit nombre d’espéces primitivement dépourvues de processus cornuaux
ou, du moins, pour lesquelles il n’existe aucune preuve que cette absence f(it secondaire.
Ces Osteostraci, parfois désignés sous le nom d’Osteostraci « non-cornuates » (Ritchie,
1967), constituent vraisemblablement un groupe-souche, paraphylétique.

Parmi les Osteostraci « non-cornuates», ¢’est Hemicyclaspis murchisoni qui partage
le plus grand nombre de synapomorphies avec les Osteostraci cornuates (fig. 43, 4) :
réduction de la nageoire dorsale antérieure & une simple écaille médiane, nageoires
paires nettement sténobasales, champs latéraux étroits et délimités, écailles du trone
relativement grandes, membranes sub-oralobranchiale couverte de plaques dermicques
relativement grandes. Pour cette raison, je considére cette espéce comme étant I’espece-
sceur des Osteostraci cornuates [les autres espéces rapportées au genre Hemicyclaspis
sont trop mal connues pour &tre prises ici en considération, et la monophylie du genre
Hemicyclaspis dans son acceptation actuelle est loin d’8tre garantie. En outre, Hemife-
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leaspis heintzii WESTOLL (1945) a été rapporté par Ritchie (1967) au genre Hemicy-
claspis sur des critéres purement typologigues. Il sembie, en fait, que celte espéce
possédait des écailles plus proches de celles de Afeleaspis et Aceraspis que de celles de
Hemicyclaspis, bien que ses champs latéraux soient étroits, comme ceux de H. murchi-
soni et des Osteostraci cornuates. Il n’est donc pas impossible que H, heintzii représente
I’espéce-sccur de I’'ensemble Hemicyclaspis murchisoni + Osteostraci cornuates et,
pour cette raison, j’estime préférable de conserver le nom générique d’ Hemiteleaspis].

Tous les autres Osteostraci « non-cornuates » connus sont pourvus de deux nageoires
dorsales bien développées. Parmi ceux-ci, toutefois, les deux espéces du genre Hirella
(Heintz, 1939, 1969), vraisembiabiement monophylétique, partagent avec i’ensemble
des Osteostraci cités précédemment (H, murchisoni + Osteostraci cornuates) au moins
deux importants caractéres dérivés : membrane sub-oralobranchiale couverte de pla-
ques dermiques relativement grandes et nageoires paires nettement sténobasales (fig.
43 : 3).

Enfin, les deux espéces les moins dérivées des Osteostraci sont Ateleaspis tessellata
et Aceraspis robusta, dont les nageoires paires sont trés eurybasales et dont la mem-
brane sub-oralobranchiale est couverte de petites écailles arrondies ressemblant 4 des
écailles de « Thelodus » (Kiaer, 1924). En raison de leur ressemblance, ces deux espéces
ont été placées par Ritchie (1967) dans le méme genre, Ateleaspis. Toutefois, la défi-
nition de ce genre donnée par cet auteur ne comporte que des caractéres plésiomorphes
et, par conséquent, il n’est guére évident que ce regroupement soit justifi¢. En revanche,
il semble que A. robusta partage avec ’ensemble des autres Osteostraci plus de carac-
téres dérivés que A. fessellara, notamment la présence d’un bord marginal du bouclier
plus consolidé et orné de rides longitudinales, des orbites plus proches de Paxe du
bouclier et, peut-gtre, des nageoires paires A partie basale légérement plus courte que
celles de A. tessellata (fig. 43, 2). Pour cette raison, je préfére conserver le nom de
Aceraspis (KIAER, 1924) pour A. robusta. A. tesseliata serait donc I’Osteostraci le
moins dérivé et le plus proche morphologiquement du morphotype des Osteostraci.
Cette position attribuée & A. fessellata n’est pas incompatible avec son 4ge Wenlockien
supérieur, qui en fait 'un des Osteostraci les plus anciens connus,

Si les Osteostraci « non-cornuates » permettent de définir un morphocline relative-
ment satisfaisant, les relations phylogénétiques entre les Osteostraci cornuates sont, en
revanche, beaucoup plus difficiles & établir. J'ai déterminé, au sein des Osteostraci
cornuates, cing groupes dont la monophylie est, pour le moment, assez probable (Jan-
vier, 1980), mais dont le rang taxonomique respectif est encore indéterminé, leurs rela-
tions phylogénétiques proposées ici étant assez faiblement étayées, La phylogénie
proposée ici pour les Osteostraci cornuates (fig. 43, 5) est cependant la premiére phylo-
génie de ce groupe qui respecte le principe d’économie d’hypothése.

