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Figure 36. (a suivre)
(A-B) spécimens référents de I'espéce 2, et

(C-K) spécimens isolés attribués a I'espece 2 :
(A) fragment de neurocrane en vues dorsale et latérale,
(B) crane sub-complet en vues dorsale et ventrale et

la plague humérale de sa ceinture scapulaire,
(C) fragment de neurocrane en vues dorsale,
latérale et postérieure,

(D) pariéto-supraoccipital en vue postérieure.

—

TM90.01.55(1)



Le pariéto-supraoccipital de I’espece 1 correspond au morphe «aff. S.sorex». En plus des
neurocranes, quatre autres spécimens ont été attribués a ce type. Parmi eux, TM337.04.03(1) présente
les frontaux, le pariéto-supraoccipital et les plaques nucales antérieure et postérieure en connexion.
Ce spécimen ne peut en aucun cas étre attribué a I’espéce 1 notamment sur la base des différences
morphologiques importantes du frontal associé. Le morphe pariéto-supraoccipital « aff. S. sorex »
recouvre donc plusieurs espéces fossiles présentes a Toros-Menalla : les pariéto-supraoccipitaux
« aff.S. sorex » isolés ne peuvent étre attribués a I'espéce 1 avec certitude.

Parmi les 41 cleithra fossiles isolés étudiés, le cleithrum de I’espéce 1 (nov. 7) est représenté
par un unique spécimen. Les spécimens TM337.04.05(4) et (6), exclus de I’analyse quantitative car
mal préserveés, pourraient étre rapportés a ce type de par leur allure générale (Fig. 35D). On remarque
que bien que les cleithra soient les os les plus nombreux dans I’analyse morphomeétrique, I’espéce 1y
est tres faiblement représentée. De la méme facgon, I'épine dorsale de I'espece 1, observée sur le
spécimen sub-complet TM92.06.70 mais exclue de l'analyse quantitative, a montré des
caractéristiqgues morphologiques uniques par rapport aux 21 autres épines dorsales analysees. Seule
I'épine isolée TM337.04.05(8), exclue de I’analyse quantitative, pourrait étre rapportée a I’espéce 1
(Fig. 35B et E).

Concernant la plague nucale postérieure, c’est un spécimen isolé sur quinze qui a été defini
comme appartenant au « morphe 2 » qui caractérise I’espéce 1 (Fig. 35F). L attribution de la plaque
nucale antérieure a été discutée plus haut. Bien que I’espéce 1 soit peu représentée dans
I’assemblage fossile étudié, son morphe de plaque nucale antérieure (cf. S. schall) a été reconnu
chez dix spécimens sur quinze. Le morphe « cf. S. schall » est donc probablement présent chez au
moins une autre espéce (voir espéce 5). Seule une plague nucale antérieure associée a une postérieure
peut étre attribuée a I’espéce 1. Finalement, aucune épine pectorale n’a été retrouvée en connexion
avec les spécimens TM92.06.70 et TM266.02.120.

2) Espéce 2

Les spécimens TM242 et 90.04.27(1) sont des neurocranes sub-complets dont I’un en connexion avec
la ceinture et I'épine pectorale (Fig. 36A-B). Sur ces deux spécimens, les plaques nucales sont
abimées. lls appartiennent a une méme espéce inconnue aujourd’hui. La morphologie des plagues
nucales et de I’épine dorsale est déduite d’autres fragments de cranes qui lui appartiennent.

Description de I’espece 2 (Fig. 36)

Les frontaux, le pariéto-supraoccipital, les plaques nucales antérieure et postérieure et I'épine
pectorale de I’espece 2 ont des morphologies originales dans I'assemblage fossile, soit la quasi totalité
des os pour lesquels notre étude a permis de déterminer des groupes a valeur spécifique. L'espéce 2
présente des affinités morphologiques avec I'espéce actuelle S. membranaceus pour certains de ces 0s
(frontaux, pariéto-supraoccipital et plaque nucale antérieure) ou encore S. batensoda pour I'épine
pectorale. Elle en différe nettement par la forme du mésethmoide, du cleithrum (nov. 3+4), et de la
plaque nucale postérieure (morphe 3) qui montrent des caractéres originaux que l'on considére les
espéeces actuelles ou fossiles du Tchad.
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Le mésethmoide de I'espéce 2 correspond au morphe 2 comme chez I'espéce 1 mais, une tubérosité
est présente sur le bord antérieur (voir discussion de [l'attribution d'os isolés chez I'espece
1).L’ethmoide latéral est de forme « moyenne ».

L’orbitosphénoide est en forme de Y avec des bords latéraux présents mais peu développés
latéralement sur toute la longueur de I'os (Fig. 36B). Le parasphénoide ne présente pas d’expansions
antérieures au dessus du foramen optique comme chez S. membranaceus et S. batensoda. Le
processus du ptérotique servant au soutien de I’hyomandibulaire est saillant et sa position est latérale
comme chez tous les actuels sauf S. clarias et S.sorex. Enfin, le sphénotique présente un bord
antérieur droit qui participe de fagon importante & la délimitation de I’orbite dans sa partie dorsale
postérieure (Fig. 36C). La forme de son bord libre est celle d’un V fermé comme chez
S. membranaceus ou S. batensoda.

Attribution de spécimens isolés a I’espece 2 (Tabl. 3)

Le mésethmoide isolé [TM90.01.55(4)] de morphe 2 et qui présente une tubérosité sur son bord
antérieur est attribué a I’espéce 2 (voir ci-avant).

L’espéce 2 présente un ethmoide latéral moyen. Deux autres spécimens ont été placés dans
cette catégorie, le spécimen TM151.01.04(1) et le spécimen TM90.04.27(3). Sur ce dernier spécimen,
un fragment de toit du neurocrane sub-complet, la forme des frontaux et du pariéto-supraoccipital est
compatible avec son attribution a I’espéce 2. Le spécimen TM151.01.04(1) quant & lui est constitué
par des frontaux et des ethmoides latéraux en connexion. Ces frontaux ont été classés dans le morphe
aff. S. schall, S. clarias, S. nigrita, S. ocellifer ce qui exclu toute appartenance a I’espéce 2.

Quatre frontaux isolés ont été rapportés au morphe présent chez I’espece 2 (aff.
S. membranaceus). Doit s’y ajouter le spécimen TM90.01.55(3), exclu de I’analyse quantitative. En
effet, comme cette espéce fossile seulement dans I'assemblage, il présente un long bord de I’orbite sur
le frontal et le bord du sphénotique surplombant I’orbite est droit (Fig. 36C).

Les pariéto-supraoccipitaux des deux cranes référents de I’espece 2 [TM242.04.48 et
TM90.04.27(1)] n’ont pas été inclus dans I’analyse quantitative parce qu’ils présentent des
déformations importantes. Un autre spécimen, TM90.01.55(3) a été attribué a I’espéce 2 sur la base
de la forme de son frontal et de son sphénotique (Fig. 36C). Il présente un pariéto-supraoccipital avec
une flexure marquée de son toit, pas de pointe antérieure s’insérant entre les frontaux ni non plus
d'échancrure antérieure marquant I'extension de la fontanelle frontale sur cet os. De ce fait, la ligne de
suture entre le pariéto-supraoccipital et les frontaux est droite. Cette ligne de suture est de longueur
comparable a ce que I’on observe chez les actuels tandis qu’elle est réduite sur tous les autres
spécimens fossiles. Il n’y a pas de fenétre temporale. Le bord postérieur libre est plutdt court.
L’ensemble de ces caracteres discrets permet a lui seul I’attribution de TM90.01.55(3) a I’espece 2.
Par ailleurs, les deux spécimens isolés TM90.99.51(3) et TM337.04.05(11) de morphologie aff.
S. membranaceus sont rapportés a I’espece 2 (Fig. 36D).

Dix-sept cleithra isolés appartiennent au groupe nov. 3+4 de I’espéce 2. Trois se trouvent a
TM90, un a TM197 et tous les autres proviennent de TM337 (Fig. 36E).

Les plagues nucales antérieures des deux cranes référents de I’espéce 2 [TM242.04.48 et
TM90.04.27(1)], tout comme leurs pariéto-supraoccipitaux, n’ont pas pu étre incluses a I’analyse
guantitative du fait de déformations importantes. Un autre spécimen, spécimen TM337.04.04(2), est
une plague nucale antérieure en connexion avec une plaque postérieure correspondant a I’espéce 2
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Figure 36. (fin)
(A-B) spécimens référents de I'espéce 2, et
(C-K) spécimens isolés attribués a I'espéce 2 :
(E) cleithra en vue externe, (F) plaque nucale
antérieure en vues latérale et dorsale,
(G) plague nucale antérieure en vues latérale et
postérieure, (H) plague nucale antérieure et
postérieure en vue latérale, (l) épine dorsale
en vues antérieure et latérale, (J) épine pectorale
TM90.04.27(3) en vues intem‘e, fosse face a I'observateur

et corps face a I'observateur, (K) fragment de neurocrane
et la plague humérale de sa ceinture scapulaire.

TMS0.04.27(1 i
B -

(morphe 3, Fig. 36F). La plague nucale antérieure du spécimen TM337.04.04(2) est donc placée en
aff. S. membranaceus. Elle est étroite et profonde ce qui est cohérent avec la flexure importante du
toit cranien observée chez l'espéce 2. Le spécimen isolé TM337.04.03(4), exclu de I’analyse
quantitative, est aussi rapporté a I’espéce 2, sur la base de cette flexure importante (Fig. 36G). La
plaque nucale postérieure de morphe 3 définissant I’espece 2 est observée sur un autre spécimen isolé,
TM.90.04.27(1) (Fig. 36H).

Aucune épine dorsale n’a été retrouvée en connexion sur les cranes qui ont permis de définir
I'espéece 2. Cependant, nous attribuons deux épines dorsales de TM90 a I'espéce 2 car 1) la totalité des
autres os de Synodontis récoltés a TM90 appartiennent a I’espéce 2, 2) les deux épines dorsales de
TM90 appartiennent a un méme type morphologique et 3) ce type n'a été observé sur aucune autre
espéce fossile du Tchad. La téte de I’épine est plutdt étroite, elle présente un corps droit avec une
créte haute et lisse ce qui la rapproche de S. batensoda (Fig. 361). De méme pour les épines
pectorales, un morphe particulier a été retrouvé a TM90 et n’est présent dans aucuns des autres sites
de Toros-Menalla. 1l présente des affinités morphologiques marquées avec S. batensoda, tout comme
le frontal et la plaque nucale antérieure de I’espéce 2. |l est la encore fort probable que cette épine soit
le morphe correspondant a I’espéce 2 (Fig. 36J).

49



Il est possible que le cleithrum nov. 3+4 soit présent chez plusieurs especes présentes dans les
assemblages fossiles du Tchad. En effet, c'est le morphe de prés de la moitié des spécimens fossiles
tandis que les frontaux et les plaques nucales antérieures de I’espéce 2 sont, en proportion, bien moins
représentés. Pour les plaques nucales antérieures cela peut s’expliquer par la flexure importante du
toit crénien qui induit probablement une zone de faiblesse médiane : ces plaques nucales postérieures
sont rarement trouvée complétes. Enfin, notons que les neurocranes sub-complets TM242.04.48,
TM90.04.27(1) et TM90.04.27(3) (Fig. 36K) attribués a I’espéce 2 ont subi des déformations
importantes tandis que la quasi-totalité des autres spécimens de Toros-Menalla est bien préservé. La
distribution de I’espéce 2 au sein des sites de Toros-Menalla est particuliére : on note sa présence
exclusive de tout autre Synodontis a TM90.

3) Espéce 3

Un seul crane partiel en connexion, le spécimen TM32.04.98 (Fig. 37A-J), appartient a cette nouvelle
espece inconnue aujourd'hui au Tchad. Elle est se différencie de toutes les espéces actuelles et des
autres especes fossiles connues au Tchad en particulier par son mésethmoide, sa plaque nucale
postérieure et ses épines pectorales et dorsale. Ces derniéres ne sont pas connues directement sur le
spécimen de référence, mais par des fragments craniens qui ont pu étre associés a I’espéce.

Description de I’espece 3 (Fig. 37)

L'analyse de la forme des os permet de distinguer le mésethmoide (morphe 1), les frontaux (nov. 4) et
la plague nucale postérieure (morphe 1 ou 2) de toutes les autres espéces actuelles et fossiles du
Tchad. En particulier, le mésethmoide présente une forme générale plutdt allongée et établit avec les
frontaux un contact particulierement étroit (Fig. 37A). Sa forme générale est quadrangulaire avec un
bord antérieur court par rapport a au bord postérieur. Le mésethmoide présente une constriction au
niveau de son tiers antérieur. En vue ventrale, on observe deux facettes antérieures rondes et une
fosse postérieure dans laquelle les deux dépressions habituellement marquées sont absentes. Le bord
antérieur de I’os et ses bords latéraux montrent un contact anguleux tandis qu’il est arrondi chez les
actuels et chez les autres fossiles. L’insertion pour le vomer est marquée profondément tandis qu’elle
reste superficielle chez les autres especes exceptées S. clarias et S. sorex.

L'ethmoide latéral est de forme « plutdt étroite », ce qui n'est pas observé chez d'autres especes
fossiles du Tchad (mais les groupes établis n'ont pas de valeur spécifique avérée). Les frontaux et le
pariéto-supraoccipital (Fig. 37B-C) appartiennent aux deux mémes groupes fossiles que ceux de
I'espéce 4 (nov. 4 et nov. 2). Mais chez I'espéce 3, le pariéto-supraoccipital (Fig. 36C) est caractérisé
par une entaille antérieure pour I’insertion de la fontanelle frontale et par des sutures avec le
sphénotique et le post-temporal réduites en raison de la présence d’une fenétre temporale. Les plaques
nucales et I'épine dorsale ne sont pas présentes sur le spécimen référent. Nous proposons néanmoins
de rapporter a I’espéce 3 des plaques nucales postérieures et des épines dorsales isolées (voir ci-
aprés). La plaque humérale du cleithrum n'est pas connue sur le spécimen référent de I'espéce 3. En
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revanche, I'épine pectorale est préservée mais elle n’a pas été incluse dans I’analyse quantitative car
seule la téte est connue ce qui rend son orientation pour les mesures impossible. Néanmoins, on note
gu'elle présente une fosse interne particuliérement réduite (Fig. 36D). Ce caractére permet de
rattacher une ensemble épine pectorale-cleithrum a I’espéce 3 et donc de connaitre la morphologie
cleithrale (groupe 1+2, cf. S. clarias ; voir ci-apres).

Outres les os qui sont retrouvés a l'état isolés dans l'ancien, lI'anatomie du neurocrane peut étre
détaillée. Le sphénotique est allongé vers I’avant. Son bord libre a une forme de V plutdt ouvert et la
longueur participant au bord de I’orbite est courte (Fig. 37E). Le processus du ptérotique pour le
soutien de I’hyomandibulaire est saillant (Fig. 37F) et situé en position latérale comme chez toutes les
especes actuelles sauf S. clarias et S. courteti. Le bord libre du post-temporal, situé dans la continuité
de celui du ptérotique, est droit et ornementé (Fig. 37F). Le bras postéro-ventral du post-temporal est
plus développé que chez S. clarias ou il montre un état de réduction extréme et moins développé que
chez toutes les autres especes tchadiennes (Fig. 37F). Le bras médial du post-temporal est haut et
étroit atteignant presque la hauteur du bras postéro-ventral (Fig. 37G). Entre ces deux bras,
I’excavation développée pour I’articulation avec le processus dorsal du cleithrum est large (Fig. 37G).
L’orbitosphénoide posséde une forme de V et les bords latéraux sont tres développés.
L’orbitosphénoide est trés large (Fig. 37E), plus large que chez les espéces actuelles du bassin
tchadien. Le parasphénoide émet un long processus en baguette au dessus du foramen optique
(Fig. 37J).

Attribution de spécimens isolés a I’espece 3 (Tabl. 3)

Le mésethmoide de I’espece 3 n’est connu que chez le spécimen référent (morphe 1). L’ethmoide
latéral de cette espéce est « plutdt étroit » ; c’est le plus étroit de tous les ethmoides latéraux fossiles
étudieés et la différence qu’il présente avec eux est marquée. Le frontal est tres large (Fig. 37B), il a
été attribué au morphe nov. 4 qui n’est pas présent dans I’actuel bassin tchadien. Ce morphe est
retrouvé sur deux autres neurocranes sub-complets et sur cing spécimens isolés. Le premier de ces
deux neurocranes, TM208.01.01, n'appartient pas a I’espéce 3 par sa plague nucale postérieure (Fig.
19). Le second, ED, présente un ethmoide latéral large et un orbitosphénoide en forme de Y avec des
bords latéraux peu développés, différent totalement de ceux de I’espéce 3. Ainsi, le morphe nov. 4,
définissant le frontal de I’espece 3 est présent chez plusieurs espéces fossiles ce qui rend I’attribution
des frontaux isolés nov. 4 impossible, aucun autre caractéere ne permettant de les distinguer.

Le pariéto-supraoccipital de I’espéce 3 est classé dans le morphe nov. 2. Il présente une
entaille antérieure correspondant a I’insertion de la fontanelle frontale et son bord latéral est marqué
par la présence d’une large fenétre temporale. Les pariéto-supraoccipitaux des deux neurocrénes sub-
complets considérés précédemment (TM208.01.01 et ED) et deux spécimens isolés présentent
également un pariéto-supraoccipital morphe nov. 2 mais sur lequel ces caracteres discrets sont
absents. Ils ne sont donc pas attribués a I’espéce 3. En revanche, trois pariéto-supraoccipitaux (Fig.
37K-M) non inclus dans I’analyse quantitative et présents a TM387 et TM32 sont rapportés a I’espéce
3 en raison de la présence d’une fenétre temporale marquée. Deux d’entre eux présentent également
une entaille antérieure pour I’insertion de la fontanelle frontale. Ce dernier caractére n’est pas stable
chez les espéces actuelles tandis que la présence marquée de la fosse temporale seule permet de
reconnaitre S. courteti et S. violaceus.
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Figure 37. (a suivre)

Espéce 3: (A-J) spécimens référents de I'espéce 3 :
(A) mésethmoide en vues ventrale et dorsale,

(B) frontal et sphénotique en vue dorsale, (C) pariéto-supraoccipital en vues dorsale, ventrale et postérieure,
(C) pariéto-supraoccipital en vues dorsale, ventrale et postérieure, (D) épine pectorale en vue interne, orientée
fosse interne face a I'observateur,(D) épine pectorale en vue interne, orientée fosse interne face a I'observateur,
(E) orbitosphénoide en vue dorsale, (F) post-temporal et ptérotique en vue externe, (G) post-temporal en vue
antérieure et postérieure,(G) post-temporal en vue antérieure et postérieure, (J) fragment de parashénoide et
prootique en vue dorsale ; (K-O) matériel isolé : (K-L) pariéto-supraoccipitaux en vue dorsale, (M) fragment de
neurocrane en vues latérale et dorsale.
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Figure 37. (fin)
(N) cleithra en vue externe,

TM32.04.54(1) TM387,0S.03(2) (O) épines dorsales en vue antérieure.

Aucune plaque nucale antérieure n’a pu étre rattachée a I’espece 3. On peut cependant proposer
gu’elle est pliée vue la forme du pariéto-supraoccipital et de la plaque nucale postérieure. Elle
ressemble donc a celle de I’espéce 2.

La plaque nucale postérieure de I’espéce 3, présente sur le spécimen référent (TM32.04.98),
correspond au morphe 1 ou au morphe 2. Le morphe 2 existe chez I’espéce fossile 1. Par ailleurs, les
plaques nucales postérieures de trois spécimens de TM387 et d'un spécimen de TM32 (TM32.04.52)
montrent le morphe 1. 1l est donc tres probable que le morphe 1 soit celui de I’espéce 3. Outre le
spécimen référent (TM32.04.98), quatre plaques nucales postérieures isolées sont donc rattachées a
I’espece 3 (Fig. 37N).

La ceinture cleithrale du spécimen référent de I'espéce 3 est incompléte : la plaque humérale est
cassée et seule la téte de I’épine est préservée. La fosse interne particulierement réduite de I'épine
pectorale est observée sur I’épine pectorale en connexion avec le cleithrum TM32.04.74(1) ainsi que
sur les deux épines pectorales analysées a TM387, qui sont toutes trois rattachées a cette espece. Par
son épine, le cleithrum TM32.04.74(1) est donc associé a I’espéce 3 (groupe 1+2 cf. S. clarias). Ce
morphe, réunissant deux groupes établis par I’agglomération, a également été retrouvé en association
avec le créne sub-complet TM208.01.01 qui n’appartient pas a I’espéce 3. Tandis que le spécimen
TM208.01.01 se situe dans le groupe 2 (groupe 1+2 cf. S. clarias), trois spécimens de TM32 se
situent dans le groupe 1 (groupe 1+2 cf.S. clarias). Il faut donc soit admettre que le morphe
cf. S. clarias est présent sur plusieurs espéces soit que la réunion groupe 1 et groupe 2 réalisée n’avait
pas lieu d’étre. C’est cette derniére proposition qui est la plus vraisemblable. Six spécimens isolés
présentent le morphe « groupe 1 cf. S. clarias », trois se trouvent a TM32, deux a TM387 et un a
TM203 (Fig. 37N).

Enfin, aucune épine dorsale n’a été retrouvée en connexion avec le spécimen TM32.04.98.
Cependant, toutes les épines dorsales étudiees a TM32 peuvent étre rapportées a un méme morphe
fossile : nov. 1+2+3. C'est le morphe de toutes les épines dorsales fossiles du Tchad excepté celles de
I'espéce 1. Cependant, ces épines de TM32 montrent une créte antérieure lisse et un bord proximal
des processus articulaires rentrant qui les distinguent de toutes les autres. 1l est donc trés probable que
ce morphe soit celui de I’espéce 3 qui est seule représentée a TM32 pour tous les autres os (Fig. 370).
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TM208.01.01(1)

Figure 38.

A-D spécimens référents de I'espece 4,
E-G matériel isolé attribué a 'espéece 4 :
(A) neurocrane sub-complet en vues
dorsale et ventrale,

(B) fragment de neurocrane en vues
dorsale, ventrale et latérale,

(C) cleithrum en vue externe,

(D) épine dorsale en vues antérieure

et latérales

(E) plaques nucales postérieures
TM151.01.01(1) TM151.01.01(2) en vue externe,

(F) épine dorsale en vues antérieure

et latérale,

(G) cleithra en vue externe.

TM203.01.05(2)
TM197.01.01 TM387.06.03(3)




4) Espéce 4

L’espéce 4 correspond a une nouvelle espece pour le bassin du Tchad. Elle est représentée par les
spécimens TM208.01.01 et ED (Fig. 38A-D) dont les caractéristiques ont été partiellement discutées
au paragraphe précédent. Ces deux spécimens sont des neurocranes préservés notamment pour leur
toit cranien, tandis que la partie ventrale est partiellement détruite. On connait aussi la plaque nucale
postérieure, 1’épine dorsale et le cleithrum sur le spécimen TM208.01.01. Le mésethmoide est
inconnu.

Description de I’espece 4 (Fig. 38)

L’espéce 4 présente des affinités marquées avec I’espéce 3. Tout comme elle, son neurocrane est
large. Ses frontaux et son pariéto-supraoccipital appartiennent aux mémes groupes que ceux de
I’espece 3 (frontal nov. 4 ; pariéto-supraoccipital nov. 2). Le cleithrum a lui aussi été classé dans le
méme groupe que I’espéce 3 (groupe 1+2 cf. S. clarias), groupe dont I’homogénéité a été discutée au
paragraphe précédent (Fig. 38C).

Contrairement a ce qui est observé chez I’espece 3, I’ethmoide latéral est de forme « large »
(Fig. 38A) et la plague nucale postérieure correspond aux morphes 4 et 5 (Fig. 38B). De plus, le
pariéto-supraoccipital, bien qu’attribué au méme type que I’espéce 3 (nov. 2), en differe par I’absence
de bord pour la fenétre temporale qui est donc absente (Fig. 38A-B). En vue ventrale, le pariéto-
supraoccipital de TM208.01.01 présente une créte antérieure moins saillante que celle observée chez
I’espece 3 (Fig. 38B). Il n’y pas d’extension de la fontanelle frontale sur cet os. En vue postérieure, la
plicature de I’0s est moyenne. La plague nucale antérieure appartient au morphe cf. S. schall, reconnu
aussi sur les espéces 1 et 5. La plaque nucale postérieure est quadrangulaire (morphe 4) et appartient
au groupe 4 (Fig. 38B). Ce groupe réunit les morphes 4 (quadrangulaire) et 5 (triangulaire) car ils
peuvent étre présents chez une méme espéce actuelle (e.g. S. schall). L’épine dorsale, retrouvée
associée sur le spécimen TM208.01.01, différe franchement du type attribué a I’espéce 3. La créte
antérieure du corps de I’épine est ornementée, ce qui constitue un caractére a valeur spécifique, et le
bord proximal des processus articulaires latéraux est horizontal tandis qu’incliné vers le processus
articulaire médian chez I’espéce 3 (Fig. 38D).

Le processus ptérotique qui soutient I’hyomandibulaire est saillant et situé en position latérale. Le
bras postéro-ventral du post-temporal est plus étendu que chez S. clarias ou il montre un état de
réduction extréme, mais moins développé que chez toutes les autres espéces tchadiennes. Le bras
médial n’est pas connu. L’angle formé entre les ailes du vomer et son axe de symétrie est droit
comme chez toutes les espéces du bassin tchadien sauf filamentosus S. violaceus, S. clarias et
S. sorex. L’orbitosphénoide présente franchement une forme en Y (Fig. 38A). Des bords latéraux sont
présents mais nettement moins larges que chez I’espéece 3. La ligne de suture entre orbitosphénoide et
I’éthmoide latéral est longue et forme avec I’axe du corps un angle d’environ 45°. Le parasphénoide
émet un processus en baguette au dessus du foramen optique qui présente une taille réduite.
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Attribution des spécimens isolés a I’espéce 4 (Tabl. 3)

L’attribution des ethmoides latéraux isolés serait hasardeuse dans la mesure ou la forme « large » est
partagée avec I’espece 1. L’attribution de frontaux isolés a I’espéce 4 est également impossible car le
morphe qui la caractérise est également celui de I’espece 3. On considere que I’absence de fenétre
temporale permet de distinguer les pariéto-supraoccipitaux isolés du groupe 2 (nov. 2) de I’espéce 4
de ceux de I’espéce 3. Deux pariéto-supraoccipitaux isolés situés a TM337 et & TM151 sont ainsi
attribués a I’espéce 4.

La plaque nucale antérieure est trés abimée sur le spécimen TMZ208.01.01. Celle d’ED
appartient au groupe nov. 2 ? dont la validité a été infirmée lors de la discussion sur les caracteres
définissant I’espéce 1. Les spécimens du groupe nov. 2 ? ont été réattribués au groupe 4 cf. schall.
Comme le laisse supposer le nombre important de plaques nucales antérieures classées dans ce
groupe, le morphe cf. schall est celui de plusieurs espéces, les espéces 1, 4 et 5. Toute tentative
d’attribution précise des spécimens isolés est Ia encore impossible.

Quatre plaques nucales postérieures appartiennent au groupe 4. Deux montrent le morphe 4
quadrangulaire & TM151 et deux le morphe 5 triangulaire 8 TM337. Les spécimens quadrangulaires
peuvent étre attribués sans équivoque a I’espece 4. Remarquons tout de méme que les deux plaques
nucales quadrangulaires de TM151 présentent sur leur bord ventral une échancrure (Fig. 38E). Ce
caractére ne peut pas étre évalué sur le spécimen référent de I’espece pour cet os (TM208.01.01). 1l
n’a pas été observé sur les espéces actuelles. Au contraire, pour les plagues nucales postérieures
triangulaires, une attribution a I’espéce 4 n’est pas justifiée. En effet, ce morphe existe chez le
spécimen TM337.04.03(1) qui est représenté par une neurocrane sub-complet et qui n’appartient pas a
I’espece 4 par ses frontaux (aff. S.schall, S clarias, S.nigrita, S.ocellifer) et son pariéto-
supraoccipital (aff. S. sorex) Le spécimen TM337.04.05(7) est quand a lui représenté par les plaques
nucales antérieure et postérieure. Cette derniere a été placée dans le groupe 3, aff. S. violaceus,
S. courteti, S. filamentosus, S. nigrita et de ce fait ce spécimen fossile ne peut en aucun cas appartenir
a I’espece 4.

Sur la base de la présence d’une créte antérieure tuberculée, deux épines dorsales isolées sont
attribuées a I’espéce 4 [TM151.01.04 et TM197.01.01, (Fig. 38F)]. La présence d’une épine dorsale
de I’espéce 4 sur le site TM151 est en accord avec la présence sur ce méme site des deux plagques
nucales postérieures appartenant a cette méme espece.

Le cleithrum de I’espece 4 correspond au type groupe 1+2 cf. S. clarias. Comme discuté pour
I’attribution de piéces isolées a I’espéce 3, ce groupe rassemble les deux espéces 3 et 4. Cependant les
deux sous-ensembles 1 et 2 semblent correspondre a deux espéces montrant des morphologies
continues entre eux. C’est ce qui se dégage de I’analyse des cleithra associés a d’autres élements
pouvant étre clairement attribués a I’une ou I’autre espéce. Considérant seulement le sous-ensemble
groupe 2 du morphe groupe 1+2 cf. S. clarias, au moins huit cleithra isolés des sites TM90, 197, 203
et 387 appartiennent a I’espece 4 (Fig. 38G). Aucune épine pectorale n’a été retrouvée en connexion
avec I’un des deux spécimens ayant servi a définir I’espéce.
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5) Espéce 5

L’espéce 5 est représentée par un neurocrane sub-complet et un spécimen ne comprenant que la partie
antérieure du neurocréne. Elle est la seule décrite dans I’assemblage fossile de Toros-Menalla dont la
morphologie correspond a une espéce actuellement présente dans le bassin du Tchad : S. schall. Elle
est définie par les spécimens TM151.01.01(1) et TM337.04.03(1) (Fig. 39A-B) qui ne présentent que
le toit crénien préservé.

Description de I’espece 5 (Fig. 39)

Les os connus chez cette espece présentent pour certains une morphologie unique dans I’assemblage
fossile (comme le frontal), ou encore des morphologies déja connues chez d’autres espéces fossiles du
Tchad (comme les plagques nucales). L’ensemble formé est original et correspond a la morphologie de
S. schall.

Le mésethmoide est présent chez TM151.01.01(1) seulement mais il est émoussé et donc
difficile a caractériser (Fig. 39A). La constriction de I’0s au niveau de son tiers antérieur est peu
marquée. L’ethmoide latéral appartient est de forme « moyenne » chez les deux spécimens de
référence. Leurs frontaux sont différents de celui des autres espéces reconnues dans les assemblages
fossiles du Tchad (aff. S. schall, S. clarias, S. nigrita, S. ocellifer). L’espéce 5 présente une plaque
nucale antérieure cf. S. schall qui est aussi celle des espéces 1 et 4. La plaque nucale postérieure est
triangulaire et ressemble entre autres a ce qui est observé chez les spécimens actuels de S. schall.
L’ensemble de ces caractéres correspond a ce qui est observé chez S. schall actuellement.

Le pariéto-supraoccipital de TM337.04.03(1) appartient au groupe 1, aff. S. sorex, mais différe
de cette espece notamment par I’absence de pointe antérieure de I’os s’insérant entre les frontaux
(Fig. 39B). On note que les distances euclidiennes entre le spécimen TM337.04.03(1) et chacun des
spécimens actuels de S. schall étudiés sont inférieures au seuil spécifique. Finalement, I’absence de
pointe antérieure sur le pariéto-supraoccipital et les valeurs de distances euclidiennes indiquent une
appartenance possible a S. schall méme si, sur la base de nos criteres morphométriques I’affinité de la
forme avec celle observée chez S. sorex est plus marquée. Aucune épine pectorale, ni dorsale ni aucun
cleithrum n’a été retrouvé en association avec I’un de ces spécimens. Des caractéres supplémentaires
ne peuvent étre décrits du fait de la préservation des spécimens TM337.04.03(1) et TM151.01.01(1).

Bref, pour I’ensemble des 0s préserveés, ces deux spécimens ressemblent & Synodontis schall.

Attribution des spécimens isolés a I’espéce 5 (Tabl. 3)

On peut rapporter a I’espéce 5 un frontal isolé situé a TM197. Pour les plaques nucales antérieures,
comme déja discuté, une attribution est impossible parce que le morphe S. cf. schall est aussi observé
chez les espéces 1, 4 et 5. De méme, le pariéto-supraoccipital présent sur I’espece 5 I’est aussi sur
I’espéce 1.
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Le cleithrum n’est pas connu sur les spécimens référents. Cependant, on remarque que deux
spécimens isolés montrent une morphologie similaire a celle de S. schall. Cette morphologie n’a été
observée sur aucune autre des espéces décrites dans les assemblages fossiles tchadiens et peut étre
rapportée a cette 5°™ espéce. On note d’ailleurs qu’un des cleithra a été livré par le site TM151 en
méme temps que d’autres restes de cette espece (Fig. 39C). La plague nucale postérieure
TM337.04.05(7), associée a sa plaque nucale antérieure, montre le morphe triangulaire observé sur
I’espece 5 (Fig. 39B). Cependant, la plaque nucale antérieure est placée dans le groupe 3, aff.
S. violaceus, S. courteti, S. filamentosus, S. nigrita. Ce spécimen isolé ne peut donc étre attribué a
I’espéce 5. Aucune épine pectorale ou dorsale isolée ne peut étre rapportée a I’espece 5. Si I’on
considére I’espéce actuelle S. schall alors I’épine dorsale devrait présenter une créte tuberculée sur
son bord antérieur, comme celles de I’espéce 4.

TM 151.01.04

TM151.01.04(1) TM 337.04.03(1)

Figure 39. (A-B) spécimens referents de I'espece 5 : (A) fragment de neurocrane
en vue dorsale, (B) neurocrane sub-complet en vues dorsale et latérale ;
(C) matériel isolé attribué a I'espéce 5 : cleithrum en vue latérale.
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6) Spécimens non attribues

Quelques pieces isolées n’ont pu étre rapportées a aucune des espéces définies a partir de I’analyse
des neurocranes sub-complets.

TM337.04.05(2) est un ethmoide latéral et un frontal associés. L’ethmoide latéral est tres large,
plus large que chez aucun actuel étudié. Le frontal est large également et appartient au groupe 4 (nov.
4) présent sur les especes 3 et 4. Cependant la premiére présente un ethmoide latéral plutot étroit et la
seconde un ethmoide latéral plut6t large. Les ethmoides latéraux ne constituent pas un bon élément
pour décrire les Synodontis a un niveau spécifique, mais leur forme montre des tendances qui peuvent
néanmoins étre utilisées en dernier recours : ils n’offrent pas de caractéres discrets et seule une
variable quantitative peut étre utilisée pour les décrire. Ainsi, le spécimen TM337.04.05(2) appartient
sans doute a I’espece 4 pour laquelle il faut alors admettre que ses ethmoides latéraux sont de forme
« large a trés large » (Tabl. 3).

Deux plaques nucales antérieures [TM337.04.05(7) et (8)] n’ont pu étre rattachées a aucune des
especes définies. Elles appartiennent au groupe 3, reconnu par un morphe aff. S. violaceus,
S. courteti, S. filamentosus, S. nigrita’. Celui-ci est bien circonscrit dans I’actuel et ne peut étre
confondu avec aucun autre. Ces deux spécimens fossiles représentent donc une sixiéme espece
présente a Toros-Menalla. Cette espece 6 posséde une plaque nucale postérieure triangulaire,
observée sur le spécimen TM337.04.05(7).

Concernant les cleithra, deux points peuvent étre soulignés. Tout d’abord, deux morphes n’ont
pu étre rattachés a des espéces définies par les cranes sub-complets : celui du groupe 3'+4' (nov. 3'+4)
et celui du groupe 6 (cf. S. nigrita, S. eupterus). Ce dernier type pourrait étre rattaché a la sixiéme
espéce définie précédemment et dont la plaque nucale antérieure posséde également des affinités avec
S. nigrita (Tabl. 3). Quoiqu’il en soit, il faut admettre la présence d’une septiéme espece & Toros-
Menalla. Si les cleithra du groupe 6 appartiennent bien a la sixiéme espéce, ceux du groupe 3'+4',
appartiennent a la septiéme.

Suit le tableau récapitulatif des attributions des différentes pieces fossiles du Tchad aux
especes reconnues (Tabl. 3).
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ferents

spécimens ré

espece définies par I'étude des cranes référents

autres

espece 1 (nov)

espece 2 (nov)

espece 3 (nov)

espece 4 (nov)

cf. S. schall

ED
TM208.01.01
TM32.04.98
TM92.06.70
TM266.02.120
TM242.04.48
TM90.04.27(1)
TM151.01.01(1)
TM337.04.03(1)

mesethmoide

espece 1 (nov)

espece 2 (nov)

espece 3 (nov)

espece 4 (nov)

cf. S. schall

morphes définis
sur les cranes
référents

morphe 2
sans tubérosité
antérieure

morphe 2
avec tubérosité
antérieure

morphe 1

?

TM151.01.01(2)
TM90.01.55(4)
TM337.04.05

ethmoide latéral

espece 1 (nov)

espece 2 (nov)

espece 3 (nov)

espece 4 (nov)

cf. S. schall

formes définies sur
les cranes
référents

large

moyen

plutét étroit

large

moyen

TM151.01.04(1)

TM266.04.48

TM90.04.27(3)

TM337.04.05(2)
TM337.04.05(1)

moyen (attribution
sur la base de la
forme des frontaux)

moyen (attribution
sur la base de la
forme des frontaux)

frontaux

espece 1 (nov)

espece 2 (nov)

espece 3 (nov)

espece 4 (nov)

cf. S. schall

groupes définis sur
les cranes
référents

groupe 3, nov. 3

groupe 1, aff. S.
membranaceus

groupe 4, nov. 4

groupe 4, nov. 4

groupe 2, aff.
S. schall,

S. clarias,

S. nigrita,

S. ocellifer

TM90.01.55(1)
TM197.01.01(1)
TM197.01.01(2)
TM197.01.01(3)
TM266.04.48
TM337.04.05(1)

TM337.04.05(2)

TM337.04.05(3)
TM337.04.05(4)
TM337.04.05(5)
TM337.04.05(6)
TM337.04.04(1)
TM337.04.04(2)
TM337.04.04(3)
TM337.04.04(4)
TM387.06.03(1)

(ethmoide latéral
large)

parieto-supraoccipital

espece 1 (nov)

espece 2 (nov)

espece 3 (nov)

espece 4 (nov)

cf. S. schall

groupes définis sur
les cranes
référents

groupe 1, aff. S.
sorex

aff. S.
membranaceus*

groupe 2, nov. 2
(+fenétre
temporale)

groupe 2, nov. 2

groupe 1, aff. S.
sorex

TM203.01.05(1)
TM337.04.05(3)
TM337.04.05(2)
TM337.04.04(1)
TM151.01.04(2)
TM90.01.55(3)*
TM337.04.05(11)*
TM387.06.03*
TM32.04.74(1)*
TM32.04.74(2)*

Table 3. Attribution du matériel fossile aux espéces fossiles reconnues dans les sites tchadiens (a suivre).

* concerne les individus trés abimés, non traités lors de I'analyse.




V1. Anatomie et systématique de Synodontis fossiles d’autres sites

Bouhlel (Tunisie, Fig. 40)

La présence de Synodontis dans la formation Béglia (Miocene moyen) a été supposée mais non
confirmée par Greenwood (1973) dans son étude de I’assemblage de Bled Douarah. Un pariéto-
supraoccipital (Fig. 40) appartenant au genre Synodontis et provenant du site de Bouhlela a été confié
par B. Mannai-Tayech (Université de Tunis). On observe bien I’échancrure caractéristique pour
I’insertion de I’écusson. Le genre est bien présent au Miocéne moyen en Tunisie. Ce pariéto-
supraoccipital montre une morphologie inconnue dans I’actuel pour les espéces que nous avons
étudiées et dans les assemblages fossiles du
Tchad. L’os présente les bords typiques pour la
fenétre temporale qui devait étre de taille
importante. L’empreinte de I"articulation avec le
ptérotique est de taille réduite. Ces caractéres
sont ceux décrits sur I’espéce 3 de Toros-
Menalla. Mais contrairement a celle-ci, en vue
postérieure, le pariéto-supraoccipital est plutot
plat. Comme pour les Synodontis fossiles du
Tchad et a la différence des especes actuelles, la

longueur de la suture pariéto-supraoccipital — Figure 40. Pariéto-supraoccipital de Tunisie (Bouhlel),
front t réduit en vues ventrale, dorsale et postérieure.
rontaux est reduite. En trait gras, le bord de la fenétre temporale.

Wadi Natrun (Egypte, Fig. 41)

Un assemblage fossile de Wadi Natrun (Pliocéne) a été étudié au Natural History Museum, a Londres.
Il a été étudié par Greenwood (1972). Une vingtaine d’épines dorsales et pectorales sont bien
préservées. Parmi elles, on distingue deux types d’épine pectorale (Fig. 41A-C) et deux d’épine
dorsale (Fig. 41D et E-F) qui présentent des affinités avec des taxons connus, les autres épines ne sont
pas attribuées.

Des deux types d’épine pectorale présents a Wadi Natrun, un est inconnu dans I’assemblage de
Toros-Menalla (Fig. 41A). Ce type est caractérisé par le développement de tubercules sur le bord
interne tel que I’on peut I’observer sur I’espece actuelle S. filamentosus seulement (Fig. 41B). Cette
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espéce est présente aujourd’hui dans le Bas Nil et largement distribuée dans la zone Nilo-Soudanaise.
Les tubercules du bord interne ont une taille importante et presque égale sur toute la longueur de
I’épine et ne montrent pas la réduction observée distalement sur les autres espéces. Ce type est bien
représenté puisqu’il constitue au moins la moitié des epines pectorales collectées a Wadi Natrun et
déposées a Londres. Le deuxiéme type d’épine pectorale (Fig. 41C) ne montre aucun caractére la
différenciant de ce qui a été observé au Tchad dans les assemblages fossiles. La fosse interne est bien
développée et la largeur du mur supérieur est environ égale a celle du mur inférieur. Ceci exclut toute
appartenance a S. sorex, S. batensoda, S. membranaceus et rapproche ce type de S. schall.