Les cing groupes vraisemblablement monophylétiques d'Osteostraci cornuates
sont : les Cephalaspidiens, les Thyestidiens, les Benneviaspidiens, les Scolenaspidiens
et Ies Kiaeraspidiens. Leurs définitions respectives sont les suivantes :

1°/ Cephalaspidiens . Osteostraci cornuates a bord rostral primitivement parabo-
lique, a processus cornuaux larges et aplatis, sur lesquels se prolongent postérieurement
les champs latéraux. Champs latéraux éiroits et de contour régulier. Canal s.e.l. 1
bifurqué en un point trés proche de I'orbite et coudé a cet endroit, Canal pour le nerf
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facial et, éventuellement, le rameau mandibulaire, passant entre les deux branches du
canal s.e.l. 1.

2°/ Thyestidiens ; Osteostraci cornuates & plaque pinéale quadrangulaire plus
étroite et plus longue que chez les autres Osteostraci. Deux rangées longitudinales de
gros tubercules de chaque c6té sur la face dorsale du bouclier. Ligne sensorielle infra-
orbitaire trés courte et se recourbant médialement juste en avant de la région naso-
hypophysaire. Champs latéraux et dorsal généralement réduits. Division extrabran-
chiale des fosses branchiales trés développée. Absence de myodome postéro-ventral a
récessus médial,

3°/ Benneviaspidiens : Osteostraci cornuates dont les canaux vasculaires de la
couche moyenne de I’exosquelette dorsal du bouclier ont perdu la disposition radiaire,
Bouclier généralement plus large que long, trés aplati dorso-ventralement, et & proces-
sus cornuaux situés assez loin en avant. Canal s.e.l. 1 bifurqué en un point trés proche
du champ latéral et canal pour le nerf facial passant postéricurement par rapport a
celui-ci, Ornementation faible ou absente.

4°/ Scolenaspidiens : Osteostraci cornuates dont P’orifice naso-hypophysaire pré-
sente une division hypophysaire nettement plus large que la division nasale, et située
au fond d’une fosse subcirculaire profonde. Champs latéraux de contour irrégulier,
larges postérieurement et s’étendant peu sur les processus cornuaux. Processus cor-
nuaux généralement longs, étroits et épais. Ornementation de petits tubercules arrondis
et concentrés au centre des tesséres. Crétes interbranchiales saillantes, trés obliques par
rapport a I’axe du bouclier, et formant un angle droit avec les conduits extrabranchiaux,
Empreintes des lamelles branchiales généralement bien visibles.

5°/ Kiaeraspidiens : Osteostraci cornuates 3 processus cornuaux réduits ou tota-
lement régressés, et a fosses supra-orales irés développées. Fosses prébranchiales
réduites. Champs latéraux étroits, proches du bord marginal, et s’'étendant sur les
régions latérales de la division abdominale. Orifice naso-hypophysaire relativement
allongé. Myodome postérieur sans récessus médial. Ornementation de tubercules étoilés,

Les Cephalaspidiens comprennent le genre Cephalaspis (pratiquement restreint a
son espéce-type, Cephalaspis Ivelfi, et 4 une ou deux autres espéces qui lui sont immé-
diatement apparentées) et ’ensemble des espéces du genre Mefeoraspis n.g. (Janvier,
1980, p. 282), dont le type est Cephalaspis gigas WANGSIO, Le genre Meteoraspis est
caractérisé par des processus cornuaux longs et a partie proximale large, portant la
partie postérieure des champs latéraux, qui est étroite et longe le bord latéral de ces
processus jusqu’a leur extrémité distale, Le champ médian dorsal est plutot large et
court, incluant les ouvertures internes des conduits endolymphatiques et ’orifice
naso-hypophysaire est en forme de fente allongée. La couche superficielle de 1’exo-
squelette est, dans ’ensemble, lisse et continue. Je rassemble dans le genre Mefeoraspis
les espéces C. oblonga, C. lanternaria, C. moythomasi, C. semicircularis, C. menoides,
C. laticornis, C, caroli, C, gigas, C. lata, C. hoegi,

Il est possible que les genres Mimetaspis (STENSIO, 1958), Pattenaspis (STENSIO,
1958) et Hildenaspls (JANVIER, 1976) constituent un petit groupe monophylétique (fig.
43, 7) caractérisé par un accroissement de la taille des orbites et ’apparition de denti-
cules sur le bord médial des processus cornuaux. Par le mode de bifurcation du canal
s.e.l. 1, ces trois genres s’apparentent probablement plus aux Cephalaspidiens qu’a
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tout autre groupe d’Osteostraci cornuate, Contrairement & ’opinion de Stensit (1958,
1964), Mimetaspis ne présente pas de disposition « orthobranchiate » des crétes inter-
branchiales,

Les Thyestidiens comprennent les espéces suivantes: Procephalaspis oelensis,
Auchenaspis egertoni, A. salteri, Thyestes verrucosus, Dartmuthia gemmifera, Saare-
maaspis mickwitzi, Timanaspis kossovoii, Oeselaspis pustulata, Tremataspis schmidti,
T, mammillata, T. rohoni ainsi que, probablement, Witaaspis schrenckii, Didymaspis
grindrodi, Sclerodus pustuliferus et Tyriaspis whitei. Les genres Tremataspis, Dartmu-
thia, Saaremaaspis, Oeselaspis et Timanaspis constituent le groupe monophylétique
des Tremataspididae.

Les Benneviaspidiens comprennent trois groupes monophylétiques ; le genre Ben-
neviaspis s, str, (vestreint 4 B, holtedahli et aux espéces qui partagent avec lui la forme
trilobée du bord postérieur du champ dorsal), le genre Hoelaspis (monospécifique avec
H. angulata) et les Boreaspididae (caractérisés par la structure cancellaire de I'endo-
squelette), Il existe également plusieurs Benneviaspidiens primitifs, pourvus encore
d’une trace de plaque pinéale, et attribués a « Benneviaspis» (« B. » anglica, « B. » lan-
kesteri), mais dont la position phylogénétique est indéterminée, Ectinaspis heintzi est
peut-8tre I’espéce-sozur des Benneviaspidiens, avec lesquels elle partage "aplatissement
du bouclier et la forme des processus cornuaux. I est probable que cet ensembie
s’enracine dans ’ensemble d’espéces rassemblées sous le nom de « Securiaspis » (fig.
43, 15).

Les Scolenaspidiens comprennent Scolenaspis signata (WANGSJO) (Jarvik, 1954),
les espéces rapportées au genre Zenaspis s.str. (Z. salweyi, « Cephalaspis » metopias),
ainsi qu’un grand nombre d’espéces placées jadis dans le genre « Cephalaspis » s.1. et
gui devront &tre regroupées dans de nouveaux genres en fonction de leurs relations
phylogénétiques (« C». corystis, « C», hastata, « C». ibex, « C». crofti, « C». brou-
ghi et « C». verruculosa). Les espéces « C». pagel, « C», powriel et « C», spinifer, du
Dévonien inférieur de Grande-Bretagne sont probablement soit des Scolenaspidiens
primitifs, soit des espéces immédiatement apparentées aux Scolenaspidiens (fig. 43, 7).
Ces trois espéces ne partagent pas avec Cephalaspis [velli que des caractéres généraux
d’Osteostraci cornuates qui ne justifient pas leur attribution au genre Cephalaspis.

Enfin, les Kiaeraspidiens et leurs relations phylogénétiques ont été traités en détail
au chapitre précédent.

Les relations phylogénétiques entre ces cing groupes sont extrémement difficiles 4
établir, notamment en raison de 'absence de données précises sur I’anatomie interne
des Osteostraci « non-cornuates». En effet, il est difficile de déterminer quels sont les
caractéres de P'anatomie interne qui sont apomorphes ou plésiomorphes pour les
Osteostraci cornuates et, de ce fait, j’ai été conduit 4 utiliser principalement des carac-
téres visibles sur I’exosquelette.

Chez les Cephalaspidiens (notamment chez C. fyelli) il semble qu’il y ait persistance
d’une trace de la nageoire dorsale antérieure, comme chez Hermicyclaspis murchisoni,
sous la forme d’une écaille faitiére plus importante que les autres (White, 1958, fig. 2,
3). En revanche, chez « C. » pagei et « C. » powriei (STENSIO, 1932), apparentés aux
Scolenaspidiens, ainsi que chez Auchenaspis egertoni (STENSIO, 1932), il n’existe plus
aucune trace de la nageoire dorsale antéricure, Si I’on adnet une généralisation de ce
caractére a Pensemble des Thyestidiens et des Scolenaspidiens, on peut proposer,
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Fig. 43. — Relations phylogénétiques entre les Osteostraci,