Pour les épines dorsales, un des deux types présents a Wadi-Natrun n’est pas connu & Toros-
Menalla (Fig. 41D). Ces épines présentent une forme genérale plutét trapue, une téte articulaire large,
la créte du bord antérieur est ornementée et la section du corps de I’épine est plutét ronde. Ces
caractéristiques morphologiques sont celles de I’espéece actuelle S. frontosus présente dans le Bas Nil
aujourd’hui. Le deuxieme type d’épine correspond a I’un des morphes décrits au Tchad (Fig. 41E-F).
L’épine dorsale est droite et présente une créte lisse et haute, elle correspond au morphe aff.
S. batensoda.

Finalement, il semble que deux types de cleithra de Synodontis soient présents, I’un montrant
une hauteur plus faible que I’autre (Fig. 41G-H). Il est impossible d’attribuer ces o0s. Toutes les piéces
osseuses collectées a Wadi Natrun peuvent étre rapportées a des espéces actuelles : S. frontosus,
S. schall, S. batensoda et S. filamentosus. On note que des épines pectorales et des dorsales ne sont
jamais rapportées a un méme taxon. C’est probablement di au fait que pour les taxons identifiés sur
les unes, les autres ne sont pas typées et restent indéterminées.

Figure 41. (A, C-H) spécimens fossiles
de Wadi-Natrun: (A, C) épines pectorales :
(A) en vue dorsale, (C) en vues interne et
ventrale ; (D-F) épines dorsales :

(D-E) vue antérieure, (F) vues antérieure
et latérale ; (G-H) cleithra en vue externe.
(B) epine pectorale de S. filamentosus

en vue dorsale.
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Chalouf (Egypte, Fig. 42)

L’assemblage fossile de Chalouf (Mioceéne supérieur) a été étudié par Priem (1914). Un cleithrum, en
collection au Muséum national d’Histoire naturelle de Paris, est bien préservé et montre des
caractéres diagnosiques (Fig. 42). Ce cleithrum posséde les caractéristiques suivantes : la hauteur est
faible, la longueur du bord antéro-ventral est réduite au détriment de la longueur du bord postéro-
ventral qui est lui développé. Le bord ventral n’est pas droit et
présente une légére courbure. Ce morphe est observé sur
certaines espéces actuelles : S. schall ou plus encore S. nigrita
et S. eupterus. Il est présent a Toros-Menalla sur les spécimens
TM337.04.04(4) et TM337.04.03(8) qui sont attribués au
groupe 6, cf. S.nigrita, S.eupterus. Le morphe le moins
fréquent a Toros-Manalla est donc présent a Chalouf, en . ) _

. i . Figure 42. Cleithrum de Synodontis
Egypte, & une époque un peu plus ancienne. de Chalouf en vue externe.

Lac Albert-Lac Edouard (Fig. 43)

Les Synodontis fossiles de la région des lacs Edouard et Albert ont été étudiés au Musée royal
d’Afrique centrale a Tervuren, a coté de Bruxelles. lls ont déja été décrits par Greenwood & Howes
(1975). Les Synodontis fossiles du Miocéne sont rares et trop abimés pour en tirer une quelcongue
information. En revanche ceux du Pléistocéne sont nombreux. Ils montrent un cachet tres différent de
tout ce qui a été décrit jusqu'a lors dans les assemblages fossiles que ce soit ceux du bassin du Tchad,
de Tunisie ou de la région du Bas-Nil. En effet, les niveaux de la base du Sinda présentent en
abondance des épines dorsales et pectorales dont les morphes sont inconnus dans I’actuel.

Une premiére étude de ce matériel nous a permis de distinguer deux morphes d’épine dorsale
avec certitude (Fig. 43A-C). Le premier est caractérisé par la présence de tubercules sur le bord
antérieur sans qu’aucune créte ne soit developpeée et par un processus articulaire médian de taille trés
importante au détriment du foramen, réduit (Fig. 43A, B). La présence de tubercules seulement sur le
bord antérieur de I’épine est rare. Sur la cinquantaine d’espéces de Synodontis que j’ai pu observer,
seuls deux présentent ce caractére : S. clarias et S. serratus. Ces deux especes sont actuellement
absentes de la région du Lac Albert-Lac Edouard. Les espéces qui y sont présentes aujourd’hui,
S.schall, S.frontosus et S. nigrita, présentent une créte (pers. obs.) ou, S.khartoumensis et
S. nigromaculatus, un bord antérieur libre (Poll, 1971). Un deuxiéme type d’épine dorsale est décrit
(Fig. 43C). Il montre un bord antérieur lisse, un foramen articulaire bien développé et des ailes
latérales pointues contrairement au type précédent chez lequel elles étaient arrondies. Ce type est lui
aussi totalement inconnu que ce soit dans I’actuel ou I’ancien. Un troisiéme morphe pourrait aussi
étre présent dans les niveaux du Sinda (Fig. 43D). Le bord antérieur est tuberculé comme pour le
premier morphe (Fig. 43A) mais le foramen semble Iégérement plus large et le processus articulaire
médian Iégerement plus réduit.
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Un fragment d’épine pectorale (Fig. 43D) appartient a un morphe (nov. 4) décrit a Toros-Menalla
(Fig. 43E) et non représenté dans I’actuel. Ce morphe est caractérisé par les tubercules du bord
externe de I’épine qui sont particulierement longs et placés en opposition avec les tubercules du bord
interne. Dans le Sinda, tout comme a Toros-Menalla, ce morphe n’est pas trés abondant.

Pour finir concernant les niveaux de la base du Sinda, on peut noter que des morphologies plus
« classiques » d’épines pectorales sont également présentes (Fig. 43F) et correspondent a des types
communément observés chez des Synodontis fossiles et actuels mais non discriminants
spécifiqguement.
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VII. Conclusion : bilan sur les Synodontis fossiles

Pour la premiére fois, des espéces de Synodontis sont reconnues dans I’ancien, et de nouvelles
espéces sont décrites. A Toros-Menalla, la présence de quatre espéces absentes de I’actuel bassin du
Tchad est démontrée. La richesse spécifique est plus importante encore, comparable avec celle
observée dans I’actuel bassin, puisque sept especes sont présentes au Miocene supérieur dans I’aire du
Djourab (11 actuellement). L’analyse des neurocranes sub-complets constitue I’une de clef de volte
pour la détermination des espéces dans le registre fossile. En effet, c’est eux qui permettent
d’effectuer les corrélations entre les morphes des différents os.

Les autres assemblages fossiles étudiés n’ont pas montré une telle diversité. Pour certains sites
tels Kossom-Bougoudi (Pliocéne, Tchad), Bouhlel (Tunisie) et Chalouf (Egypte), c’est au premier
ordre lié & la tres faible quantité de matériel de Synodontis disponible et/ou suffisamment bien
préservé. En fait, on ne peut pas évaluer la diversité passée de ces sites. Dans le cas de Wadi Natrun
(Pliocene, Egypte), un assemblage d’épines pectorales et dorsales met en évidence la présence
potentielle de quatre taxons a affinités reconnues. Sur ce matériel trés partiel (pas de fragments
craniens) et relativement peu nombreux (une vingtaine d’épines bien préservées), on a déja plusieurs
especes avérées en présence. En revanche, il ne permet pas de reconnaitre indubitablement les taxons.

Le cas du Sinda est particulier. Ce site récent (pléistocene) contient des taxons tres originaux,
sans affinité aucune avec les Synodontis actuels de la région.

La nécessité de reconsidérer les anciennes collections a I’aune des nouvelles connaissances et de
collecter du nouveau matériel est récurrente en paléontologie. Maintenant que nous disposons d’outils
efficaces pour déterminer les Synodontis fossiles, il est nécessaire de compléter la revue du matériel
fossile de ce genre si I’on souhaite comparer les diversités passées des différents bassins entre elles et
avec I’actuel.

Pour ce qui est du matériel existant, les trés riches collections du Miocéne supérieur et du
Pliocéne du Lac Turkana, et celles du Pliocene de I’Omo doivent étre revues (une mission au Musée
national d’Ethiopie est prévue pour ce mois de juillet). La comparaison de ces Synodontis anciens de
I’Est de la zone Nilo-Soudanaise avec ceux du Tchad éclairera les liens entre ces deux régions « a
hominidés ».

Les fouilles en cours dans des sites néogénes en Libye et de nouvelles collectes dans les dépbts
miocenes de Tunisie et pliocénes d’Egypte devraient permettre de mettre au jour du nouveau matériel
de Synodontis. Un des enjeux de ces nouveaux chantiers est de déméler les relations entre le bassin
tchadien et ces bassins du Nord de I’ Afrique pendant le Néogéne.

Enfin, dans le cas particulier des Synodontis pléistocenes du Sinda, le matériel mérite d’étre
revu en détail aprés la préparation d’un matériel de comparaison incluant les espéces actuelles du Rift
Albert-Edouard. Ensuite, c’est I’ensemble de I’ichtyofaune associée dans les niveaux a Synodontis qui
doit étre reconsidérée pour voir si le renouvellement d’espéces qui a apparemment affecté ce genre
concerne I’ichtyofaune pour tout ou partie.
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mésethmoid [éthmoide . . plaque nucale
. frontal parieto-supraoccipital J
e latéral antérieure
ED large groupe 4, nov. 4 groupe 2, nov. 2 groupe 2, nov. 2 ?
TM208.01.01 groupe 4, nov. 4 groupe 2, nov. 2 absente
TM32.04.98 morphe 1 plutot étroit groupe 4, nov. 4 groupe 2, nov. 2 absente
TM92.06.70 morphe 2 large groupe 3, nov. 3 groupe 1, aff. S. sorex groupe 2, nov. 2 ?
% TM266.02.120 large groupe 3, nov. 3 groupe 1, aff. S. sorex groupe 4, cf. S. schall
o
€ [TM242.04.48 morphe 2 7 > moyen groupe 1, aff. S. absent absente
8 morphe 3 membranaceus
g TM90.04.27(1) moyen groupe 1, aff. S. absent absente
n membranaceus
8 groupe 2, aff. S.
é TM337.04.03(2) schall, S. clarias, S. [groupe 1, aff. S. sorex groupe 4, cf. S. schall
G nigrita, S. ocellifer
plaque
nucale cleithrum épine dorsale
postérieure
ED absent absent
] . groupe 1, 2 et 3, nov.
E TM208.01.01 morphe 4 et 5 |groupe 1+2, cf. S. clarias 14243 7
g’ TM32.04.98 morphe 1 ou 2 |absent absent
§ TM92.06.70 morphe 2 groupe 7, nov. 7 nov. 4, téte articulaire
= large
» | TM266.02.120 morphe 2 absent absent
8 TM242.04.48 groupe 3+4, nov. 3+4 absent
(% TM90.04.27(1) morphe 3 rapp. groupe 3+4, nov. 3+4 absent
G |TM337.04.03(1)  |morphe 4 et 5 |absent absent
£ o [T™M151.01.01(2) [morphe 2
\% ?g TM90.01.55(4) morphe 2 ? > morphe 3
£ & |TM337.04.05 morphe 2
° TM151.01.04(1) "moyen" (frontal, groupe 2)
o TM266.04.48 "moyen" > espéce 1
‘© T [T™M90.04.27(3) "moyen" > espece 2
E \© [TM337.04.05(1)  |'trés large"
D 8 [TM337.04.05(2) |'large" > espéce 1?
TM90.01.55(1) groupe 1, aff. S. membranaceus
TM197.01.01(1) groupe 4, nov. 4
TM197.01.01(2) groupe 2, aff. S. schall, S. clarias, S. nigrita, S. ocellifer
TM197.01.01(3) groupe 4, nov. 4
TM266.04.48 groupe 3, nov. 3 (ethmoide latéral moyen) > espéce 1
TM337.04.05(1) groupe 1, aff. S. membranaceus
TM337.04.05(2) groupe 4, nov. 4 (ethmoide latéral large)
TM337.04.05(3) groupe 3, nov. 3 > espece 1
TM337.04.05(4) groupe 1, aff. S. membranaceus
TM337.04.05(5) groupe 3, nov. 3 > espece 1
TM337.04.05(6) groupe 3, nov. 3 > espece 1
TM337.04.04(1) groupe 4, nov. 4
TM337.04.04(2) groupe 3, nov. 3 > espece 1
% [TM337.04.04(3) |groupe 3, nov. 3 > espece 1
% TM337.04.04(4) groupe 1, aff. S. membranaceus
% TM151.01.04(1) groupe 2, aff. S. schall, S. clarias, S. nigrita, S. ocellifer (ethmoide latéral moyen)
4= [TM387.06.03(1) groupe 4, nov. 4
2 TM203.01.05(2) groupe 1, aff. S. sorex
8 |TM337.04.05(3) |groupe 1, aff. S. sorex
8  |T™M337.04.05(2) |[groupe 1, aff. S. sorex
§- = [TM337.04.04(2)  |groupe 2, nov. 2
»n = |TM151.01.04(2) groupe 2, nov. 2

Annexe 1. Distribution des pieces fossiles dans les différents groupes morphologiques reconnus (a suivre).




plaques nucales antérieures

TM197.01.01(1)
TM203.01.05(2)
TM266.06.48

TM337.04.03(2)
TM337.04.03(3)
TM337.04.03(5)
TM337.04.04(5)
TM337.04.04(6)
TM337.04.04(9)

TM337.04.05(7)

TM337.04.05(8)

groupe 4, cf. S. schall

groupe 2, nov. 2 ? > groupe 4, cf. schall ?
groupe 4, cf. S. schall

groupe 1, aff. S. membranaceus
groupe 4, cf. S. schall

groupe 4, cf. S. schall

groupe 4, cf. S. schall

groupe 4, cf. S. schall

groupe 4, cf. S. schall

groupe 3, aff. S. violaceus, S. courteti,
S. filamentosus, S. nigrita

groupe 3, aff. S. violaceus, S. courteti,
S. filamentosus, S. nigrita

TM32.04.52 morphe 1
TM151.01.01(2) morphe 4 et 5
TM151.01.01(2) morphe 4 et 5
* TM266.06.48 morphe 2
% TM337.04.05(7) morp.he 4eth (plaqug n.ucale anterleure .groupe 3,
S 8 aff. violaceus, courteti, f||amelnt'osus,"n|gr|ta)
g = TM337.04.03(2) morphe 3 (plaque ntjcale antérieure "groupe 1,
n O aff. membranaceus")
g LEJ TM387.06.03(1)  [morphe 1
g @ |TM387.06.03(2)  |morphe 1
o O.|TM387.06.03(3) morphe 1
TM32.04.49(1) groupe 1+2, cf. S. clarias
TM32.04.54(1) groupe 1+2, cf. S. clarias
TM32.04.74(1) groupe 1+2, cf. S. clarias
TM90.01.55(1) groupe 3+4, nov. 3+4
TM90.04.52(1) groupe 1+2, cf. clarias
TM90.04.52(2) groupe 3+4, nov. 3+4
TM90.04.54(1) groupe 1+2, cf. clarias
TM90.99.51(3) groupe 3+4, nov. 3+4
TM151.01.04(1) groupe 5, cf. schall
TM197.01.01(1) groupe 3+4, nov. 3+4
TM197.01.01(2) groupe 1+2, cf. clarias
TM197.01.01(3) groupe 1+2, cf. clarias
TM203.01.05(2) groupe 1+2, cf. clarias
TM203.01.05(3) groupe 1+2, cf. clarias
TM203.01.05(8) groupe 1+2, cf. S. clarias
TM217(1) groupe 5, cf. S. schall
TM337(1) groupe 3'+4', nov. 3'+4'?
TM337.03(1) groupe 3+4, nov. 3+4
TM337.04.03(2) groupe 3+4, nov. 3+4
TM337.04.03(2) groupe 3+4, nov. 3+4
TM337.04.03(4) groupe 3+4, nov. 3+4
TM337.04.03(5) groupe 3+4, nov. 3+4
TM337.04.03(6) groupe 3+4, nov. 3+4
TM337.04.03(7) groupe 3+4, nov. 3+4
TM337.04.03(8) groupe 6, cf. S. nigrita, S.
eupterus
TM337.04.04(1) groupe 3+4, nov. 3+4
TM337.04.04(2) groupe 3'+4', nov. 3'+4'?
TM337.04.04(3) groupe 3+4, nov. 3+4
TM337.04.04(4) groupe 6, cf. nigrita, eupterus
TM337.04.05(2) groupe 3+4, nov. 3+4
TM337.04.05(4) groupe 3+4, nov. 3+4
TM337.04.05(6) groupe 3+4, nov. 3+4
& | TM337.04.05(7) groupe 3'+4', nov. 3'+4'?
?, TM337.04.05(8)  |groupe 3+4, nov. 3+4
‘< TM387.06.03(1) groupe 1+2, cf. clarias
& | TM387.06.03(2) groupe 1+2, cf. S. clarias
5 [TM387.06.03(3)  [groupe 1+2, cf. clarias
G |TM387.06.03(5) groupe 1+2, cf. S. clarias

Annexe 1. Distribution des piéces fossiles dans les différents groupes morphologigues reconnus (a suivre).




variables quantitatives

caracteres discrets

Annexe 1. Distribution des pieces fossiles dans les différents groupes morphologiques reconnus.

TM337.04.04(2) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3? corps droit
TM337.04.04(2) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3? corps droit
TM337.04.04(3) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3? corps droit
TM337.04.05(1) |groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3 ? corps droit, présence d'un créte lisse
TM337.04.05(2) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3 ? moitié proximal droite
TM337.04.05(4) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3? corps droit
TM337.04.05(3) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3? corps droit
TM337.04.05(6) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3? moitié proximal droite
TM337.04.05(7) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3 ? corps droit, créte haute
TM337.04.05(8) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3? corps droit
TM337.04.03(2) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3? corps droit
TM337.04.03(2) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3? corps droit
TM337.04.03(3) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3 ? moitié proximal droite
TM337.04.03(4) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3? corps droit
TM151.01.04 groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3 ? corps droit, présence d'une créte tuberculée
TM197.01.01 groupe 1, 2 et 3, nov. 14243 2 coArps trés Iég(‘?rement courbe, présence d'une
créte tuberculée
TM32.04.52(1) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3 2 corp; droit, présence d‘une’créte lisse ?, le bord
proximal des processus latéraux est rentrant
% TM32.04.52(3) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3 2 corp; droit, présence d‘une’créte lisse ?, le bord
2 proximal des processus latéraux est rentrant
_8 TM90.01.55(1) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3 ? corps droit, présence d'un créte haute et lisse
o |TM90.01.55(2) groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3 ? corps droit, présence d'un créte haute et lisse
g_ TM208.01.01 groupe 1, 2 et 3, nov. 1+2+3 ? présence d'une créte tuberculée
O | TM337.04.05(9) manquant corps présentant une courbure marquée
TM90.01.55(1) groupe 1+2, nov. 1+2
TM90.01.55(2) groupe 3, aff. S. batensoda
TM90.04.54(11) |groupe 1+2, nov. 1+2
TM151.01.04(2) groupe 1+2, nov. 1+2
TM208.01.01(1) |groupe 1+2, nov. 1+2
TM208.01.01(2) groupe 1+2, nov. 1+2
@ [TM217 groupe 1+2, nov. 1+2
© [TM337(1) groupe 1+2, nov. 1+2
£ |T™m337(8) groupe 4, nov. 4
8_ TM337(12) groupe 1+2, nov. 1+2
o |TM337.04.03(1)  |groupe 1+2, nov. 1+2
.g_ TM387(1) groupe 1+2, nov. 1+2
O | TM387(2) groupe 1+2, nov. 1+2




Annexe 2. Valeurs des variables morphométriques définies pour le frontal (voir texte),
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. membranaceus
. membranaceus
. membranaceus
. membranaceus

membranaceus

. membranaceus
. membranaceus
. membranaceus
. membranaceus
. membranaceus

membranaceus

. membranaceus

sorex
sorex
sorex
sorex
sorex
sorex
sorex
sorex
sorex
sorex
sorex
sorex
sorex

. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. batensoda
. nigrita
. nigrita
. nigrita
. nigrita
. nigrita
. nigrita
. nigrita
. nigrita
. nigrita
. higrita
. nigrita
. nigrita

29
a4
32
30
31

204

205

207

208

209

210

186
34
35
36
37
46
91
92

113

114

115

124

126

125

10
11
12
13
14
88
89
90
177
178
179
180
181
182
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63

()
1,26
1,24
1,32
1,33
1,33
1,26
1,27
1,30
1,33
1,29
1,27
1,31
1,25
1,16
1,15
1,19
1,18
1,13
1,21
1,18
1,19
1,20
1,21
1,20
1,12
1,26
1,30
1,26
1,24
1,25
1,27
1,23
1,27
1,32
1,30
1,27
1,27
1,32
1,30
1,27
1,23
0,97
1,06
1,05
1,07
1,06
1,00
1,05
1,07
1,03
1,07
0,99
1,01

2
0,23
0,22
0,35
0,40
0,36
0,10
0,19
0,26
0,21
0,23
0,15
0,25
0,39
0,34
0,39
0,53
0,44
0,46
0,46
0,38
0,43
0,49
0,44
0,43
0,39
0,17
0,19
0,06
0,05
0,10
0,12
0,17
0,05
0,10
0,03
-0,15
-0,01
-0,03
-0,01
0,03
0,03
-0,24
-0,17
-0,19
-0,21
-0,26
-0,16
-0,35
-0,18
-0,29
-0,28
0,22
-0,20

(©)
0,29
0,22
0,23
0,19
0,23
0,40
0,27
0,39
0,35
0,33
0,39
0,22
0,18
0,09
0,20
-0,07
-0,01
0,12
-0,02
0,08
0,02
-0,05
0,04
0,13
0,05
0,32
0,46
0,38
0,39
0,38
0,41
0,26
0,48
0,53
0,42
0,62
0,43
0,49
0,56
0,46
0,44
0,15
0,18
0,27
0,28
0,24
0,15
0,24
0,06
0,15
0,14
0,10
-0,01

chez les spécimens actuels et fossiles (a suivre).

(4)
0,15
0,06
0,04
0,17
0,12
0,01
0,05
0,09
0,11
0,05
0,05
0,16
-0,49
-0,34
-0,51
-0,32
-0,29
-0,44
-0,26
-0,48
-0,49
-0,51
-0,44
-0,34
-0,41
0,01
0,02
0,02
0,05
0,07
0,03
0,14
-0,09
-0,19
-0,01
0,21
-0,05
-0,06
0,00
0,21
0,17
-0,02
-0,20
-0,23
-0,18
0,17
0,16
0,11
-0,02
0,11
-0,05
-0,02
-0,03

©)
-0,10
0,06
-0,06
-0,05
-0,02
-0,02
0,02
-0,07
-0,06
-0,03
-0,06
0,02
0,20
0,23
0,21
0,23
0,27
0,22
0,27
0,23
0,22
0,24
0,25
0,18
0,22
-0,17
-0,21
-0,13
-0,16
-0,10
-0,18
-0,21
-0,17
-0,07
-0,11
-0,18
-0,14
-0,18
-0,14
-0,17
-0,15
0,07
0,02
0,04
0,02
0,00
0,08
0,12
0,11
0,09
0,04
-0,01
0,06

(6)
-0,21
-0,17
-0,16
-0,17
-0,13
-0,22
-0,21
-0,28
-0,24
-0,25
-0,29
-0,13
0,03
0,06
0,07
0,16
0,18
0,15
0,20
0,11
0,14
0,15
0,14
-0,02
0,04
-0,42
-0,37
-0,35
-0,35
-0,36
-0,36
-0,33
-0,33
-0,53
-0,43
-0,51
-0,33
-0,42
-0,47
-0,42
-0,40
0,16
0,14
0,05
0,08
0,08
0,15
0,21
0,21
0,10
0,12
0,08
0,10

™)
0,07
0,00
0,09
0,07
0,11
0,01
0,04
0,05
0,00
0,03
-0,04
-0,02
0,19
0,32
0,29
0,32
0,39
0,20
0,28
0,34
0,36
0,35
0,32
0,17
0,27
0,05
0,01
0,12
0,07
0,01
0,10
0,03
0,14
0,11
0,06
0,19
0,17
0,08
-0,01
0,09
0,19
0,35
0,41
0,45
0,33
0,42
0,42
0,47
0,42
0,43
0,40
0,41
0,38

®)
-1,43
-1,38
-1,49
-1,60
-1,65
-1,21
-1,29
-1,22
-1,45
-1,27
-1,12
-1,63
-1,57
-1,58
-1,55
-2,04
-1,98
-1,70
-2,02
-1,65
-1,71
-1,82
-1,81
-1,43
-1,50
-0,94
-0,98
-0,88
-0,94
-1,04
-0,90
-1,05
-1,02
-0,88
-0,97
-0,78
-1,16
-1,01
-0,73
-0,93
-0,99
-1,31
-1,34
-1,43
-1,26
-1,16
-1,37
-1,63
-1,69
-1,46
-1,33
-1,34
-1,28

9)
-0,38
-0,25
-0,41
-0,46
-0,48
-0,32
-0,33
-0,60
-0,32
-0,39
-0,31
-0,35
-0,16
-0,27
-0,24
-0,07
-0,32
-0,21
-0,26
-0,21
-0,21
-0,09
-0,06
-0,24
-0,10
-0,29
-0,34
-0,37
-0,31
-0,27
-0,45
-0,31
-0,31
-0,35
-0,35
-0,21
-0,21
-0,21
-0,30
-0,07
-0,18
-0,28
-0,33
-0,22
-0,32
-0,44
-0,35
-0,24
-0,27
-0,24
-0,33
-0,24
-0,32

(10)
0,11
0,00
0,09
0,14
0,13
-0,01
-0,02
0,07
0,08
0,02
-0,03
0,18
-0,03
-0,01
-0,02
0,06
0,14
0,07
0,14
0,01
0,05
0,04
-0,07
-0,08
-0,07
0,00
-0,08
-0,11
-0,03
-0,03
-0,04
0,06
-0,02
-0,04
0,06
-0,04
0,03
0,02
-0,21
-0,04
0,00
0,17
0,24
0,20
0,19
0,23
0,24
0,26
0,29
0,30
0,20
0,26
0,27



. clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
clarias
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
schall
filamentosus
. filamentosus
. filamentosus
. filamentosus
. filamentosus

Annexe 2. Valeurs des variables morphométriques définies pour le frontal (voir texte),

193
193
22
188
200
199
198
197
196
195
194
1
26
27
97
98
99
102
103
107
123
135
136
137
138
139
141
151
152
154
155
159
160
163
164
170
171
172
173
116
118
119
128
129

()
1,10
1,08
1,07
1,10
1,06
1,09
1,06
1,10
1,07
1,11
1,11
1,09
1,16
1,08
1,13
1,11
1,12
1,11
1,10
1,09
1,12
1,13
1,10
1,15
1,13
1,08
1,10
1,14
1,15
1,21
1,17
1,19
1,16
1,13
1,19
1,16
1,18
1,20
1,18
1,15
1,13
1,14
1,14
1,15
1,20
1,19
1,19
1,14
1,24
1,25
1,29
1,25
1,29

@
0,00
-0,07
-0,04
0,00
-0,03
0,06
-0,06
-0,03
-0,07
0,00
-0,03
0,12
0,13
-0,27
0,05
0,11
0,06
-0,11
-0,38
-0,01
-0,16
0,02
-0,04
0,02
-0,05
-0,12
-0,23
-0,06
-0,21
0,24
0,10
-0,06
0,14
0,03
0,20
0,16
-0,10
-0,11
-0,03
0,02
-0,33
-0,18
0,06
-0,23
0,02
0,02
0,04
-0,06
-0,16
-0,09
-0,20
-0,19
-0,06

(©)
0,20
0,15
0,14
0,18
0,16
0,12
0,09
0,13
0,12
0,05
0,03
0,17
0,08
0,18
0,08
-0,03
0,04
0,13
0,27
0,16
0,12
0,18
0,16
0,22
0,21
0,30
0,21
0,10
0,17
0,20
0,05
0,17
0,18
0,22
0,28
0,14
0,29
0,23
0,25
0,20
0,34
0,24
0,21
0,34
0,25
0,31
0,38
0,06
0,54
0,49
0,61
0,59
0,58

chez les spécimens actuels et fossiles (a suivre).

4)
0,00
-0,06
0,02
-0,03
-0,08
-0,08
0,07
0,11
0,02
0,02
0,01
-0,01
-0,10
0,09
0,04
0,18
0,06
-0,03
-0,07
-0,01
0,04
0,16
0,14
-0,17
-0,13
-0,21
-0,16
-0,05
0,04
-0,23
-0,01
-0,05
-0,14
-0,21
-0,27
-0,12
-0,07
0,10
0,09
-0,14
0,15
-0,10
-0,07
-0,09
-0,07
-0,12
-0,25
0,14
-0,09
-0,18
-0,07
-0,09
-0,12

©)
0,11
0,09
0,15
0,15
0,13
0,10
0,11
0,10
0,12
0,21
0,17
0,08
0,25
0,16
0,18
0,22
0,20
0,17
0,16
0,13
0,03
-0,04
-0,01
0,04
-0,04
-0,05
0,02
0,11
0,05
0,10
0,08
0,06
0,07
0,16
0,08
0,12
0,00
0,00
0,03
0,13
0,05
0,02
0,04
0,08
0,03
-0,04
0,05
0,16
-0,15
-0,20
-0,20
-0,33
-0,27

(6)
0,01
-0,01
0,13
0,08
0,07
0,06
0,03
0,03
0,01
0,17
0,12
0,03
0,13
0,06
0,15
0,16
0,18
0,11
0,04
0,07
-0,03
-0,13
-0,05
0,00
-0,09
-0,13
-0,03
0,03
-0,03
0,00
0,05
0,01
0,03
0,02
0,01
0,05
-0,04
0,00
-0,04
0,14
0,06
0,02
0,00
0,15
-0,02
-0,14
-0,01
0,14
-0,41
-0,49
-0,49
-0,54
-0,60

(7
0,24
0,31
0,32
0,31
0,34
0,27
0,30
0,25
0,31
0,36
0,31
0,24
0,28
0,28
0,36
0,32
0,37
0,33
0,32
0,33
0,34
0,25
0,32
0,34
0,34
0,38
0,36
0,37
0,33
0,32
0,35
0,40
0,33
0,29
0,36
0,31
0,37
0,38
0,35
0,43
0,43
0,38
0,37
0,40
0,37
0,29
0,32
0,44
0,27
0,31
0,23
0,17
0,26

(8)
-1,33
-1,25
-1,50
-1,52
-1,32
-1,49
-1,41
-1,41
-1,34
-1,79
-1,52
-1,42
-1,76
-1,38
-1,68
-1,86
-1,90
-1,56
-1,18
-1,42
-1,46
-1,39
-1,36
-1,44
-1,31
1,12
-1,21
-1,68
-1,49
-1,58
-1,65
-1,81
-1,80
-1,53
-1,66
-1,58
-1,52
-1,76
-1,52
1,72
-1,70
-1,63
-1,63
-1,83
-1,64
-1,36
-1,47
-1,89
-1,20
-1,02
-1,03
-0,90
-0,92

9
-0,45
-0,42
-0,47
-0,46
-0,42
-0,42
-0,52
-0,43
-0,46
-0,40
-0,43
-0,49
-0,37
-0,29
-0,54
-0,35
-0,37
-0,36
-0,36
-0,43
-0,25
-0,29
-0,46
-0,29
-0,28
-0,25
-0,19
-0,24
-0,25
-0,35
-0,24
-0,21
-0,09
-0,11
-0,26
-0,38
-0,33
-0,33
-0,45
-0,45
-0,39
-0,13
-0,32
-0,25
-0,30
-0,20
-0,24
-0,48
-0,12
-0,12
-0,19
0,04
-0,18

(10)
0,11
0,17
0,17
0,19
0,10
0,28
0,33
0,16
0,21
0,28
0,23
0,19
0,20
0,10
0,24
0,15
0,24
0,22
0,10
0,10
0,24
0,11
0,19
0,12
0,20
0,13
0,14
0,29
0,24
0,10
0,10
0,29
0,12
-0,01
0,06
0,14
0,22
0,30
0,13
0,25
0,27
0,23
0,20
0,27
0,17
0,06
0,01
0,35
0,10
0,05
0,04
0,01
0,02



. filamentosus
. filamentosus
. courteti
courteti
courteti
courteti
courteti
courteti
courteti
courteti
courteti
violaceus
violaceus

. violaceus
violaceus
violaceus
violaceus
violaceus
violaceus

. violaceus
violaceus
ocellifer
ocellifer
ocellifer

. ocellifer

. ocellifer

. eupterus

. eupterus
TM266.02.120
TM266.06.48
TM90.04.27.1
TM90.01.55(1)
TM32.04.98
TM387.06.03(1)
TM151.01.04.1
TM208.01.01
TM337.04.05.1
TM337.04.05.2
TM337.04.05.3
TM337.04.05.4
TM337.04.05.5
TM337.04.05.6
TM337.04.04.1
TM337.04.04.2
TM337.04.04.3
TM337.04.04.4
TM337.04.03.1(a)
TM197.01.01(1)
TM197.01.01(2)
TM197.01.01(3)
TM242.04.48
ED
TM92.06.70
KB3.97.47
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Annexe 2. Valeurs des variables morphométriques définies pour le frontal (voir texte),

ne
42
49
120
185
189
101
87
202
203
39
184
131
121
130
132
167
133
168
201
122
166
144
146
147
148
149
211
212

()
1,20
1,23
1,35
1,39
1,32
1,36
1,35
1,27
1,36
1,34
1,34
1,24
1,27
1,33
1,33
1,27
1,26
1,32
1,25
1,25
1,30
117
1,08
111
1,09
1,16
1,10
111
1,12
1,08
1,21
1,20
1,22
1,14
1,12
1,10
1,19
1,06
1,08
1,22
1,10
1,05
1,08
1,13
1,08
1,19
1,10
1,04
1,08
1,05
1,21
1,13
1,06
1,15

@
-0,01
-0,05
0,47
0,57
0,49
0,60
0,57
0,47
0,62
0,55
0,46
0,49
0,43
0,53
0,46
0,37
0,47
0,45
0,43
0,47
0,42
-0,15
-0,18
-0,21
-0,17
-0,21
-0,18
-0,08
-0,03
-0,21
0,07
-0,09
0,23
0,14
-0,10
-0,10
0,01
-0,01
-0,54
0,20
-0,32
-0,43
0,18
-0,43
-0,31
-0,12
-0,34
-0,07
-0,39
-0,17
-0,09
0,03
-0,23
-0,07

chez les spécimens actuels et fossiles.

(©)
0,51
0,57
0,24
0,33
0,17
-0,02
0,08
0,01
0,12
0,13
0,16
0,34
0,27
0,31
0,34
0,23
0,19
0,15
0,18
0,13
0,22
0,30
0,17
0,28
0,16
0,31
0,35
0,19
0,00
0,10
0,30
0,31
-0,20
-0,26
0,15
-0,07
0,32
-0,18
0,28
0,25
0,18
0,14
-0,04
0,19
0,17
0,35
0,26
-0,11
0,12
-0,11
0,31
-0,18
0,07
-0,20

4)
-0,42
-0,35
-0,15
-0,19
-0,06
0,07
0,06
-0,04
0,04
0,00
0,02
-0,33
-0,42
-0,30
-0,32
-0,09
-0,28
-0,18
-0,27
-0,41
-0,06
-0,03
0,09
-0,13
0,02
-0,05
-0,01
-0,08
0,22
0,12
-0,02
0,02
0,45
0,27
-0,01
0,29
0,00
0,25
0,24
0,09
0,31
0,29
0,17
0,32
0,31
0,06
0,01
0,28
0,16
0,29
-0,02
0,26
0,12
0,23

©)
-0,28
-0,24
0,05
-0,02
0,13
0,10
0,13
0,13
0,06
0,14
0,05
0,04
0,09
0,05
0,04
0,00
-0,01
0,01
0,05
0,13
-0,01
0,01
0,02
0,01
0,01
0,00
-0,10
0,04
0,05
0,11
-0,08
0,05
0,27
0,28
0,06
0,14
0,00
0,38
-0,04
-0,02
0,04
0,16
0,33
0,03
0,02
0,04
0,06
0,27
0,09
0,27
0,01
0,15
0,14
0,23

(6)
-0,46
-0,51
-0,07
-0,16
-0,01
0,06
0,06
0,05
0,03
0,09
-0,01
-0,24
0,00
-0,15
-0,21
-0,21
-0,13
-0,13
-0,04
-0,01
-0,13
-0,05
0,01
-0,05
0,01
0,02
-0,20
-0,01
0,10
0,08
-0,26
-0,09
0,29
0,29
-0,04
0,15
-0,21
0,38
-0,07
-0,11
0,07
0,17
0,36
-0,02
0,02
-0,10
0,01
0,26
0,07
0,30
-0,19
0,16
0,14
0,15

(7
0,28
0,29
0,19
0,12
0,23
0,20
0,19
0,22
0,16
0,21
0,26
0,25
0,27
0,17
0,16
0,20
0,28
0,22
0,30
0,31
0,20
0,40
0,41
0,43
0,44
0,38
0,22
0,27
0,44
0,43
0,19
0,17
0,44
0,45
0,34
0,39
0,17
0,52
0,37
0,21
0,41
0,49
0,54
0,33
0,36
0,21
0,38
0,45
0,34
0,49
0,17
0,48
0,49
0,34

(8)
0,72
-0,82
-1,70
1,77
-1,88
2,11
-2,07
-1,82
-1,95
2,07
-2,05
-1,36
-1,58
-1,58
-1,35
-1,53
-1,49
-1,56
-1,38
-1,49
-1,57
-1,50
-1,42
-1,36
-1,59
-1,59
-1,04
-1,30
-1,69
-1,58
-1,15
-1,35
-2,64
2,44
-1,37
-1,92
-1,13
2,43
-1,23
-1,59
-1,85
-1,88
-2,66
-1,46
-1,57
-1,35
-1,45
2,10
-1,50
2,19
-1,26
2,15
-1,61
-1,84

9
0,05
0,01
-0,40
-0,26
-0,40
-0,45
-0,53
-0,42
-0,50
-0,44
-0,39
-0,27
-0,17
-0,18
-0,31
-0,29
-0,32
-0,29
-0,52
-0,43
-0,41
-0,37
-0,43
-0,31
-0,30
-0,22
-0,07
-0,19
-0,72
-0,57
-0,38
-0,33
-0,59
-0,34
-0,35
-0,37
-0,42
-0,34
-0,42
-0,24
-0,39
-0,42
-0,35
-0,51
-0,49
-0,40
-0,32
-0,42
-0,21
-0,36
-0,27
-0,37
-0,68
-0,36

(10)
-0,15
0,12
0,01
0,00
0,02
0,18
0,16
0,13
0,05
0,05
0,16
-0,16
-0,15
0,17
0,14
0,05
0,03
0,01
0,00
0,04
0,05
0,22
0,25
0,24
0,33
0,20
-0,07
0,05
0,53
0,44
0,12
0,11
0,54
0,46
0,20
0,38
0,08
0,37
0,33
-0,01
0,44
0,44
0,38
0,40
0,39
0,11
0,29
0,40
0,24
0,41
0,13
0,49
0,50
0,38



(A) Facteur 1  Facteur2  Facteur3 Facteur4 Facteur5  Facteur 6

1) 0,09 0,17 0,04 0,18 0,05 0,02
o) 0,00 0,00 0,00 0,01 0,15
3) 0,17 0,04 0,00 0,02 0,13 0,34
4) 0,00 0,07 0,41 0,03 0,19 0,02
(5) 0,16 0,06 0,01 0,07 0,02 0,25
) 0,00 0,00 0,01 0,01 0,05
) 0,12 0,06 0,09 0,05 0,24 0,01
(8) 0,13 0,10 0,01 0,28 0,00 0,07
9) 0,02 0,00 0,37 0,22 0,33 0,00
(20) 0,11 0,10 0,05 0,14 0,02 0,10
(B) Facteur 1  Facteur2  Facteur3 Facteur4 Facteur5  Facteur 6
S. membranaceus 29 1,53 -0,25 2,10 -0,32 0,50 0,22
S. membranaceus 44 1,43 -1,04 0,94 0,30 1,66 -0,33
S. membranaceus 32 1,26 -1,20 1,86 -0,31 0,04 0,42
S. membranaceus 30 0,89 -1,28 2,85 -0,50 0,24 0,47
S. membranaceus 31 0,61 -1,28 2,62 -0,42 -0,17 0,09
S. membranaceus 204 2,44 -0,31 0,97 0,49 0,68 -0,68
S. membranaceus 205 1,82 -0,81 1,15 0,48 0,88 -0,33
S. membranaceus 207 2,15 -0,48 2,88 0,83 -0,90 -0,12
S. membranaceus 208 2,17 -0,74 1,81 -0,61 0,70 -0,29
S. membranaceus 209 2,13 -0,73 1,59 0,41 0,35 -0,18
S. membranaceus 210 3,00 -0,42 1,22 0,58 0,90 -0,40
S. membranaceus 186 0,82 -1,05 2,42 -0,70 1,10 -0,08
S. sorex 34 -0,10 -2,59 -2,20 0,38 0,16 -0,33
S. sorex 35 -1,27 -1,79 -1,57 0,86 0,00 -0,12
S. sorex 36 -0,83 -1,99 -2,37 0,96 -0,44 -0,27
S. sorex 37 -2,35 -2,83 -2,02 -0,88 1,14 0,46
S. sorex 46 -3,03 -2,14 -0,85 -0,13 -0,29 0,15
S. sorex 91 -1,42 -2,21 -1,85 0,60 0,37 0,07
S. sorex 92 -2,69 -2,54 -0,69 -0,37 0,45 0,05
S. sorex 113 -1,51 -2,17 -2,38 0,52 -0,21 0,06
S. sorex 114 -1,89 -2,33 -2,29 0,25 -0,25 0,40
S. sorex 115 -2,09 -2,77 -2,84 -0,23 0,41 0,57
S. sorex 124 -1,39 -2,83 -2,88 -0,11 0,78 -0,20
S. sorex 126 0,07 -2,31 -1,40 1,11 0,49 -0,05
S. sorex 125 -0,84 -2,00 -2,72 0,87 0,99 0,20
S. batensoda 8 3,36 0,11 0,89 0,43 0,55 0,78
S. batensoda 9 4,05 -0,19 1,13 0,51 0,17 0,08
S. batensoda 10 3,30 0,31 0,76 1,07 0,00 -0,03
S. batensoda 11 3,25 0,61 0,90 0,56 0,47 0,20
S. batensoda 12 3,23 0,13 0,91 0,42 0,98 -0,09
S. batensoda 13 3,33 0,34 1,50 0,96 -0,48 0,25
S. batensoda 14 2,75 0,44 1,61 0,12 1,02 1,09
S. batensoda 88 3,28 0,45 0,26 0,18 -0,53 -0,07
S. batensoda 89 3,96 -0,08 0,14 0,67 -1,02 -0,27
S. batensoda 90 3,25 0,42 1,15 0,28 -0,13 0,10
S. batensoda 177 4,38 1,35 -1,01 0,11 -0,80 -0,38
S. batensoda 178 2,79 0,64 -0,02 -0,53 0,10 -0,08
S. batensoda 179 3,86 0,56 0,21 -0,47 0,15 -0,13
S. batensoda 180 5,04 0,25 0,52 1,18 0,37 -0,89
S. batensoda 181 3,98 0,35 -1,30 -0,27 0,56 0,23
S. batensoda 182 3,12 0,70 -0,85 -0,08 -0,14 0,33
S. nigrita 52 -1,81 2,11 -0,61 0,93 0,83 0,00
S. nigrita 53 -1,68 1,69 -0,80 0,36 -0,59 0,39
S. nigrita 54 -1,29 1,73 -1,64 -0,17 -0,43 -0,04
S. nigrita 55 -0,81 1,72 -0,69 0,58 -0,40 -0,12
S. nigrita 56 -1,27 2,25 -0,29 0,95 -1,18 0,30
S. nigrita 57 -2,25 1,81 -0,75 0,74 -0,27 0,32
S. nigrita 58 -2,49 2,06 -1,08 -0,51 -0,10 -0,74

Annexe 3. Données de l'analyse en composantes principales des frontaux : (A) poids des variables et
(B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs (a suivre).