Principaux caractéres dérivés : 1, bouclier, champs latéraux et dorsal ; 2. bord marginal et rostral du
bouclier couvert de grandes plaques dermiques nageoires paires légérement plus sténobasales; 3.
nageoires paires nettement sténobasales, membrane sub-oralo-branchiale couverte de grandes plagues
dermiques au lieu de petites écailles ; 4. champs latéraux bien définis, étroits et proches du bord mar-
ginal, réduction de la nageoire dorsale antéricure, qui subsiste sous forme d’une grande écaille faitiére,
écaitles latérales du tronc plus grandes ; 5. processus cornuaux, exosquelette ventral de la division
abdominale continu ; 6, s.e.l, 1 bifurqué en un point proche de 'orbite et coudé a cet endroit ; 7.
ornementation de tubercules allonges, orbites trés grandes, processus cornuaux fins et denticulés ; 8.
perte de la plaque pinéale, trés petite taille ; 9. processus cornuaux larges et plats, couche superficielle
de Pexosquelette continue (?) ; 10. perte totale de toute trace de nageoire dorsale antérieure, ornemen-
tation de tubercules costulés ; 11, canal s.e.l. 1 bifurqué en un point trés proche du champ latéral ;
12. canaux max.? + md et fac.? + md, passant en avant du canal s.e.l. 1, plaque pinéale trapue,
division extrabranchiale des fosses branchiale trés vaste, ligne infra-orbitaire a trajet plus médial ; 13.
doubles rangées de gros tubercules sur la division abdominale, division abdominale longue, nombre
réduit de canaux s.e.l., ouverture externe des conduits endolymphatiques situées & Pextérieur du
champ médian dorsal, ligne infra-orbitaire & trajet trés médial, plaque pinéale trés étroite ; 14a. dispo-
sition «orthobranchiate» des crétes interbranchiales, perte de la plaque pinéale (?) ; 14b, myodome
postéro-ventral sans récessus médial, ornementation de gros tubercules costulés, larges foramens pour
les veines extrabranchiales ; 14c. mémes caractéres que pour 14b avec, en plus, division abdominale
trés longue et processus cornuaux réduits ; 15, disposition «orthobranchiate» des crétes interbran-
chiales, sinus scapulaire large ; 16. bouclier aplati, processus cornuaux plus rectilignes et dirigés plus
latéralement ; 17, champs latéraux de contour irrégulier, élargis postérieurement et s’étendant peu sur
les processus cornuaux, orifice naso-hypophysaire a division hypophysaire légérement plus large que
la division nasale (surtout chez les Scolénaspidiens), processus cornuaux étroits et épais, ornementa-
tion de tubercules grossiers, souvent costulés et regroupés au centre de tesséres,
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comme hypothése de travail, que la perte de toute trace de nageoire dorsale antérieure
est une synapomorphie de ces deux groupes (fig. 43, 10), dont le groupe-frére est repré-
senté par les Cephalaspidiens, Cette hypothése, quoique trés fragile, n’est pas, pour
{’instant, réfutée par d’autres caractéres,

L.a position des Benneviaspidiens est trés incertaine, du fait que leur squatnation du
tronc est inconnue et qu’il est impossibie de savoir s’ils possédaient ou non une trace
de la nageoire dorsale antérieure. Néanmoins, ils partagent avec les Thyestidiens au
moins un caractére, que Pon ne retrouve pas chez les autres Osteostraci ; le canal s.e.
I, 1 est bifurqué en un point trés proche du champ latéral, On connaft également ce
caractére chez Ectinaspis heintzi ainsi que chez les espéces rapportées au genre Secu-
riaspis qui, peut-gtre, représente la souche des deux groupes (fig. 43, 11).

Comme il a été évoqué pius haut, la position phylogénétique des Kiaeraspidiens
pose de nombreux problémes qui restent, pour le moment, sans solution.

Les Kiaeraspidiens partagent avec les Benneviaspidiens les caractéres dérivés sui-
vants ;

1. disposition « orthobranchiate » des crdtes interbranchiales et réduction des fosses

prébranchiales (caractéres vraisemblablement liés) ;

2. disparition de¢ la plaque pinéale (incertain, car il semble qu’il en persiste une trace

chez les Benneviaspidiens primitifs),

{ls partagent avec les Thyestidiens les caractéres dérivés suivants :

e myodome postéro-ventral sans récessus médial,

¢ ornementation de tubercules étoilés,

e foramens pour les veines extrabranchiales trés grands.,

Enfin, ils partagent, avec Thyestes verrucosus, outre les trois caractéres cités ci-
dessus, 'allongement de la division abdominale et la tendance a la réduction des pro-
cessus cornuaux, On peut donc envisager trois solutions qui sont, sinon également
plausibles, du moins les trois plus plausibles, compte tenu des données actuelles du
probléme : Kiaeraspidiens groupe-frére de I’ensemble Benneviaspidiens + Ectinaspis
+ « Securiaspis » quadrata (fig, 43, 14a), des Thyestidiens (fig. 43, 14b) ou de Thyestes
verrucosus (fig, 43, 14c¢). La premiére solution implique Ia double apparition des tuber-
cules étoilés et, surtout, la double perte du récessus médial du myodome postéro-
ventral. La seconde implique la double apparition de la disposition « orthobranchiate »
des crétes interbranchiales et la doubie disparition de la plaque pinéale. La troisiéme,
enfin, implique les deux'convergences précédentes avec, en plus, une réversion dans le
développement des champs latéraux (qui sont réduits chez tous les Thyestidiens) et
dans le trajet de la ligne sensorielle infra-orbitaire (qui est trés médial chez les Thyesti-
diens). Il semble done que le choix soit & faire surtout entre les deux premiéres solutions,
Pour ma part, je serai plutdt favorable a ia seconde, car elle est basée sur au moins un
caractére anatomique profond, le myodome postéro-ventral, et donc probablement
moins sujet 4 convergence que les autres.

Ces remarques générales sur la phylogénie des Osteostraci seront développées en
détail dans un travail ultérieur,
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CONCLUSIONS GENERALES

1°/ Norselaspis glacialis n.sp., du Dévonien inférieur de la Formation de Wood
Bay, Spitsberg, est un Kiaeraspidien primitif, morphologiquement assez voisin de
Kiaeraspis auchenaspidoides. Son étude par polissages sériés et par dégagement chimi-
que a permis de préciser certains points de ’anatomie interne des Osteostraci, qui sont
la clef de leur interprétation, ‘

2°/ Le troisiéme de la série des canaux pour les nerfs dorsaux (viscéro-moteurs,
viscéro-sensoriels), interprété par Stensit, Wingsjd, Watson, Jarvik et Janvier, comme
ayant livré passage au nerf facial, s'avére se prolonger postéro-médialement jusqu’a la
partie postéro-latérale de la cavité labyrinthique. Cette nouvelle donnée est incompa-
tible avec cette interprétation, mais est en accord avec I'interprétation de Allis, Linds-
trom, Jefferies et Whiting, selon laquelle ce canal aurait livré passage au nerf glosso-
pharyngien. Ce nerf aurait alors longé la face postérieure du labyrinthe, pour rejoindre
la cavité encéphalique en arriére de la fendtre acoustico-faciale. Cette déviation vers
P’avant du nerf glossopharyngien est probablement liée 4 Ia migration vers I*avant de
I’ensemble de I’appareil branchial chez les Osteostraci,

3°/ Les conséquences de cette interprétation sont que les deux premiers canaux
pour les nerfs dorsaux, s’ouvrant dans la cavité oralo-branchiale, devaient avoir logé
respectivement le rameau maxillaire du trijumeau et du nerf facial. Toutefois, il ne
peut &tre décidé de fagon définitive si le ramean mandibulaire du trijumeau accompa-
gnait le premier ou le second de ces deux nerfs,

4°/ Les Kiaeraspidiens constituent vraisemblablement un groupe monophylétique,
connu uniquement dans le Dévonien inférieur du Spitsberg. Kigeraspis auchenaspi-
doides en est vraisemblablement ’espéce la moins dérivée connue, L’évolution de ce
groupe est marquée principalement par une tendance A la réduction des processus
cornuaux, au raccourcissement de la division abdominale du bouclier, a ’accroissement
de la taille des fosses supra-orales et 4 la subdivision des champs latéraux, Qutre les
espéces K. auchenaspidoides et N. glacialis, qui sont les plus primitives du groupe, les
Kiaeraspidiens comprennent le genre Axinaspis (pour le moment monospécifique) et
les Acrotomaspididae, Ces derniers, caractérisés par une grande réduction des fosses
prébranchiales et des fosses supra-orales trés vastes, comprend deux petits groupes
monophylétiques : les Acrotomaspidinae (Acrofomaspis et Gustavaspis, n.g.) d’une
part et les Nectaspidinae (Necfaspis) de ’autre.