Facteur 1 Facteur 2 Facteur 3 Facteur 4 Facteur 5 Facteur 6

S. nigrita 59 -2,93 1,39 -0,29 -0,56 0,47 0,17
S. nigrita 60 -2,30 2,18 -0,95 -0,21 0,20 0,15
S. nigrita 61 -1,66 1,91 -0,27 0,35 0,03 0,07
S. nigrita 62 -1,83 2,44 -0,62 0,03 0,61 0,85
S. nigrita 63 -2,30 1,96 -0,17 0,65 0,64 1,00
S. clarias 2 -0,81 0,62 0,83 1,27 0,07 -0,28
S. clarias 3 -1,11 1,14 0,32 1,10 -0,11 0,26
S. clarias 4 -2,04 0,79 0,88 0,99 -0,04 -0,37
S. clarias 5 -1,75 0,56 0,77 0,78 -0,34 -0,34
S. clarias 17 -1,41 0,81 0,00 1,36 -0,12 -0,12
S. clarias 18 -1,82 0,63 0,72 0,51 -0,14 0,47
S. clarias 19 -2,15 1,43 1,63 0,80 -0,16 0,54
S. clarias 20 -1,24 0,83 1,23 0,82 0,52 -0,06
S. clarias 21 -1,63 1,20 0,91 1,04 -0,02 0,19
S. clarias 193 -3,07 0,36 0,81 -0,09 0,17 -0,19
S. clarias 193 -2,39 0,54 0,87 0,63 0,31 0,16
S. clarias 22 -1,21 0,44 1,18 1,05 -0,17 0,24
S. clarias 188 -2,38 -0,71 0,33 0,14 0,20 -0,39
S. clarias 200 -1,12 1,41 0,13 0,64 1,18 -0,93
S. clarias 199 -2,76 0,28 1,54 0,56 -0,57 -0,11
S. clarias 198 -2,85 -0,28 1,09 -0,01 1,31 -0,27
S. clarias 197 -3,08 0,05 0,81 -0,40 0,38 -0,27
S. clarias 196 -2,05 0,76 0,30 0,26 0,20 -0,34
S. clarias 195 -0,77 1,71 -0,30 1,17 0,01 -1,15
S. clarias 194 -1,46 0,63 0,44 1,08 -0,02 -0,30
S. schall 1 -1,16 1,47 0,11 -0,58 0,66 0,39
S. schall 26 0,10 0,96 0,88 -0,10 0,98 0,37
S. schall 27 -0,86 1,44 1,47 0,45 -0,04 0,41
S. schall 97 -0,55 0,38 -0,67 0,05 -0,24 0,01
S. schall 98 -0,29 1,21 -0,45 -0,16 -0,22 0,66
S. schall 99 0,27 1,75 -1,34 0,37 -0,50 0,48
S. schall 102 -0,34 1,61 -1,35 0,10 0,25 0,14
S. schall 102 -1,98 0,78 -0,20 -0,93 0,34 0,29
S. schall 107 -0,98 1,43 0,18 -0,73 0,52 -0,05
S. schall 123 -0,72 -0,90 -0,41 0,12 -0,72 -0,02
S. schall 135 -1,36 -0,18 -0,19 -0,47 0,78 0,29
S. schall 136 -1,65 0,74 -0,23 -1,72 0,03 0,07
S. schall 137 -0,92 -0,35 -1,35 -1,25 0,80 -0,08
S. schall 138 -0,46 -0,33 -1,93 0,08 0,93 -0,80
S. schall 139 -0,52 -0,72 -1,15 -0,32 -0,69 -0,38
S. schall 141 -1,36 -0,37 0,13 0,34 -0,20 0,03
S. schall 151 -0,63 1,15 0,10 -0,71 -0,66 -0,10
S. schall 152 -1,31 1,17 0,99 -1,54 -0,23 -0,13
S. schall 154 -0,65 0,80 1,20 0,00 -0,56 -0,37
S. schall 155 -2,35 0,33 0,29 -0,13 -1,27 -0,27
S. schall 159 -1,60 2,24 1,02 -0,92 -0,54 -1,08
S. schall 160 -1,00 1,32 -1,06 -1,40 0,35 -0,15
S. schall 163 -1,16 0,54 -0,03 -0,48 -0,32 0,15
S. schall 164 -1,72 1,31 -0,49 -1,35 -0,43 -1,10
S. schall 170 -0,73 0,39 -0,07 -0,81 -0,48 -0,17
S. schall 171 0,87 0,44 -0,76 -0,41 0,10 0,01
S. schall 172 0,34 -0,05 -1,30 -0,01 -0,55 -0,83
S. schall 173 -3,36 0,91 1,69 -0,71 -0,39 -0,09
S. filamentosus 116 2,82 1,56 -0,84 -1,32 -0,27 -0,31
S. filamentosus 118 3,28 1,41 -1,33 -0,96 -0,58 0,36
S. filamentosus 119 3,84 1,63 -0,38 -1,01 -0,68 -0,47
S. filamentosus 128 4,84 1,97 -1,51 -1,48 0,61 0,27
S. filamentosus 129 4,36 1,47 -0,63 -0,91 -0,89 0,36
S. filamentosus 42 4,51 1,02 -3,59 -0,13 -0,13 0,73
S. filamentosus 49 4,49 1,11 -3,02 -0,47 -0,36 0,22
S. courteti 120 0,55 -2,38 0,78 -0,29 -0,72 -0,18

Annexe 3. Données de l'analyse en composantes principales des frontaux : ( A) poids des variables et
(B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs (a suivre).
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Annexe 3. Données de l'analyse en composantes principales des frontaux : ( A) poids des variables et
(B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs.
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Annexe 4. Données des distances euclidiennes obtenues pour les frontaux : (A) distances euclidiennes entre les centroides des espéces actuelles

5,07
454
4,90
5,40
421
4,97
5,20
4,71
4,71
2,51
4,65
3,04
345
335
3,10
3,07
346
2,80

4,00
3,58
3,88
4,75
3,22
3,74
755
6,81
6,85
4,10
6,72
518
5,38
537
4,80
2,90
2,70
2,08

5,19
4,43
516
5,08
422
475
515
445
4559
2,04
455
311
317
3,04
2,99
336
272
2,65

612
5,20
5,96
5,95
4,97
561
5,01
419
4,03
217
384
2,49
244
3,01
3,06
3,90
311
3,07

447
3,92
432
4,89
352
427
6,04
5,69
588
3,06
576
412
442
430
381
319
3,06
2,65

4,56
3,96
4,43
4,85
3,63
4,33
567
518
5,39
2,53
525
3,59
3,89
3,76
3,29
2,97
2,79
2,48

6,09
5,63
5,89
6,50
524
6,08
5,06
4,95
4,89
325
484
333
374
371
377
4,19
4,59
3,89

1,61
0,87
2,10
172
1,29

161

132
1,49
0,73
0,75

0,87
132

2,23
126
1,35

2,10
149
2,23

211
1,42

172
0,73
1,26
2,11

1,27

1,29
0,75
135
142
127

TM90.01.55

Eell
N
N

3,42
338
2,72
2,54
4,72
3,93
348
2,62
2,47
584
454
1,61

7,91
6,94
2,02
474
1,32
6,98
358
1,49
443
5.20
6.86
392
396
073
271
585
3,07
6.16
075
6,01
563
4,91

TM32.04.98

IS
=
&

5,20
755
515
5,01
6,04
567
5,06
8,63
791
8,57
7,93
7,80
8,39

TM32.04.98

o 2o
w B
)

10,70
741
6.38
721

11,90
6,64
8,90
7.10
941
441
5.20
8,63
7,91

2,65
7,00
4,02
8,57
3,58
755
7,93
515
5,01
3,36
6,04
567
7.80
7,04
3,50
6,90
3,67
8,39
318
5,06
3,93

TM387.06.03

Eelr
re
e

6,81
4,45
4,19
5,69
518
4,95
7,82
6,94
7,79
6,86
7,01
7,34

TM387.06.03

o N
N
o3

9,88
5,89
5,26
594
10,77
6,14
7,90
5,92
791
4,79
471
7.82
6,94
2,65

576
276
779
1,63
681
6.86
445
4,19
1,78
5,69
518
7,01
584
211
535
2,05
734
1,73
4,95
241

o
= R TM337.04.04(2)

»

6,85
4559
4,03
5,88
5,39
4,89
7,90
6,86
7,79
6,90
6,89
7,31

TM151.01.04

EE
9
38

4,90
1,81
1,71
1,95
572
4,39
415
1,49
2,90
4,60
3,07
2,70
2,02
7,00
576

347
2,60
572
2,90
2,83
336
3,90
570
319
2,97
2,09
1,43
4,49
2,04
481
227
4,63
419
3,69

TM208.01.01

N
o N
A

4,10
2,04
217
3,06
253
325
5,60
474
553
5,04
471
5,14

TM208.01.01

o o
B9
1SN

774
3,80
326
4,03
8,68
5.30
657
368
582
328
251
5,60
474
4,02
276
347

553
3,00
4,10
5,04
2,04
217
3,28
3,06
253
471
342
1,52
2,98
1,84
514
1,58
325
0,99

o
& 5 TM337.04.05(2)

>

6,72
455
3,84
576
525
4,84
8,06
6,98
7,90
7,10
7,02
7,45

TM337.04.05(1)

o N
S
R3S

2,83
3,93
325
321
452
4,27
3,49
3,24
2,96
6,00
4,90
0,87
132
8,57
7,79
2,60
553

7,90
388
223
516
5,96
7,79
4,32
443
126
343
6,64
4,03
7,05
135
675
5,89
5,68

o
{ B TmM197.01.01(2)

©

518
311
2,49
412
3,59
3,33
6,82
5,85
6,64
6,19
5,80
6,33

TM337.04.05(2)

o o
@
&

10,11
557
510
5,92

10,91
6,64
8,11
5,86
7.82
516
4,65
8,06
6,98
3,58
1,63
572
3,00
7,90

672
7.10
455
384
129
576
525
7,02
562
178
512
148
745
253
484
277

b
& B TM197.01.01(3)

@

538
317
244
442
3,89
374
7,19
616
7,05
648
614
6,61

TM337.04.05(3)

~Noo
RIS
[N

581
330
365
383
6,40
651
652
275
452
447
3,05
4,00
358
755
6,81
2,90
4,10
388
672

4,75
2,66
333
6,85
1,70
1,93
3,22
2,08
518
2,70
5,38
3,74
537
3,97
4,80

o
w

351
335
537
3,04
3,01
4,30
3,76
371
6,72
6,01
6,75
6,11
6,01
6,35

TM337.04.05(4)

&N
N
R

341
416
344
2,91
474
323
2,90
3,40
275
6,49
5,40
2,10
149
7,93
6.86
2,83
504
223
7.10
475

5,08
595
6,90
4,89
4,85
2,11
3,70
6,19
3,73
6,48
1,42
6,11
6,50
5,05

w
S 3 KB3.97.47

«

4,80
2,99
3,06
381
329
3,77
5,77
4,91
5,68
5,05
4,98
5,33

8,63
7.82
7,90
5,60
8,06
6,82
719
6,72
5,77
2,70
4,15
3,53

7,91
6,94
6.86
474
6,98
585
6.16
6,01
4,91
2,02
3,07
271

8,57
7,79
7,79
553
7,90
6,64
7,05
6,75
5,68
2,60
4,03
343

7,93
6,86
6,90
5,04
710
6,19
6,48
6,11
5,05
2,83
3,73
3,70

7.80
7,01
6,89
471
7,02
5,80
6,14
6,01
4,98
2,09
321
2,59

8,39
7,34
731
514
745
6,33
6,61
6,35
5,33
2,27
3,28
2,94

2,65
3,36
4,02
3,58
3,50
3,67
318
3,93

2,65

1,78
2,76
1,63
2,11
2,05
1,73
2,41

3,36
1,78

3,28
1,29
2,37
2,09
2,64
3,17

4,02
2,76
3,28

3,00
1,52
1,84
1,58
0,99

3,58
1,63
1,29
3,00

1,78
1,48
2,53
2,77

3,50
2,11
2,37
1,52
1,78

0,78
1,69
1,55

3,67
2,05
2,09
1,84
1,48
0,78

1,77
2,03

318
1,73
2,64
1,58
2,53
1,69
1,77

1,70

3,93
2,41
317
0,99
2,77
155
2,03
1,70

TM337.04.05(5)

o o
© ©
&3

723
3,69
364
392
7,90
591
683
311
563
328
2,19
519
443
515
445
336
2,04
516
455
2,66
5,08

144
4,59
170
134
422
2,65
311
272
317
475
3,04
3,03
2,99

TM151.01.04

0 p
o9
I3

2,90
3,36
3,90
319
2,97
4,19
2,70
2,02
2,60
2,83
2,09
2,27
7,00
576
570
3,47
572
4,49
481
4,63
3,69

TM337.04.05(6)

N o
[
=8

820
379
386
445
882
658
747
3,66
624
339
212
612
5.20
501
4,19
3,90
217
596
384
333
595
144

4,03
252
211
4,97
3,07
2,49
311
244
561
3,01
2,62
3,06

o

w
3 3 5 TM197.0101(2)

N

2,72
311
3,06
2,79
4,59
4,15
3,07
4,03
3,73
321
3,28
6,90
535
535
2,98
512
4,00
4,07
4,30
3,39

TM337.04.04(1)

©
°
?

6,31
9,92
564
512
572
10,64
6,14
7,71
571
7.83
514
a7
7,90
6,86
3,36
1,78
5,70
328
7,79
1,29
6,85
6,90
4,559
4,03

5,88
5,39
6,89
5,60
237
535
2,09
7,31
2,64
4,89
317

E

~
8 8 & Tm337.04.03.1

~

2,65
3,07
2,65
2,48
3,89
3,53
2,71
343
3,70
2,59
2,94
7,04
584
5,60
342
5,62
4,38
453
4,60
3,96

7,00
6,90
7,04

5,76
5,35
584

5,70
535
5,60

347
2,98
342

572
512
5,62

4,49
4,00
438

481
4,07
4,53

4,63
4,30
4,60

3,69
3,39
3,96

2,04
1,43

2,04

1,60

143
1,60

TM337.04.04(2)

~Noo
N w
B 9

648
383
349
4,04
747
596
6,66
315
538
317
215
447
392
6,04
5,69
319
3,06
432
576
170
4,89
170
252
588

0,60
352
2,65
412
3,06
442
427
4,30
3,00
381

TM337.04.04(3)

o o
Q&
8 3

6,67
3,53
3,22
3,85
7,62
5,82
6,56
2,97
5,33
2,88
1,72
4,556
3,96
567
518
2,97
2,53
4,43
525
1,93
4,85
1,34
211
5,39
0,60

3,63
2,48
3,59
2,79
3,89
4,33
3,76
2,66
329

TM337.04.04(4)

o N
B w
o =

3,61
342
2,69
2,71
4,97
413
3,83
2,58
2,98
548
421
1,72
0,73
7.80
7,01
2,09
471
1,26
7,02
3,22
211
4,22
4,97
6,89
3,52
3,63

2,59
5,80
321
6,14
1,27
6,01
524
4,98

TM337.04.03(1)

o s
w
88

554
1,77
2,42
2,36
5,96
5,33
519
1,31
3,47
458
2,80
3,53
2,71
7,04
584
1,43
3,42
343
5,62
2,08
3,70
2,65
3,07
5,60
2,65
2,48
2,59

4,38
1,60
453
2,94
4,60
3,89
3,96

TM197.01.01(1)

s 2o N
w e h b
22936

395
4,96
9,91
6,04
741
4,68
6,87
363
3,04
6,82
585
350
211
4,49
152
6,64
1,78
518
6.19
311
2,49
237
412
359
5,80
438

4,00
0,78
6,33
1,69
333
1,55

TM197.01.01(2)

Noo o ;o
N
RE&& o

2,74
2,83
6,46
559
5,66
2,29
342
515
3,46
415
3,07
6,90
535
2,04
2,98
4,03
512
2,70
3,73
2,72
311
535
3,06
2,79
321
1,60
4,00

4,07
328
4,30
459
339

TM197.01.01(3)

s oo N
2 won
23883

436
517
10,06
643
775
4,87
7,06
413
345
7.19
6.16
367
2,05
481
184
7,05
1,48
538
648
317
244
2,09
442
3,89
6.14
453
078
4,07

6,61
1,77
374
2,03

TM242.04.48

i il
© @
& 3

2,94
355
321
2,66
4,07
4,19
344
276
217
6.25
4,97
1,29
075
839
734
227
514
135
745
374
1,42
475
561
731
427
433
1,27
2,94
633
328
6,61

6,35
6,08
5,33

7,08
6,58
8,87
4,79
4,40
4,98
9,67
5,83
732
4,70
7,00
351
335
6,72
6,01
318
1,73
4,63
1,58
6,75
2,53
537
6,11
3,04
3,01
2,64
4,30
3,76
6,01
4,60
1,69
4,30
1,77
6,35

371
1,70

TM92.06.70

NN
w9
2R

8,36
4,29
3,93
4,95
9,31
6,48
736
4,16
6,97
1,56
1,19
6,09
5,63
5,06
4,95
419
325
5,89
484
3,97
6,50
3,03
2,62
4,89
3,00
2,66
524
3,89
333
459
374
6,08
371

3,77

KB3.97.47

p N OO
9w N g
8385

330
424
896
5,06
643
412
592
370
310
577
4,91
393
241
3,69
0,99
568
277
4,80
5,05
2,99
3,06
317
381
329
4,98
396
155
339
2,03
533
1,70
377

B)

Moyenne  Minimum __ Maximum __ Ecart-type
S. membranaceus 1,89 0,67 338 0,68
S. sorex 1,96 0,61 348 0,70
S. batensoda 1,91 074 398 0,68
. nigrita 1,83 077 346 064
S. clarias 184 0,49 375 0,68
S. schall 2,39 052 5,09 077
S. filamentosus 221 0,87 3,69 083
S. courteti 1,99 0,96 398 081
S. violaceus 2,20 0,91 358 071
Toutes les especes 2,10 0,49 5,09 0,76

seuil
3,88

et les individus fossiles, (B) moyenne des distances euclidiennes entre les individus de chague espéce actuelle, ( C) distances euclidiennes entre les spécimens fossiles.
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Annexe 5. Valeurs des variables morphométriques définies pour le pariéto-supraoccipital

(voir texte), chez les spécimens actuels et fossiles (a suivre).
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0,24
0,19
-0,02
0,10
0,11
0,11
0,26
0,12
0,32
0,32
0,18
0,24
-0,07
-0,03
-0,09
-0,10
-0,06
-0,10
0,13
0,21
0,40
0,30
0,21
0,13
0,11
0,17

(6)
0,42
0,48
0,45
0,45
0,45
0,44
0,46
0,56
0,51
0,47
0,45
0,44
0,54
0,44
0,42
0,36
0,40
0,46
0,42
0,42
0,46
0,41
0,53
0,39
0,41
0,27
0,42
0,50
0,47
0,40
0,45
0,46
0,49
0,53
0,44
0,53
0,54
0,46
0,51
0,35
0,36
0,35
0,39
0,36
0,38
0,45
0,56
0,59
0,61
0,57
0,53
0,51
0,53

™)
0,25
0,30
0,21
0,38
0,24
0,31
0,31
0,26
0,26
0,30
0,33
0,34
0,22
0,54
0,48
0,47
0,47
0,48
0,52
0,56
0,54
0,60
0,60
0,46
0,49
0,49
0,59
0,60
0,55
0,56
0,52
0,52
0,53
0,52
0,54
0,46
0,43
0,49
0,54
0,61
0,53
0,54
0,57
0,56
0,60
0,61
0,51
0,58
0,59
0,55
0,55
0,63
0,54

(7/1)
0,67
-0,58
-0,63
-0,54
-0,66
-0,48
-0,61
-0,53
0,52
-0,49
-0,56
-0,56
-0,63
-0,30
0,31
-0,36
-0,36
0,32
0,26
-0,14
0,25
0,11
0,21
-0,30
-0,29
-0,33
0,12
-0,09
-0,08
-0,26
0,14
-0,14
-0,15
-0,20
0,14
-0,28
-0,38
-0,30
0,33
0,17
0,21
0,22
0,17
0,23
-0,20
-0,24
-0,19
-0,15
0,11
-0,19
-0,07
-0,08
0,11

Annexe 5. Valeurs des variables morphométriques définies pour le pariéto-supraoccipital

(voir texte), chez les spécimens actuels et fossiles (a suivre).