5°/ La position phylogénétique des Kiaeraspidiens est encore relativement incer-
taine. Ils partagent avec les Thyestidiens le méme type d’ornementation et la méme
configuration du myodome postéro-ventral, ¢t avec les Benneviaspidiens la méme
disposition des crétes interbranchiales ainsi que I’absence de plaque pinéale indépen-
dante. Toutefois, la présence d’une trace de plaque pinéale chez ies Benneviaspidiens
Ies plus primitifs d’une part, et ’importance anatomique de la structure du myodome
postéro-ventral d’autre part, seraient de puissants arguments en faveur de la premiére
hypothése,
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LISTE DES ABREVIATIONS

S artériole

abr, oo artére brachiale (p., principale ; ., secondaire)

@CORL? .o i artére communicante (selon Wingsjo, 1952)

[ 071 NN artére cornuale

adds ..., e artére dorso-latérale superficielle (@., antéricure ; p., postérieure)
aebr, ... .. . artére extrabranchiale (¢., commune)

GRS, vvviiavnvinnss artére marginale

AP, Do oo ampoule antérieure, postérieure

(e ¥ 7 F N aires d’attache des nageoires paires

175 £ J artére rostrale

Al surface articulaire possible pour Pendosquelette des nageoires paires
asubel, ..o o o artére sous-claviére

bras. ................. bombement nasal, correspondant 3 Pemplacement de I'organe olfactif
e e fines crétes 4 ka surface des fosses supra-orales

Colle v e e canal pour une artériole

caadorb. ... . .. canal pour I’artére adorbitaire

cabr. o e canal pour Uartére brachiale (p., principale ; 5., secondaire)
cac. ... S canal pour fe nerf acoustique

cacfac, oo canal acoustico-facial

cadls .............. canal pour une artére dorso-latérale superficielle

caebre, oo canal pour ’artére extrabranchiale commune

cafac, oo canal pour Parlére faciale
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calab. . ... ... ... canal pour I'artére labyrinthique

CaMrg. «ovviinninn.. canal pour ’artére marginale

CaMes, «..ouuivnniinnn capal pour une artére mésentérique

COMVy e, canal pour Pariére médiane ventrale

[ T T canal aortique {pour ’aorte dorsale, les veines cardinales antéricures et I’ceso-
phage)

ClLOC, o iviiennnninnas canal pour "artére encéphalique occipitale

ClSCAP. o viinnnenres canal pour une artére scapulaire

CaSO. i, canal pour une artére supra-orbitaire

casubel. ... .. ... ... canal pour Partére sous-clavidre

cavaabd. .............. cavité abdominale

Cav.EHE, v cavité encéphalique

caviobr. ., .. 000 cavité oralo-branchiale

caviorb, ... ..., cavité orbitaire

c.hrext, ... ... oL conduit branchial externe

ach o canal chordal

GOl i canal pour I'artére carotide interne

Cdo i champ dorsal

cdend. ... ... ......... canal pour le conduit endolymphatique

cfacd, ... oo petit canal pour une branche latérale ou viscéro-sensorielle du nerf facial

cfac, + lat. .. ... ... canal pour la partie proximale du nerf facial et le tronc préotique du nerf laté-
ral (= canal otico-orbitaire)

cfac.? +md .......... canal pour le nerf facial, peut-8tre accompagné par le rameau mandibulaire
du trijumean

cglo. ... il canal pour le nerf glossopharyngien

cglo. + a. ............ canal pour ie nerf glossopharyngien, accompagné par une artére dorso-latérale

cglop. ...... ... ..... canal pour la partie proximale du nerf glossopharyngien

cibro oo créte interbranchiale

Caml i cavité intramurale

N champ latéral

clat, oo .. canal pour le rameau du nerf latéral

clpostbr, .............. cloison postbranchiale

camaxd. ..o oo canal pour une branche latérale ou viscéro-sensorielle du rameau maxillaire

cmax.? +md, ......... canal pour le rameau maxillaire du trijumeau et, éventuellement, le rameau
mandibulaire

camd, oo canalicule pour le passage éventuel du ramean mandibulaire de la cavité orbi-
taire vers le canal du facial

CHEUE, . viiinnnnnis canal neural

COCI. . .ivvunnnannnnn, canal pour le nerf oculomoteur commun

COML ovviin v, division commissurale de la cavité labyrinthique

epbr oL oo L .. créte prébranchiale

opl o canal pinéal

cplxbro oo canal pour le plexus brachial et silion qui lui fait suite

crad. oo canaux radiaires de la couche moyenne de 'exosquelelte

(T 1 S créte aortique

Lo 3 créie supra-orale

CSCly P v canal semi-circulaire antérieur, postérieur

cesed 1.5 ... canaux «s.e.l. » latéraux (logeant soit des expansions du labyrinthe, soit des
nerfs sensoriels, soit des nerfs electromoteurs)

eseld .. . ... canal « s.e.f, » du champ dorsal

Lo v TN champ supra-oral

ClPe i canaux pour les nerfs spino-occipitaux

CERVIHATE, . oviiiiunnn cavité pour le sinus veineux marginal
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CSVOC vt iirnnns cavité pour le sinus veineux occipital

(o 7 - canal pour les racines du complexe trijumeau (#1., racines motrices ; 5., racines
sensorielles)

T '+ P canal pour le nerf trochléaire

CoVi i eaans canal pour une veinule

cva, 15 ... 00 canaux pour les rameaux branchiaux du nerf vague

cva. + pixbr. .o canal vago-brachial

cvbr e canal pour la veine brachiale (a., antérieure ; p., postérieure)

eved oo canal pour la veine latérale de la téte (« v.capitis lateralis »)

CYCOF. i iinnninns canal pour une veine cornuale vestigiale

CVCLe cviiininnnns . canal pour la veine cérébrale postérieure

evebr oo canal pour une veine extrabranchiale

cvfr. + prof. ......... canal pour la veine frontale et le rameau ophtalmique profond du trijumeau

cvls 14 oo, canaux pour les veines dorso-latérales superficielles

CVIAIG. v ivvinvennis canal pour la veine marginale

CVFOS. v, canal pour la veine rostrale

dend. ................ conduit endolymphatique

dhyp. ... .. ..., division hypophysaire de Vorifice naso-hypophysaire

dic. . i division diencéphalique

diviebr. ............... division extrabranchiale des fosses branchiales

dna. .......... e division nasale de Porifice naso-hypophysaire

AXe o canal indéterminé, peut-étre pour un vaisseau sanguin

ech.br. ... .. ... échancrure branchiale

echoor. ................ échancrure orale

N 0 fosse antérieure de la division extrabranchiale

Sabr. ..o . foramen pour I’artére branchiale (p., principale ; s., secondaire)

Jae. oo nerf facial

Jac.? + md, .. ... ... nerf facial, peut-8tre accompagné par le rameau mandibulaire du trijumeaun

facfoc, ...l fenétre acoustico-faciale

fad ... fosse antéro-dorsale de 'aire d’attache de la nageoire

fao. ..o e foramen aortique {pour I’aorte dorsale, les veines cardinales antérieures et
Peesophage)

faoc ..o foramen pour 'artére encéphaligue occipitale

faros., (... 0L foramen pour une artére rostrale

Jav. ..o fosse antéro-ventrale de I'aire d’attache de la nageoire

fbr, 119 L fosses branchiales

21 ¥ P foramen pour P'artére carotide interne

Sciremhyp, o oL fosse circum naso-hypophysaire

Sfdend, .. ... ... ... ouverture externe du conduit endolymphatique

ffacd ..o .. foramen du canal pour une branche sensorielle du facial

Sffac, + lat. ... ........ foramen pour le nerf facial et le trone préotique du nerf latéral

ffac.? + md. .......... foramen pour le nerf facial et, peut-8tre, e rameau mandibulaire du trijumeau

feglo, ... o foramen pour le nerf glossopharyngien

Slat, ..o foramen pour un rameau du nerf Iatéral

Y/ P foramen pour une branche latérale ou sensorielle du rameau maxillaire,
pénétrant dans ’endosquelette rostral

Sag. o foramen magnum

fmax.? + md, ......... foramen pour le rameau maxillaire du trijumeau et, peut-8tre, le rameau man-
dibulaire

Smaxd. . ... foramen du canal latéral du rameau mandibulaire

Snsp, ool foramen pour un nerf spino-occipital

Jobr. ... o fenétre oralo-branchiale

Sopt. ... ...l

fenétr_e optique
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fpo oo fosse postérieure de la division extrabranchiale

Jpbro ... fosse prébranchiale

5] P foramen pinéal

fplxbr, oo foramen pour le plexus brachial

Sfopostbrov. ool foramen postbranchial ventral

fsoo oo fosse supra-orale

fitro. ... i foramen pour le nerf trochléaire

Sva, 1-5 ..o foramens pour les rameaux branchiaux du nerf vagie

fovbro oo oL foramen pour la veine brachiale (a., antérieure ; p., postérieure)

Jovedo oo . ... foramen pour la veine latérale de la téte ‘

Sovebre oo foramen pour une veine extrabranchiale

fovfr. + prof. ... foramen pour la veine frontale et le rameau ophtalmique superficiel du tri-
jumeau

fovamarg, oo foramen pour la veine marginale

Fovros. oo oo, foramen pour la veine rostrale

glfac. ................ ganglion du nerf facial

gleglo. ................ ganglion du nerf glossopharyngien

glo. ... . nerf glossopharyngien

gher, 122 .00 .. 0L, ganglion du trijumeaun 1 et 2

Bl e gouttiére sous-jacente au premier processus médio-ventral

ghva, ................. complexe ganglionnaire du nerf vague

hyp, ... ..., ey division hypophysaire de la cavité ethmoidienne

limend, ............... limite postérieure de I'endosquelette dorsal dans la division abdominale