(6/1)
-0,49
-0,40
-0,40
-0,47
-0,44
-0,36
-0,46
-0,23
-0,27
-0,32
-0,44
-0,46
-0,32
-0,40
-0,37
-0,46
-0,42
-0,35
-0,37
-0,28
-0,33
-0,30
-0,28
-0,37
-0,37
-0,56
-0,29
-0,19
-0,16
-0,42
-0,21
-0,20
-0,19
-0,19
-0,25
-0,21
-0,26
-0,34
-0,36
-0,44
-0,38
-0,41
-0,35
-0,42
-0,42
-0,40
-0,14
-0,14
-0,09
-0,17
-0,09
-0,20
-0,13



S. violaceus

S. violaceus

S. violaceus

S. ocellifer

S. ocellifer

S. ocellifer

S. ocellifer

S. ocellifer

S. eupterus

S. eupterus
TM32.04.98
TM266.02.120
TM92.06.70
TM337.04.03(1a)
TM203.01.05(1)
TM208.01.01 (1)
TM337.04.05(2)
TM337.04.05(3)
TM337.04.04(1)
ED
TM151.01.04(2)
TM32.04.74(1)

ne
122
201
166
144
146
147
148
149
211
212

()
0,64
0,77
0,69
0,87
0,81
0,79
0,82
0,85
0,92
0,86
0,84
0,80
0,86
0,77
0,88
0,81
0,87
0,89
0,81
0,74
0,88
0,92

@
-0,65
-0,55
-0,59
-1,02
-0,66
-0,86
-1,06
-1,14
-0,65
-0,80
-0,34
-0,71
-0,43
-0,50
-0,74
-0,32
-0,54
-0,45
-0,38
-0,57
-0,76
-0,33

(©)
-0,78
-0,68
-0,76
-0,83
-0,80
-0,74
-0,75
-0,77
-1,09
-0,99
-0,84
-0,54
-0,51
-0,72
-0,72
-0,72
-0,62
-0,78
-0,73
-0,79
-0,73
-0,72

4)
-0,31
-0,58
-0,43
-0,25
-0,24
-0,19
-0,26
-0,20
-0,29
-0,23
-0,28
-0,37
-0,76
-0,50
-0,48
-0,41
-0,55
-0,54
-0,41
-0,13
-0,10
-0,53

©)
0,01
-0,05
0,06
0,13
-0,03
0,04
0,12
0,10
0,26
0,23
-0,14
-0,15
-0,08
0,06
0,05
-0,02
-0,12
-0,02
-0,21
-0,09
-0,12
-0,11

(6)
0,48
0,45
0,49
0,46
0,33
0,42
0,48
0,47
0,53
0,48
0,33
0,44
0,46
0,44
0,47
0,21
0,46
0,42
0,38
0,31
0,30
0,39

™)
0,60
0,64
0,53
0,65
0,60
0,53
0,65
0,69
0,33
0,45
0,42
0,52
0,46
0,46
0,55
0,45
0,49
0,48
0,52
0,53
0,53
0,37

(7/1)
-0,04
0,13
-0,16
0,22
0,21
-0,26
0,17
-0,16
-0,59
0,41
0,42
-0,28
-0,40
0,31
0,33
-0,36
-0,38
0,41
-0,29
0,21
-0,34
-0,55

Annexe 5. Valeurs des variables morphométriques définies pour le pariéto-supraoccipital

(voir texte), chez les spécimens actuels et fossiles.

(6/2)
-0,17
-0,32
-0,20
-0,41
-0,48
-0,37
-0,33
-0,38
-0,39
-0,38
-0,51
-0,36
-0,40
-0,33
-0,41
-0,60
-0,41
-0,47
-0,43
-0,43
-0,58
-0,52



(A) Facteur 1  Facteur2  Facteur3  Facteur4  Facteur5

3) 0,00 0,00 0,43 0,40 0,00
2) 0,13 0,06 0,05 0,32 0,01
5) 0,03 0,20 0,20 0,01 0,02
(6) 0,05 0,25 0,02 0,10 0,03
(@) 0,18 0,09 0,01 0,01 0,39
Q) 0,15 0,02 0,17 0,10 0,13
2) 0,07 0,23 0,05 0,00 0,35
(711) 0,23 0,01 0,02 0,05 0,05
(6/1) 0,15 0,13 0,05 0,00 0,03
(B) Facteur 1  Facteur2  Facteur3 Facteur4  Facteur 5
S. membranaceus 29 2,48 -2,16 -1,09 -0,19 -0,09
S. membranaceus 44 1,31 -2,01 -0,54 -1,28 0,25
S. membranaceus 32 0,29 -2,58 -1,03 1,00 -0,83
S. membranaceus 30 2,76 -4,31 0,29 -1,32 0,41
S. membranaceus 31 2,29 -3,24 -1,55 0,31 -0,45
S. membranaceus 204 1,91 -0,15 -2,99 -0,10 0,26
S. membranaceus 205 3,40 -0,95 -1,89 -0,28 -0,64
S. membranaceus 206 1,55 -2,41 -2,48 -0,55 0,43
S. membranaceus 207 3,01 -1,02 0,22 -0,69 -0,19
S. membranaceus 208 2,73 -1,03 -1,39 -0,07 -0,02
S. membranaceus 209 1,50 -1,29 -3,03 0,85 0,91
S. membranaceus 210 2,82 -0,08 -2,07 0,68 0,72
S. membranaceus 186 2,09 -1,99 0,17 -0,63 -0,54
S. sorex 34 0,90 1,33 -0,50 -2,71 -0,28
S. sorex 35 0,47 1,34 -0,04 -0,36 -0,24
S. sorex 36 1,51 -0,17 1,38 -1,13 -0,32
S. sorex 37 1,31 -0,16 0,86 -0,56 -0,40
S. sorex 46 0,94 -0,31 1,11 -0,56 -0,09
S. sorex 91 0,72 1,02 1,18 -0,60 0,20
S. sorex 92 1,24 1,71 1,17 0,39 0,01
S. sorex 113 0,25 0,54 0,59 -0,25 -0,15
S. sorex 114 0,61 0,61 0,37 0,60 0,14
S. sorex 115 1,17 0,57 -0,99 0,35 -0,50
S. sorex 124 -0,27 1,01 -0,48 -0,02 -0,17
125 0,69 1,52 0,68 -1,72 0,23
S. sorex 126 -0,47 1,75 0,30 0,07 0,04
S. batensoda 9 0,62 0,12 -0,11 0,55 -0,27
S. batensoda 10 1,51 0,29 -1,34 0,60 0,41
S. batensoda 11 1,75 -1,19 -0,51 0,27 -0,52
S. batensoda 12 1,05 -0,51 -0,52 0,79 -0,28
S. batensoda 13 2,70 -1,32 1,11 -0,18 -0,04
S. batensoda 14 -0,18 -0,35 -1,88 1,47 0,22
S. batensoda 88 -0,35 0,88 -1,16 0,53 0,55
S. batensoda 89 0,18 -0,03 -0,24 -1,18 0,18
S. batensoda 90 -0,08 -0,15 -0,16 -0,73 0,07
S. batensoda 177 -0,50 0,74 -1,18 -0,96 -0,55
S. batensoda 178 -0,23 2,00 -0,45 -0,10 0,46
S. batensoda 179 0,55 2,09 -0,96 -0,57 0,25
S. batensoda 181 -2,70 2,21 -2,32 0,37 -0,06
S. batensoda 182 -1,44 2,27 -0,77 -0,27 0,62
S. nigrita 52 -2,45 -1,13 -0,89 -1,01 0,25
S. nigrita 55 -2,45 -1,86 -0,39 -0,61 0,19
S. nigrita 56 -1,53 -1,70 -0,49 -1,35 -0,06
S. nigrita 57 -2,88 -1,59 0,51 -0,88 -0,44
S. nigrita 58 -2,85 -0,44 -0,03 -1,06 -0,85
S. nigrita 59 -2,41 -0,60 -1,18 -0,88 -0,26
S. nigrita 60 -3,25 0,05 -1,46 -0,90 -0,84

Annexe 6. Données de 'analyse en composantes principales des pariéto-supraoccipitaux :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs
(a suivre).



Facteur 1 Facteur 2 Facteur 3 Facteur 4 Facteur 5

S. nigrita 61 -3,50 -0,86 -1,08 -2,74 0,04
S. nigrita 62 -2,563 0,10 -0,81 -0,30 -1,14
S. nigrita 63 -2,97 -0,40 -0,42 -1,84 -0,40
S. clarias 2 2,87 1,64 0,41 -0,37 -0,49
S. clarias 3 3,38 3,61 0,56 -0,46 0,27
S. clarias 4 4,01 0,90 0,46 0,30 -0,10
S. clarias 5 2,54 1,87 -0,47 0,67 0,00
S. clarias 17 3,07 1,63 0,59 0,25 -0,87
S. clarias 18 3,00 1,05 0,75 -0,24 1,25
S. clarias 19 3,78 1,76 0,64 0,10 0,03
S. clarias 20 2,04 1,19 1,77 0,09 -0,24
S. clarias 21 3,18 0,46 0,79 -0,37 0,23
S. clarias 192 1,80 2,02 0,70 0,79 -0,34
S. clarias 193 1,52 2,40 1,08 0,00 -0,76
S. clarias 22 2,67 3,07 1,04 -0,75 -0,15
S. clarias 198 2,94 0,63 0,98 -0,45 0,51
S. clarias 197 2,73 1,08 -0,10 0,51 0,25
S. clarias 188 1,78 3,94 1,69 -0,61 0,27
S. schall 1 0,52 0,18 -1,04 2,29 0,91
S. schall 25 0,15 -0,50 -0,26 1,60 -0,30
S. schall 26 1,01 -1,57 0,07 1,20 -0,33
S. schall 27 0,98 -0,49 0,71 0,37 0,35
S. schall 98 -0,24 -0,43 0,10 0,09 -0,27
S. schall 99 -0,30 -0,58 0,35 0,54 0,10
S. schall 107 -0,61 -0,36 0,31 0,38 0,27
S. schall 135 -1,83 -0,73 -0,09 1,86 -0,16
S. schall 137 -1,98 1,52 -2,78 1,16 0,54
S. schall 141 -1,22 -0,69 1,86 0,68 0,23
S. schall 152 0,00 -1,37 1,44 -0,03 -0,17
S. schall 154 0,21 -1,58 1,30 0,80 -0,64
S. schall 163 1,33 -2,95 0,22 1,45 -0,55
S. schall 170 -1,88 -1,44 1,23 0,35 -0,19
S. schall 171 -2,68 1,11 -0,96 2,00 0,07
S. schall 172 -2,91 0,54 0,48 1,38 -0,82
S. schall 173 -0,39 -2,19 1,38 -1,29 0,14
S. filamentosus 116 -1,74 0,30 1,40 1,02 -0,36
S. filamentosus 118 -1,77 0,59 1,31 1,19 -0,27
S. filamentosus 119 -1,97 0,56 0,37 1,54 -0,43
S. filamentosus 128 -1,76 1,96 -0,56 1,11 0,15
S. filamentosus 129 -1,79 -0,05 0,45 1,52 -0,42
S. filamentosus 42 -1,65 1,91 0,12 -1,08 -0,44
S. filamentosus 49 -0,54 2,26 -0,75 -0,64 -0,05
S. courteti 185 -0,40 0,78 -1,83 0,35 0,67
S. courteti 189 -0,40 -2,59 0,89 1,04 0,41
S. courteti 101 -0,16 -1,54 1,62 0,95 0,02
S. courteti 87 -0,03 -2,20 2,05 0,34 0,06
S. courteti 202 0,03 -2,09 0,92 1,17 0,15
S. courteti 203 -0,35 -2,53 1,32 0,16 0,48
S. courteti 39 -0,81 -2,07 1,35 0,97 -0,04
S. courteti 184 -1,02 -1,00 -2,00 1,19 0,36
S. courteti 120 -0,52 0,17 0,11 -0,45 -0,05
S. violaceus 131 -2,34 1,74 0,88 -0,66 -0,04
S. violaceus 121 -3,19 2,46 -1,97 0,67 0,08
S. violaceus 130 -3,36 2,57 -0,02 -0,29 0,55
S. violaceus 132 -2,14 1,70 0,49 -0,53 0,58
S. violaceus 167 -2,95 1,35 2,09 0,17 -0,09
S. violaceus 133 -2,73 0,19 0,55 0,42 0,53
S. violaceus 168 -2,36 1,70 1,21 0,93 0,14
S. violaceus 201 -0,83 -0,70 2,31 -0,11 1,75

Annexe 6. Données de 'analyse en composantes principales des pariéto-supraoccipitaux :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs
(a suivre).



Facteur 1 Facteur 2 Facteur 3 Facteur 4 Facteur 5

S. violaceus 122 -2,74 -0,27 2,14 0,48 0,06
S. violaceus 166 -1,66 0,43 1,86 0,05 0,12
S. ocellifer 144 -1,32 -1,49 -0,62 -1,27 0,84
S. ocellifer 146 -0,10 -2,78 0,91 0,37 0,40
S. ocellifer 147 -0,85 -1,54 0,81 -0,93 -0,35
S. ocellifer 148 -2,07 -1,09 0,18 -1,54 0,70
S. ocellifer 149 -2,07 -1,80 -0,21 -1,64 0,87
S. eupterus 211 1,07 1,13 -2,54 -0,49 -1,02
S. eupterus 212 -0,25 0,07 -1,63 -0,58 -0,67
TM32.04.98 1) 2,08 -2,37 1,21 0,79 -0,37
TM266.02.120 2) 0,03 -1,64 2,78 -1,41 0,54
TM92.06.70 ?3) 1,74 -0,05 2,89 -1,45 1,54
TM337.04.03(2) 4) 0,13 0,08 1,63 -0,20 0,06
TM203.01.05(1) (5) 0,14 -0,60 0,63 -1,30 1,08
TM208.01.01 (1) (6) 2,37 -2,84 1,74 0,97 -0,17
TM337.04.05(2) ) 1,23 -0,86 2,08 -1,18 1,13
TM337.04.05(3) (8) 1,66 -0,87 0,81 -0,27 0,93
TM337.04.04(2) 9) 1,05 -2,08 2,39 0,42 0,75
ED (20) -0,14 -2,96 1,72 0,86 -0,62
TM151.01.04(2) (11) 1,10 -3,96 0,91 -0,50 -0,15

Annexe 6. Données de l'analyse en composantes principales des pariéto-supraoccipitaux :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs.



(B)

Moyenne Minimum Maximum  Ecart-type
S. membranaceus 2,79 1,06 5,51 0,94
S. sorex 2,04 0,57 3,57 0,70
S. batensoda 2,84 0,55 7,33 1,19
S. nigrita 1,84 0,81 3,05 0,56
S. clarias 2,10 0,46 4,08 0,71
S. schall 2,98 0,44 6,42 1,25
S. filamentosus 2,23 0,36 3,62 1,01
S. courteti 2,54 0,72 4,94 1,35
S. violaceus 2,65 0,77 6,11 1,12
Toutes les especes 2,52 0,36 7,33 1,09

seuil
5,05
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i £ ¢ 2 5 £ 5 g sz 3z B :f F 2 8 g 8 2 8 E
E & 2 = © & = o = o 3 F FF B B F F F
1] 1] 1) 1] 1] 1] 1) 1] 1] 1] 1)
S. membranaceus 418 399 555 472 443 565 421 647 451 379 334 514 531 446 391 389 435 316 4,40 454 371
S. sorex 4,18 275 438 307 341 328 356 397 386 3,10 399 38 362 202 252 4,64 306 260 393 451 499
S. batensoda 399 2,75 412 399 342 337 357 415 388 278 429 477 485 310 307 499 408 319 455 475 514
S. nigrita 555 438 412 657 389 359 387 3,66 260 399 577 466 613 404 361 638 511 497 542 465 528
S. clarias 472 307 399 657 493 495 513 573 583 433 452 525 393 355 417 503 39 330 48 592 615
S. schall 443 341 347 389 493 325 285 388 334 397 360 400 490 280 322 426 393 331 359 332 432
S. filamentosus 565 328 337 359 495 325 366 270 395 384 533 482 539 298 375 594 475 441 493 470 6,05
S. courteti 421 356 357 387 513 285 366 417 291 412 324 346 462 279 298 3,69 355 307 28 244 352
S. violaceus 647 397 415 366 573 383 270 417 401 484 602 460 534 332 38 653 480 48 514 513 643
S. ocellifer 451 386 38 260 583 334 395 291 401 420 418 319 472 314 240 467 357 349 366 324 3,59
S. eupterus 379 310 278 399 433 397 384 412 484 420 503 566 585 396 370 581 502 402 563 547 560
TM32.04.98 334 399 429 577 452 369 533 324 602 418 503 359 412 334 370 081 314 232 1,99 237 229
TM266.02.120 514 385 477 466 525 400 482 346 460 319 566 359 2,54 245 245 376 171 293 219 3,07 337
TM92.06.70 531 3,62 485 613 393 490 539 462 534 472 585 412 254 281 287 427 135 259 299 483 483
TM337.04.03(1) 446 202 310 404 355 280 298 279 332 314 396 334 245 281 193 387 210 216 263 331 424
TM203.01.05(1) 391 252 307 361 417 322 375 298 388 240 370 370 245 287 193 423 184 187 302 379 380
TM208.01.01 (1) 389 464 499 638 503 426 594 369 653 467 581 08l 376 427 387 4,23 341 282 198 256 2,38
TM337.04.05(2) 435 306 408 511 396 393 475 355 480 357 502 314 171 135 210 184 341 163 207 369 361
TM337.04.05(3) 316 260 319 497 330 331 441 307 489 349 402 232 293 259 216 187 282 163 220 348 333
TM337.04.04(1) 440 393 455 542 482 359 493 285 514 366 563 199 219 299 263 302 19 207 220 217 271
ED 454 451 475 465 592 332 470 244 513 324 547 237 307 483 331 379 256 369 348 217 2,30
TM151.01.04(2) 371 499 514 528 615 432 605 352 643 359 560 229 337 483 424 380 238 361 333 271 230
T - 2 g2 8 & , 2 g g
-~ = & 8 8 35 & g 3 3
©) e £ 3 38 2 8 % &g & g 3
3 S ~ 2] ~ ~ ] 0 ~ -
g =2 8 & 8 8 = g§ 8 g
2 = 2 Oz F :
TM266.02.120 254 245 245 171 293]359 376 219 307 337
TM92.06.70 2,54 281 287 135 259|412 427 299 483 483
TM337.04.03(1) 245 281 193 210 216|334 387 263 331 424
TM203.01.05(1) 245 287 193 184 187|370 423 302 379 380
TM337.04.05(2) 171 1,35 210 184 163314 341 207 369 361
TM337.04.05(3) 293 259 216 187 163 232 282 220 348 333
TM32.04.98 359 412 334 370 314 232 081 199|237 229
TM208.01.01 (1) 3,76 427 387 423 341 282|081 198 | 256 238
TM337.04.04(1) 219 299 263 302 207 220|199 198 217 271
ED 307 483 331 379 369 348|237 256 217 2,30
TM151.01.04(2) 337 483 424 380 361 333|229 238 271|230

Annexe 7. Données des distances euclidiennes obtenues pour les pariéto-supraoccipitaux :

(A) distances euclidiennes entre les centroides des especes actuelles et les individus fossiles,

(B) moyenne des distances euclidiennes entre les individus de chaque espéce actuelle,

(C) distances euclidiennes entre les spécimens fossiles.



n° () @ (©) ®) (6) 4) (2/3)