F777: 5 N rameau maxillaire du trijumeau

max.? + md, .......... rameau maxillaire du trijumeau, peut-étre accompagné par le rameau mandi-
bulaire :

7 P rameau mandibulaire du trijumeau

F7 7 SN division mésencéphalique de la cavité encéphalique

Met. o division métencéphalique de la cavité encéphalique

my.ad. ..o e myodome antéro-dorsal

2 T division myélencéphalique de la cavité encéphalique

HIYO.  iiiiiinnannins empreintes des myoméres antérieurs du trong

mypude o myodome postéro-dorsal

MYV iiiiiien e myodome postéro-ventral

YV e myodome ventral

L/ (. ouverture antérieure de la cavité intramurale

adat, ..o o oL rameau ophtalmique latéral du trijumeau

olf v cavité pour 'organe olfactif

onakyp. ... orifice naso-hypophysaire

O.prof. oo, rameau ophtalmique profond du trijumean

orb. ... ...l 0 orbite

plx.br. .. .. ... ... .. plexus brachial

DHLY. e processus médio-ventral

prabd. ... 0 L. processus abdominal antérieur

reC.p.Cill oovuini récessus postérieurs de la cavité intramurale

saebr. ..o, sillon pour une artére extrabranchiale (ou une artére efférente branchiale,

' selon Pinterprétation de Stensid)

S0, ., .. .. silion aortique

K R sillon dorsal du canal pour les racines du trijumeau, logeant les racines senso-
rielles (chez les Kiaeraspidiens}

sdend. ... .. ..., sitlon pour la partie externe du conduit endolymphatique

sed 1-5 ... ... . expansions du labyrinthe, ou nerfs sensoriels, ou nerfs electromoteurs
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SEDL e zone d’insertion d*un septum dans la partie postérieure de la cavité oralo-
branchiale

SEPECIM v ovii s septum antérieur de la cavité intramurale

sfac.? +md. ... ... sillon pour le passage du nerf facial et, peut-2tre, pour le rameau mandibulaire
du trijumean

sggltrig2 ............. sillon pour le ganglion du trijumeau 2

sglo. +a. ............. sillon pour le nerf glossopharyngien et pour une artére dorso-latéraie

samed, ..o o0 o0 sillon médian dorsal de la division télencéphalique

sph. sphérule d’os périchondral 4 Pintérieur de ’endosquelette

splebr, oo oo sillon pour le plexus brachial

B sitlon ventral du canal pour les racines du trijumeau, logeant les racines ven-
trales (chez les Kiacraspidiens)

SVASC i sillon vasculaire

SVCH i siflon pour une veine cardinale antérieure

SVHAIE. . i sinus veineux marginal

SSIH, o sillon sinueux correspondant peut-8tre au passage d’une veine extra-branchiale

R 7 sillon supra-oral

- division télencéphalique de la cavité encéphalique

g, e cavité~trigéminale

b, ..o e tubercules

Ve e e veinule ou canal pour une veinule

va. 1-5 ... nerf vague

VAR e veine brachiale {a., antéricure ; p., postérieure)

| veine latérale de Ia téte

veebr. oo veine extrabranchiale

1 empreintes d’éléments vertébraux

VeSt, o division vestibulaire de la cavité labyrinthique

VJRE V. o veine jugulaire ventrale

VARAFE. i veine marginale

2 veine rostrale

ZBNOT, e zone para-orale, dépourvue d’ornementation
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LEGENDE DES PLANCHES

PLLANCHE 1

Norselaspis glacialis n.g., n.sp., Formation de Wood Bay, Division de Sigurdfjellet,
Sigurdfiellet, Spitsberg. Moulage naturel de la cavité oralo-branchiale et de lacavité
abdominale, vue dorsale. Spécimen SVD 1026a. x 185,

PLANCHE 2

Norselaspis glacialis n.g., n.sp. Spécimen SVD 1026b, préparé a ’acide formique et
montrant la couverture périchondrale qui tapisse les canaux et cavités internes. Vue
ventrale. x 15.

PLANCHE 3

Norselaspis glacialis n.g., n.sp. Photographies stéréoscopiques du spécimen SVD
1026b, préparé a I’acide formique.
fig. 1 : vue d’ensemble, vue ventrale. X 8
fig. 2 : cavité labyrinthique gauche et canaux adjacents. Vue ventrale. X 15.
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