S. membranaceus 29 -0,01 0,26 0,31 -0,26 -0,02 -0,29 -0,06
S. membranaceus 44 -0,01 0,20 0,25 -0,20 0,07 -0,31 -0,05
S. membranaceus 32 -0,15 0,27 0,29 -0,19 0,14 -0,36 -0,02
S. membranaceus 30 0,03 0,25 0,27 -0,15 0,04 -0,44 -0,02
S. membranaceus 31 -0,02 0,22 0,22 -0,11 0,10 -0,41 0,00
S. membranaceus 204 0,05 0,20 0,15 -0,16 0,11 -0,34 0,06
S. membranaceus 205 0,00 0,27 0,10 -0,15 0,17 -0,39 0,09
S. membranaceus 206 -0,01 0,26 0,20 -0,22 0,10 -0,34 0,06
S. membranaceus 207 0,00 0,21 0,18 -0,24 0,14 -0,29 0,03
S. membranaceus 208 0,08 0,24 0,14 -0,19 0,11 -0,37 0,11
S. membranaceus 209 0,04 0,26 0,20 -0,22 0,07 -0,35 0,06
S. membranaceus 210 0,05 0,23 0,19 -0,23 0,09 -0,34 0,04
S. membranaceus 186 0,01 0,24 0,29 -0,27 0,09 -0,36 -0,05
S. sorex 34 0,11 0,24 0,39 -0,39 -0,19 -0,15 -0,16
S. sorex 35 0,07 0,30 0,45 -0,51 -0,16 -0,15 -0,15
S. sorex 36 0,04 0,28 0,42 -0,42 -0,14 -0,19 -0,14
S. sorex 37 0,02 0,28 0,43 -0,33 -0,21 -0,17 -0,15
S. sorex 46 0,12 0,20 0,40 -0,44 -0,16 -0,13 -0,21
S. sorex 91 0,07 0,29 0,48 -0,54 -0,21 -0,09 -0,20
S. sorex 92 0,06 0,24 0,43 -0,39 -0,20 -0,14 -0,19
S. sorex 113 0,05 0,28 0,42 -0,36 -0,24 -0,15 -0,14
S. sorex 114  -0,05 0,27 0,43 -0,43 -0,18 -0,04 -0,16
S. sorex 115 0,05 0,23 0,39 -0,39 -0,07 -0,19 -0,16
S. sorex 124  -0,02 0,30 0,43 -0,38 -0,20 -0,13 -0,13
S. sorex 126 -0,07 0,30 0,47 -0,39 -0,22 -0,09 -0,17
S. sorex 125 -0,02 0,30 0,43 -0,48 -0,17 -0,06 -0,13
S. batensoda 9 0,16 0,24 0,28 -0,35 -0,03 -0,30 -0,04
S. batensoda 10 0,20 0,23 0,26 -0,39 -0,05 -0,26 -0,03
S. batensoda 11 0,12 0,24 0,21 -0,32 0,09 -0,33 0,02
S. batensoda 12 0,12 0,22 0,24 -0,30 -0,02 -0,26 -0,02
S. batensoda 13 0,13 0,23 0,22 -0,36 0,03 -0,26 0,01
S. batensoda 14 0,13 0,29 0,27 -0,43 -0,06 -0,20 0,03
S. batensoda 88 0,10 0,29 0,29 -0,34 -0,07 -0,28 0,00
S. batensoda 89 0,10 0,29 0,27 -0,33 -0,02 -0,31 0,02
S. batensoda 90 0,11 0,27 0,24 -0,27 -0,03 -0,31 0,03
S. batensoda 177 0,14 0,27 0,30 -0,37 -0,08 -0,24 -0,03
S. batensoda 178 0,19 0,28 0,29 -0,38 -0,11 -0,25 -0,01
S. batensoda 179 0,14 0,27 0,27 -0,40 -0,14 -0,14 -0,01
S. batensoda 180 0,12 0,22 0,27 -0,39 -0,05 -0,18 -0,05
S. batensoda 181 0,03 0,33 0,31 -0,36 -0,13 -0,16 0,02
S. batensoda 182 0,08 0,26 0,25 -0,36 -0,04 -0,19 0,01
S. nigrita 52 -0,08 0,46 0,51 -0,63 -0,35 0,08 -0,06
S. nigrita 53 0,07 0,47 0,50 -0,75 -0,41 0,13 -0,03
S. nigrita 55 -0,04 0,45 0,48 -0,62 -0,33 0,06 -0,03
S. nigrita 56 0,10 0,44 0,46 -0,57 -0,38 -0,05 -0,02
S. nigrita 57 -0,11 0,50 0,50 -0,63 -0,33 0,07 0,00
S. nigrita 58 -0,03 0,47 0,46 -0,67 -0,35 0,12 0,00
S. nigrita 59 -0,02 0,46 0,50 -0,64 -0,42 0,12 -0,04
S. nigrita 60 -0,15 0,44 0,50 -0,63 -0,30 0,13 -0,06
S. nigrita 61 0,04 0,49 0,50 -0,64 -0,43 0,04 -0,01
S. nigrita 62 0,03 0,42 0,42 -0,68 -0,30 0,11 0,00
S. nigrita 63 0,06 0,44 0,43 -0,55 -0,33 -0,05 0,01
S. clarias 2 0,13 0,19 0,34 -0,55 -0,12 0,02 -0,15

Annexe 8. Valeurs des variables morphométriques définies pour la plaque nucale antérieure (voir texte
chez les spécimens actuels et fossiles (a suivre).



ne 1) 2 3) (5) (6) ©)] (213)
S. clarias 3 0,18 0,20 0,39 -0,62 -0,17 0,02 -0,18
S. clarias 4 0,19 0,18 0,35 -0,44 -0,10 -0,18 -0,16
S. clarias 5 0,22 0,19 0,34 -0,54 -0,13 -0,08 -0,15
S. clarias 17 0,14 0,17 0,35 -0,53 -0,07 -0,05 -0,17
S. clarias 18 0,18 0,20 0,33 -0,56 -0,07 -0,08 -0,12
S. clarias 19 0,24 0,18 0,35 -0,59 -0,13 -0,05 -0,17
S. clarias 20 0,17 0,26 0,38 -0,57 -0,15 -0,09 -0,13
S. clarias 21 0,24 0,19 0,36 -0,59 -0,14 -0,05 -0,17
S. clarias 193 -0,02 0,17 0,35 -0,37 -0,08 -0,06 -0,17
S. clarias 193 -0,19 0,20 0,36 -0,32 -0,04 -0,02 -0,16
S. clarias 22 0,27 0,16 0,29 -0,57 -0,07 -0,07 -0,13
S. clarias 200 0,23 0,21 0,37 -0,67 -0,16 0,01 -0,16
S. clarias 199 0,15 0,26 0,44 -0,70 -0,18 0,03 -0,18
S. clarias 198 0,07 0,29 0,34 -0,48 -0,12 -0,10 -0,05
S. clarias 197  -0,02 0,28 0,39 -0,58 -0,10 0,03 -0,11
S. clarias 196 0,15 0,25 0,36 -0,53 -0,28 0,05 -0,11
S. clarias 195 0,35 0,18 0,37 -0,73 -0,14 -0,02 -0,19
S. clarias 194 0,14 0,18 0,34 -0,50 -0,12 -0,04 -0,16
S. schall 1 0,14 0,36 0,45 -0,57 -0,35 -0,03 -0,09
S. schall 25 0,18 0,34 0,36 -0,58 -0,17 -0,15 -0,02
S. schall 26 0,22 0,33 0,36 -0,48 -0,20 -0,23 -0,03
S. schall 27 0,21 0,37 0,37 -0,67 -0,17 -0,11 0,00
S. schall 96 0,03 0,38 0,40 -0,53 -0,14 -0,14 -0,02
S. schall 97 0,02 0,41 0,42 -0,45 -0,25 -0,15 -0,01
S. schall 98 0,14 0,38 0,40 -0,60 -0,27 -0,04 -0,02
S. schall 99 0,11 0,39 0,45 -0,59 -0,26 -0,09 -0,06
S. schall 102 0,14 0,33 0,41 -0,46 -0,31 -0,11 -0,08
S. schall 103 0,02 0,39 0,44 -0,47 -0,29 -0,10 -0,05
S. schall 107 0,13 0,35 0,38 -0,56 -0,17 -0,13 -0,03
S. schall 123 -0,04 0,48 0,45 -0,60 -0,32 0,03 0,03
S. schall 135 0,02 0,39 0,45 -0,59 -0,28 0,01 -0,06
S. schall 136 0,28 0,37 0,40 -0,57 -0,40 -0,08 -0,04
S. schall 137 0,17 0,36 0,45 -0,58 -0,40 0,01 -0,08
S. schall 138 0,04 0,44 0,46 -0,66 -0,29 0,00 -0,02
S. schall 139 0,14 0,39 0,42 -0,65 -0,32 0,01 -0,03
S. schall 141 0,01 0,41 0,44 -0,52 -0,36 0,01 -0,02
S. schall 151 0,27 0,33 0,39 -0,64 -0,27 -0,08 -0,05
S. schall 152 0,16 0,32 0,32 -0,55 -0,17 -0,07 0,00
S. schall 154 0,01 0,32 0,37 -0,47 -0,10 -0,13 -0,05
S. schall 155 0,11 0,33 0,36 -0,50 -0,18 -0,12 -0,03
S. schall 159 0,08 0,38 0,45 -0,59 -0,21 -0,11 -0,08
S. schall 160 0,07 0,29 0,32 -0,46 -0,08 -0,15 -0,03
S. schall 163 0,00 0,36 0,40 -0,43 -0,20 -0,13 -0,04
S. schall 164 0,00 0,32 0,39 -0,50 -0,17 -0,04 -0,06
S. schall 170 0,17 0,39 0,37 -0,57 -0,30 -0,05 0,02
S. schall 171 0,12 0,43 0,44 -0,65 -0,39 0,04 0,00
S. schall 172 0,03 0,41 0,41 -0,67 -0,28 0,09 0,00
S. schall 173 0,08 0,33 0,37 -0,42 -0,20 -0,17 -0,05
S. filamentosus 116 0,08 0,42 0,51 -0,72 -0,43 0,14 -0,09
S. filamentosus 118 0,05 0,36 0,44 -0,56 -0,30 0,01 -0,08
S. filamentosus 119 0,13 0,39 0,48 -0,76 -0,33 0,09 -0,09
S. filamentosus 128 0,17 0,40 0,50 -0,88 -0,32 0,13 -0,09
S. filamentosus 129 0,06 0,38 0,46 -0,62 -0,35 0,08 -0,08

Annexe 8. Valeurs des variables morphométriques définies pour la plaque nucale antérieure (voir texte
chez les spécimens actuels et fossiles (a suivre).



n° () @ (©) ®) (6) 4) (2/3)

S. filamentosus 42 0,14 0,36 0,50 -0,72 -0,33 0,05 -0,13
S. filamentosus 49 0,17 0,32 0,47 -0,64 -0,31 -0,01 -0,15
S. courteti 120 0,03 0,47 0,54 -0,75 -0,51 0,22 -0,07
S. courteti 185 0,21 0,44 0,47 -0,86 -0,42 0,16 -0,04
S. courteti 189 -0,03 0,51 0,56 -0,70 -0,56 0,22 -0,05
S. courteti 101 0,05 0,45 0,56 -0,66 -0,56 0,16 -0,11
S. courteti 87 -0,01 0,46 0,54 -0,60 -0,45 0,07 -0,08
S. courteti 202 -0,04 0,40 0,45 -0,53 -0,33 0,05 -0,05
S. courteti 203 0,01 0,45 0,50 -0,60 -0,48 0,11 -0,05
S. courteti 39 -0,04 0,42 0,51 -0,65 -0,37 0,14 -0,09
S. courteti 184 0,05 0,44 0,51 -0,56 -0,46 0,01 -0,07
S. violaceus 131 0,06 0,45 0,57 -0,98 -0,37 0,27 -0,13
S. violaceus 121 0,06 0,44 0,59 -0,80 -0,50 0,22 -0,15
S. violaceus 130 0,06 0,45 0,58 -0,77 -0,50 0,18 -0,13
S. violaceus 132 0,24 0,48 0,59 -0,98 -0,56 0,24 -0,11
S. violaceus 167 -0,01 0,45 0,58 -0,69 -0,50 0,16 -0,13
S. violaceus 133 0,19 0,48 0,55 -0,86 -0,49 0,13 -0,07
S. violaceus 168 0,08 0,36 0,47 -0,71 -0,43 0,23 -0,11
S. violaceus 201 0,12 0,39 0,60 -0,80 -0,52 0,21 -0,20
S. violaceus 122  -0,03 0,47 0,57 -0,70 -0,43 0,13 -0,10
S. violaceus 166 0,00 0,39 0,54 -0,63 -0,39 0,09 -0,16
S. ocellifer 144 0,17 0,30 0,34 -0,49 -0,17 -0,14 -0,03
S. ocellifer 146 0,09 0,27 0,33 -0,42 -0,13 -0,14 -0,07
S. ocellifer 147 0,05 0,30 0,36 -0,49 -0,16 -0,06 -0,06
S. ocellifer 148 0,02 0,30 0,37 -0,42 -0,12 -0,14 -0,07
S. ocellifer 149 0,02 0,34 0,36 -0,43 -0,13 -0,16 -0,02
S. eupterus 211 0,06 0,13 0,33 -0,39 -0,08 -0,06 -0,20
S. eupterus 212 -0,08 0,22 0,32 -0,33 0,04 -0,17 -0,10
TM337.04.03(2) 0,06 0,31 0,27 -0,23 -0,03 -0,39 0,04
TM337.04.03(1) 0,13 0,42 0,45 -0,53 -0,31 -0,16 -0,03
TM337.04.03(3) 0,07 0,37 0,44 -0,59 -0,26 -0,02 -0,07
TM337.04.04(5) 0,14 0,46 0,47 -0,64 -0,30 -0,13 -0,02
TM337.04.04(6) 0,11 0,40 0,44 -0,43 -0,30 -0,21 -0,04
TM337.04.04(9) 0,16 0,40 0,44 -0,56 -0,24 -0,19 -0,04
TM337.04.05(7) 0,23 0,45 0,48 -0,76 -0,49 0,09 -0,03
TM337.04.05(8) 0,12 0,41 0,50 -0,84 -0,28 0,09 -0,09
TM266 .06.48 0,21 0,31 0,37 -0,61 -0,21 -0,06 -0,06
TM266.02.120 0,05 0,31 0,41 -0,47 -0,23 -0,06 -0,10
TM203.01.05(2) 0,01 0,34 0,40 -0,36 -0,13 -0,26 -0,06
ED 0,02 0,40 0,43 -0,37 -0,24 -0,24 -0,03
TM337.04.03(5) 0,22 0,41 0,47 -0,64 -0,32 -0,14 -0,06
TM92.06.70 0,13 0,27 0,39 -0,39 -0,18 -0,22 -0,13
TM197.01.01 0,13 0,31 0,40 -0,48 -0,29 -0,08 -0,09

Annexe 8. Valeurs des variables morphométriques définies pour la plaque nucale antérieure (voir texte
chez les spécimens actuels et fossiles.



(A) Facteur 1  Facteur2  Facteur3  Facteur 4

Q) 0,00 0,35 0,52 0,05
2) 0,14 0,23 0,04 0,06
3) 0,21 0,00 0,04 0,13
4) 0,19 0,03 0,05 0,21
(5) 0,21 0,00 0,01 0,15
(6) 0,21 0,00 0,00 0,36
(213) 0,03 0,38 0,33 0,04
(B) Facteur 1  Facteur2  Facteur3  Facteur 4
S. membranaceus 29 2,42 0,55 -0,97 -0,33
S. membranaceus 44 3,40 0,46 -1,01 0,04
S. membranaceus 32 3,34 1,93 -1,80 0,03
S. membranaceus 30 3,63 0,79 -0,36 -0,87
S. membranaceus 31 4,22 1,09 -0,66 -0,30
S. membranaceus 204 4,40 0,99 0,42 0,34
S. membranaceus 205 4,78 1,92 0,60 0,51
S. membranaceus 206 3,77 1,59 0,17 0,28
S. membranaceus 207 3,94 1,03 -0,07 0,77
S. membranaceus 208 4,43 1,37 1,24 0,33
S. membranaceus 209 3,74 1,31 0,61 0,10
S. membranaceus 210 3,80 0,93 0,37 0,21
S. membranaceus 186 3,03 0,36 -0,80 -0,25
S. sorex 34 0,72 -1,28 -0,95 -0,66
S. sorex 35 0,04 -0,77 -1,02 -0,53
S. sorex 36 0,62 -0,52 -1,19 -0,63
S. sorex 37 0,57 -0,31 -1,56 -0,91
S. sorex 46 0,62 -2,03 -1,35 -0,47
S. sorex 91 -0,55 -1,27 -1,40 -0,53
S. sorex 92 0,44 -1,25 -1,67 -0,73
S. sorex 113 0,41 -0,45 -1,17 -0,86
S. sorex 114 0,02 -0,22 -2,09 0,06
S. sorex 115 1,19 -1,01 -1,51 -0,36
S. sorex 124 0,29 0,13 -1,59 -0,50
S. sorex 126 -0,17 0,05 -2,40 -0,51
S. sorex 125 -0,09 0,03 -1,49 0,07
S. batensoda 9 2,49 -0,54 0,62 -0,36
S. batensoda 10 2,34 -0,83 1,00 -0,19
S. batensoda 11 3,43 0,25 0,84 0,17
S. batensoda 12 2,84 -0,22 0,43 0,01
S. batensoda 13 2,93 -0,11 0,84 0,36
S. batensoda 14 1,92 0,38 1,21 0,26
S. batensoda 88 2,19 0,41 0,56 -0,37
S. batensoda 89 2,56 0,64 0,80 -0,28
S. batensoda 90 2,93 0,69 0,88 -0,28
S. batensoda 177 1,96 -0,24 0,53 -0,32
S. batensoda 178 1,95 -0,34 1,22 -0,46
S. batensoda 179 1,62 -0,10 0,85 0,14
S. batensoda 180 2,06 -0,58 0,17 0,25
S. batensoda 181 1,48 1,22 0,33 0,08
S. batensoda 182 2,27 0,45 0,52 0,38
S. nigrita 52 -2,11 1,66 -0,79 0,20
S. nigrita 53 -2,61 0,83 0,76 0,26
S. nigrita 55 -1,73 1,59 -0,23 0,20
S. nigrita 56 -1,31 0,83 0,85 -0,66
S. nigrita 57 -2,00 2,54 -0,46 0,40
S. nigrita 58 -2,02 1,86 0,24 0,63

Annexe 9. Données de 'analyse en composantes principales des plaques nucales antérieures :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs
(a suivre).



Facteur 1 Facteur 2 Facteur 3 Facteur 4

S. nigrita 59 -2,36 1,41 -0,21 0,12
S. nigrita 60 -2,05 2,02 -1,35 0,76
S. nigrita 61 -2,22 1,48 0,63 -0,37
S. nigrita 62 -1,49 1,15 0,64 0,79
S. nigrita 63 -0,85 1,35 0,90 -0,31
S. clarias 2 0,48 -1,79 -0,59 0,84
S. clarias 3 -0,18 -2,44 -0,47 0,46
S. clarias 4 1,34 -2,20 -0,42 -0,37
S. clarias 5 0,76 -2,33 0,10 0,14
S. clarias 17 0,85 -2,15 -0,80 0,54
S. clarias 18 0,93 -1,87 0,07 0,55
S. clarias 19 0,49 -2,85 0,06 0,34
S. clarias 20 0,29 -1,51 0,05 0,04
S. clarias 21 0,42 -2,78 0,09 0,25
S. clarias 192 1,21 -0,93 -2,23 0,50
S. clarias 193 1,14 0,50 -3,44 0,94
S. clarias 22 1,22 -2,77 0,62 0,60
S. clarias 200 -0,17 -2,57 0,24 0,56
S. clarias 199 -0,85 -1,99 -0,43 0,47
S. clarias 198 0,82 -0,02 -0,01 0,30
S. clarias 197 -0,07 -0,10 -1,18 1,11
S. clarias 196 -0,17 -1,31 0,06 0,34
S. clarias 195 -0,09 -3,87 0,88 0,39
S. clarias 194 0,80 -2,01 -0,66 0,44
S. schall 1 -1,09 -0,43 0,34 -0,53
S. schall 25 0,38 -0,31 1,35 -0,15
S. schall 26 0,85 -0,46 1,47 -0,79
S. schall 27 -0,06 -0,25 1,87 0,12
S. schall 96 0,19 1,05 0,18 0,01
S. schall 97 -0,03 1,35 0,18 -0,61
S. schall 98 -0,51 0,17 1,10 -0,03
S. schall 99 -0,74 0,11 0,42 -0,41
S. schall 102 -0,13 -0,36 0,38 -0,80
S. schall 103 -0,45 0,92 -0,24 -0,56
S. schall 107 0,23 0,09 0,87 -0,12
S. schall 123 -1,45 2,25 0,35 0,29
S. schall 135 -1,08 0,68 -0,19 0,12
S. schall 136 -0,71 -0,88 2,03 -0,95
S. schall 137 -1,30 -0,61 0,67 -0,53
S. schall 138 -1,42 1,08 0,52 0,11
S. schall 139 -1,13 0,08 1,11 0,06
S. schall 141 -1,06 1,28 0,06 -0,11
S. schall 151 -0,40 -1,24 1,81 -0,31
S. schall 152 0,59 -0,08 1,33 0,39
S. schall 154 0,77 0,57 -0,46 0,24
S. schall 155 0,47 0,09 0,61 -0,10
S. schall 159 -0,57 0,13 0,06 -0,36
S. schall 160 1,28 0,20 0,21 0,33
S. schall 163 0,34 1,10 -0,38 -0,28
S. schall 164 0,11 0,52 -0,60 0,39
S. schall 170 -0,34 0,37 1,74 -0,12
S. schall 171 -1,56 0,66 1,30 -0,08
S. schall 172 -1,28 1,13 0,61 0,84
S. schall 173 0,69 0,28 0,15 -0,50
S. filamentosus 116 -2,63 0,02 0,18 0,10
S. filamentosus 118 -0,99 0,18 -0,30 -0,04
S. filamentosus 119 -2,08 -0,47 0,52 0,27
S. filamentosus 128 -2,61 -0,86 0,96 0,59
S. filamentosus 129 -1,56 0,20 -0,06 0,15

Annexe 9. Données de 'analyse en composantes principales des plaques nucales antérieures :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs
(a suivre).
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49
120
185
189
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87
202
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39
184
131
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130
132
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-1,97
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-3,70
-3,30
-2,44
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-2,30
-1,98
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-0,97
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334
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1,95
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2,86
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2,75
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1,85
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2,87
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TM337.04.04(5)
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4,75
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2,83
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S. schall

4,50
2,84
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2,13
2,00
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1,63

TM337.04.04(9)

3,53

S. filamentosus

TM197.01.01

3,68

S. courteti

6,55
3,84
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1,85
4,51
2,94
2,11

2,16
3,76
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5,81
2,72
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2,43
3,10
3,04
2,61
1,97
3,57
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3,91
3,42
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4,20
3,08

TM266.06.48

3,91

S. violaceus

7,51
4,28
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3,71
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2,16
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3,58
2,92
3,24
3,99
3,77
2,67
1,92
3,95
3,61
4,85
4,51
3,39
4,70
3,60

TM266.02.120(1)

3,69

S. ocellifer

3,31
2,14
1,95
3,28
2,60
1,92
2,99
3,76
4,55

2,70
2,74
2,19
1,83
2,63
1,89
1,94
4,05
3,33
1,92
1,38
1,40
1,83
2,76
1,70
151

TM337.04.03(5)

4,49

su
8 —| TM337.04.03(2)

4,11
4,23
3,20
3,53
3,68
3,91
3,69
4,49

1,45
0,71
0,76
0,60
1,51
1,98
2,00
1,29

1,55
1,62
1,48
1,14
1,80
1,10
1,92

0,71
1,55

1,47
1,05
1,91
2,10
2,40
1,20

0,76
1,62
1,47

0,87
1,37
2,15
1,72
1,78

0,60
1,48
1,05
0,87

1,16
1,45
1,87
1,05

1,51
1,14
1,91
1,37
1,16

1,25
0,94
1,67

1,98
1,80
2,10
2,15
1,45
1,25

1,99
1,55

2,00
1,10
2,40
1,72
1,87
0,94
1,99

2,49

1,29
1,92
1,20
1,78
1,05
1,67
1,55
2,49

S. eupterus

3,56
2,28
3,23
4,96
2,83
3,86
4,42
5,24
5,72
2,70

3,89
4,35
3,59
4,82
3,88
4,11
6,00
4,84
3,77
2,65
2,68
3,57
4,76
2,56
3,19

ED

2,70
1,67
2,04
2,27
1,11
1,87
2,04
2,91
1,88
2,85

TM337.04.03(2)

1,80
4,04
175
5,09
4,56
3,69
533
5,81
6,84
2,74
3,89

3,68
4,11
4,23
3,20
3,53
5,95
5,70
3,91
3,69
2,41
2,70
4,49
3,25
3,68

TM92.06.70

3,25
2,50
2,34
3,07
1,99
2,12
1,33
2,09
1,51
2,71

TM337.04.03(1)

4,77
3,01
3,21
2,33
3,58
1,64
2,30
2,72
3,58
2,19
4,35
3,68

1,45
0,71
0,76
0,60
2,50
2,53
1,98
2,00
2,29
1,67
1,29
2,50
151

TM203.01.05(2)

2,41
2,29
2,23
2,91
1,65
2,25
1,93
2,84
1,57
3,22

2,70
3,25
2,41
5,95
5,70

Annexe 10. Données des distances euclidiennes obtenues pour les plaques nucales antérieures :
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2,34
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2,69
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2,27
3,07
291
1,89
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1,11
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1,65
321
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1,87
2,12
2,25
2,56
2,56

2,04
1,33
1,93
3,06
2,40

291
2,09
2,84
2,77
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1,88
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3,64
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2,85
2,71
3,22

2,31
1,01

2,31

1,72

1,01
172

TM337.04.03(3)
TM337.04.04(5)

4,80 530
2,30 347
332 3,68
1,96 2,05
2,86 3,86
149 1,77
145 211
220 243
292 324
1,83 263
359 4,82
4,11 423
145 071
155
155
162 147
1,48 1,05
2,69 1,89
172 214
1,80 210
1,10 240
223 291
2,04 227
1,92 1,20
2,34 3,07
114 191

TM337.04.05(7)
TM337.04.05(8)

N oo
0 ©
o v
Noo
o~
w o

2,69 1,72
1,89 214
321 3,02
2,56 2,56
3,06 2,40
2,77 243
3,64 2,60
1,77 219
4,11 3,67
431 3,67
4,62 3,94

1,77
2,19

4,11
3,67

4,31
3,67

4,62

3,94

TM337.04.04(6)

4,27
2,56
2,85
2,73
3,42
177
2,64
3,10
3,99
1,89
3,88
3,20
0,76
1,62
1,47

0,87
321
3,02
2,15
1,72
1,65
1,11
1,78
1,99
1,37

TM337.04.04(9)

4,57
2,84
2,86
2,72
3,18
1,56
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3,04
3,77
1,94
4,11
3,53
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1,48
1,05
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1,45
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2,25
1,87
1,05
2,12
1,16

TM337.04.05(7)

6,92
4,61
5,12
2,90
4,46
2,94
2,16
2,61
2,67
4,05
6,00
5,95
2,50
2,69
1,89
3,21
2,56

1,74
2,77
3,64
4,62
4,11
1,77
4,31
3,06

TM337.04.05 (8)

6,37
3,54
4,72
2,26
3,53
2,50
1,05
1,97
1,92
3,33
4,84
5,70
2,53
172
2,14
3,02
2,56
174

2,43
2,60
3,94
3,67
2,19
3,67
2,40

TM266.06.48

4,63
2,86
2,71
3,38
2,34
1,85
2,31
3,57
3,95
1,92
3,77
3,91
1,98
1,80
2,10
2,15
1,45
2,77
2,43

1,99
2,84
2,91
1,55
2,09
1,25

TM266.02.120(1)

4,18
137
2,87
2,80
2,35
1,85
2,15
2,99
3,61
1,38
2,65
3,69
2,00
1,10
2,40
172
1,87
3,64
2,60
1,99

1,57
1,88
2,49
1,51
0,94

TM203.01.05(2)

3,07
1,97
2,27
3,43
3,23
2,32
3,46
3,91
4,85
1,40
2,68
2,41
2,29
2,23
2,91
1,65
2,25
4,62
3,94
2,84
157

1,01
3,22
172
1,93

ED

3,68
2,56
2,75
2,87
3,77
2,13
3,25
3,42
4,51
1,83
3,57
2,70
1,67
2,04
2,27
1,11
1,87
4,11
3,67
291
1,88
1,01

2,85
2,31
2,04

(A) distances euclidiennes entre les centroides des especes actuelles et les individus fossiles,
(B) moyenne des distances euclidiennes entre les individus de chaque espeéce actuelle,
(C) distances euclidiennes entre les spécimens fossiles.

TM337.04.03(5)

5,51
3,38
3,67
2,98
3,39
2,00
2,11
3,00
3,39
2,76
4,76
4,49
1,29
1,92
1,20
1,78
1,05
177
2,19
1,55
2,49
3,22
2,85

2,71
1,67

TM92.06.70

3,78
1,54
2,38
4,05
2,24
2,49
3,16
4,20
4,70
1,70
2,56
3,25
2,50
2,34
3,07
1,99
2,12
4,31
3,67
2,09
151
172
2,31
2,71

133

TM197.01.01

4,39
1,88
2,74
2,93
2,29
1,63
2,00
3,08
3,60
151
3,19
3,68
151
114
191
1,37
1,16
3,06
2,40
1,25
0,94
1,93
2,04
1,67
133

(B)

Moyenne Minimum Maximum  Ecart-type
S. membranaceus 1,63 0,47 3,27 0,68
S. sorex 1,25 0,31 2,44 0,45
S. batensoda 1,19 0,38 2,33 0,39
S. nigrita 151 0,65 2,97 0,56
S. clarias 2,01 0,13 6,28 112
S. schall 182 0,36 3,95 0,67
S. filamentosus 1,38 0,65 2,38 0,46
S. courteti 1,75 0,62 3,45 0,75
S. violaceus 1,88 0,37 3,75 0,71
Toutes les especes 1,70 0,13 6,28 0,77




n° M) @) @) 4) ®) (6) @1 15 (4R

S.courteti 189 0,98  -0,09 058 001 -0,38 -111 107 137 0,10
S.courteti 203 099 -008 068 -017 -036 -106 106 134 -0,10
S.courteti 202 091 -0,08 063 -023 -030 093 09 120 -0,15
S.courteti 185 104 000 068 -021 -028 -1,22 1,03 132 -0,22
S.courteti 120 1,00 -0,04 059 -0,11 -047 098 104 147  -0,07
S.courteti 183 1,03 -011 064 -024 -035 097 113 138  -0,14
S.courteti 87 101  -007 064 -011 -026 -121 108 127 -0,04
S.courteti 39 09 -022 063 -016 -036 -079 112 126 0,07
S.courteti 101 092 -015 058 -0,16 -042 0,78 107 134 0,01
S.ocelifer 148 086 018 065 -0,03 -035 -1,31 068 121  -0,21
S.ocelifer 146 085 006 062 -007 016 -1,30 0,79 101  -0,13
S.ocelifer 144 085 009 054 -024 029 -09 079 114  -0,30
S.ocelifer 149 091 020 048 -019 -024 -1,17 071 1,15  -0,40
S.ocelifer 147 089 012 064 -012 025 -127 077 113  -0,23
S.sorex 46 077 -029 086 -013 -013 -109 106 090 0,16
S.sorex 34 077 -029 081 -008 -015 -106 106 092 020

S.sorex 37 0,71 -0,23 0,81 -0,05 -0,26 -0,99 0,94 0,97 0,18
S.sorex 92 0,80 -0,25 0,71 -0,08 -0,12 -1,06 1,06 0,92 0,17
S.sorex 126 0,83 -0,15 0,59 -0,09 -0,28 -0,90 0,97 1,10 0,06
S.sorex 91 0,84 -0,23 0,76 -0,11 -0,22 -1,03 1,08 1,06 0,12
S.sorex 35 0,78 -0,26 0,70 -0,05 -0,17 -1,01 1,04 0,95 0,21
S.sorex 114 0,82 -0,13 0,68 -0,03 -0,24 -1,10 0,95 1,06 0,10
S.sorex 125 0,76 -0,33 0,75 -0,17 -0,29 -0,72 1,08 1,05 0,16
S.sorex 36 0,75 -0,17 0,78 -0,08 -0,18 -1,10 0,91 0,93 0,09
S.sorex 124 0,78 -0,17 0,62 -0,06 -0,15 -1,02 0,95 0,94 0,10
S.clarias 192 0,77 -0,03 0,78 -0,10 -0,21 -1,22 0,80 0,98 -0,07
S. clarias 193 0,70 -0,07 0,74 -0,20 -0,23 -0,94 0,77 0,93 -0,13
S. clarias 196 0,86 -0,09 0,79 -0,11 -0,25 -1,19 0,94 1,11 -0,03
S. clarias 195 0,77 0,10 0,67 -0,12 -0,27 -1,14 0,67 1,03 -0,22
S.clarias 199 0,75 -0,16 0,78 -0,08 -0,27 -1,02 0,90 1,02 0,07
S. clarias 200 0,76 -0,12 0,79 -0,15 -0,28 -0,99 0,88 1,04 -0,03
S. clarias 2 0,74 -0,17 0,82 -0,15 -0,20 -1,05 0,92 0,94 0,03
S. clarias 5 0,76 -0,03 0,65 -0,11 -0,17 -1,11 0,79 0,93 -0,09
S. clarias 3 0,77 0,07 0,71 -0,12 -0,32 -1,11 0,70 1,09 -0,19
S. clarias 17 0,74 0,07 0,71 -0,14 -0,31 -1,06 0,67 1,05 -0,22
S.clarias 18 0,82 -0,09 0,72 -0,16 -0,21 -1,08 0,91 1,03 -0,06
S.clarias 19 0,84 0,04 0,71 -0,20 -0,21 -1,18 0,79 1,05 -0,24
S.clarias 21 0,80 -0,14 0,79 -0,18 -0,15 -1,12 0,94 0,95 -0,04

S. clarias 22 0,73 -0,16 0,79 -0,26 -0,24 -0,86 0,89 0,97 -0,10

. membranaceus 186 0,63 -0,04 0,66 -0,35 -0,26 -0,63 0,67 0,89 -0,30
. membranaceus 208 0,67 -0,13 0,83 -0,37 -0,13 -0,86 0,80 0,80 -0,24
membranaceus 204 0,66 -0,20 0,83 -0,36 -0,17 -0,76 0,85 0,83 -0,17
membranaceus 205 0,64 -0,05 0,82 -0,32 -0,22 -0,86 0,69 0,86 -0,26
membranaceus 206 0,71 -0,18 0,76 -0,22 -0,19 -0,87 0,89 0,90 -0,04
membranaceus 210 0,79 0,00 0,83 -0,19 -0,26 -1,17 0,78 1,05 -0,19
membranaceus 30 0,67 0,00 0,77 -0,26 -0,14 -1,03 0,67 0,80 -0,26
membranaceus 31 0,62 -0,02 0,76 -0,25 -0,20 -0,91 0,64 0,82 -0,23
. membranaceus 44 0,68 0,07 0,80 -0,34 -0,36 -0,85 0,61 1,04 -0,41
. membranaceus 32 0,70 0,01 0,75 -0,28 -0,22 -0,95 0,70 0,93 -0,29
. membranaceus 29 0,74 -0,01 0,77 -0,43 -0,25 -0,82 0,74 0,99 -0,43
S. filamentosus 49 1,01 -0,15 0,79 -0,04 -0,17 -1,44 1,16 1,19 0,10
S. filamentosus 116 0,96 -0,17 0,69 -0,09 -0,28 -1,11 1,13 1,24 0,08
S. filamentosus 128 0,95 -0,12 0,69 0,00 -0,30 -1,21 1,07 1,24 0,12

VOO nonno

Annexe 11. Valeurs des variables morphométriques définies pour I'épine dorsale (voir texte),
chez les spécimens actuels et fossiles (a suivre).
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-1,19
-1,13
-1,34

(3/1)
1,04
1,01
1,12
1,14
1,13
1,06
1,11
1,19
0,92
1,04
1,00
0,88
0,96
0,61
0,58
0,61
0,72
0,65
0,67
0,64
0,65
0,73
0,88
0,91
0,72
0,88
0,92
0,90
0,87
0,85
0,81
0,86
1,03
0,96
0,79
0,75
0,89
0,85
0,87
0,94
0,88
0,81
0,96
0,98
0,89
0,74
0,85
0,73
0,73
0,82
0,85
0,69
0,66

(1/5)
1,25
1,12
1,15
1,33
1,32
1,24
1,44
1,47
1,40
1,44
1,45
1,38
1,37
1,07
0,97
0,82
0,94
0,94
1,20
0,81
0,84
0,90
1,11
1,23
1,03
1,14
1,26
1,21
1,16
0,94
0,94
1,03
1,19
1,26
1,09
1,17
1,24
1,24
1,37
1,32
1,31
1,28
1,32
1,31
1,36
1,12
1,15
1,17
1,03
1,16
1,06
0,98
1,02

(413)
-0,11
-0,06
0,09
0,14
0,05
-0,06
0,03
0,17
-0,01
-0,03
0,04
-0,15
-0,08
-0,35
-0,23
-0,32
-0,18
-0,24
-0,37
-0,25
-0,26
-0,17
-0,04
-0,14
-0,31
-0,18
-0,09
-0,11
-0,21
-0,14
-0,30
-0,12
-0,07
-0,22
-0,33
-0,37
-0,24
-0,28
-0,27
-0,12
-0,17
-0,33
-0,03
-0,06
-0,25
-0,32
-0,05
-0,23
-0,23
-0,29
-0,08
-0,37
-0,31



TM337.04.05(7)
TM337.04.05(8)
TM337.04.03(1)
TM337.04.03(2)
TM337.04.03(3)
TM337.04.03(4)
TM151.01.04
TM197.01.01
TM32.04.52(1)
TM32.04.52(3)
TM90.01.55(1)
TM90.01.55(2)
TM208.01.01

Annexe 11. Valeurs des variables morphométriques définies pour I'épine dorsale (voir texte),

M)
0,92
0,88
0,86
0,88
0,85
0,90
0,77
0,87
0,75
0,73
0,82
0,78
0,89

@)
0,08
0,06
0,01
0,11
0,06
0,12
0,11
-0,01
0,09
0,00
0,14
0,11
0,01

chez les spécimens actuels et fossiles.

@)
0,69
0,77
0,69
0,78
0,73
0,69
0,68
0,73
0,70
0,83
0,75
0,76
0,73

4)
-0,25
-0,07
-0,13
-0,13
-0,23
-0,16
-0,03
-0,09
-0,20
-0,22
-0,29
-0,26
-0,05

®)
-0,21
-0,24
-0,19
-0,27
-0,20
-0,20
-0,22
-0,16
-0,28
-0,23
-0,14
-0,22
-0,19

(6)
-1,23
-1,41
-1,24
-1,37
-1,21
-1,35
-1,31
-1,34
-1,06
-1,10
-1,28
-1,18
-1,39

(3/1)
0,83
0,82
0,85
0,77
0,78
0,78
0,65
0,88
0,66
0,73
0,68
0,67
0,88

(1/5)
1,12
1,12
1,05
1,15
1,05
1,10
0,99
1,03
1,02
0,97
0,96
1,00
1,08

(413)
-0,33
-0,13
-0,14
-0,25
-0,29
-0,28
-0,15
-0,08
-0,29
-0,23
-0,43
-0,37
-0,06



(A) Facteur 1  Facteur2  Facteur3  Facteur 4

Q) 0,21 0,01 0,00 0,01
2) 0,00 0,38 0,03 0,00
3) 0,09 0,05 0,06 0,70
4) 0,15 0,02 0,14 0,03
(5) 0,10 0,05 0,21 0,16
(6) 0,05 0,05 0,50 0,02
(211) 0,20 0,03 0,04 0,06
(4/2) 0,06 0,28 0,01 0,01
(1/5) 0,14 0,14 0,01 0,01
(B) Facteur 1  Facteur2  Facteur3  Facteur 4
S. membranaceus 29 3,44 1,06 -2,04 0,74
S. membranaceus 44 3,04 1,84 -1,95 1,27
S. membranaceus 32 2,84 0,64 -0,60 -0,01
S. membranaceus 30 3,47 0,22 0,47 -0,42
S. membranaceus 31 3,49 0,12 -0,37 -0,35
S. membranaceus 204 3,73 -1,81 -1,42 0,48
S. membranaceus 205 3,77 -0,11 -0,96 0,49
S. membranaceus 206 2,11 -1,92 -0,68 -0,21
S. membranaceus 208 4,00 -1,09 -0,72 0,28
S. membranaceus 210 1,35 0,35 0,62 1,20
S. membranaceus 186 3,56 0,39 -2,75 -0,97
S. sorex 34 0,47 -3,73 0,89 0,09
S. sorex 35 -0,10 -3,34 0,42 -0,99
S. sorex 36 0,82 -2,20 0,96 -0,13
S. sorex 37 0,46 -2,96 0,19 0,41
S. sorex 46 1,05 -3,72 1,09 0,59
S. sorex 91 -0,30 -2,70 0,00 0,16
S. sorex 92 0,18 -3,26 0,79 -1,08
S. sorex 114 -0,67 -1,60 0,47 -0,69
S. sorex 124 0,13 -2,08 0,34 -1,94
S. sorex 126 -0,70 -1,41 -1,17 -1,34
S. sorex 125 0,31 -3,57 -2,10 0,19
S. batensoda 8 1,81 2,28 0,42 1,25
S. batensoda 9 1,87 1,54 0,09 -0,54
S. batensoda 11 3,47 1,15 1,51 0,14
S. batensoda 12 2,17 0,17 0,64 0,51
S. batensoda 13 2,63 0,74 1,41 1,72
S. batensoda 14 1,03 2,63 0,58 2,49
S. batensoda 89 3,24 0,54 1,65 -0,02
S. batensoda 90 3,26 0,49 0,44 -0,23
S. batensoda 178 1,64 0,45 1,98 -0,61
S. nigrita 52 -1,85 2,28 -0,41 0,05
S. nigrita 53 -2,43 0,63 0,22 -0,53
S. nigrita 55 -2,41 2,12 0,72 -1,03
S. nigrita 56 -2,03 2,71 0,20 -0,06
S. nigrita 54 -0,78 2,10 0,49 0,00
S. nigrita 58 0,48 2,30 1,64 0,48
S. nigrita 59 -2,10 1,13 0,73 0,34
S. nigrita 61 -0,32 2,35 -1,13 0,25
S. nigrita 63 -2,49 0,53 -0,40 -0,58
S. clarias 2 1,31 -2,08 0,48 0,46
S. clarias 3 0,64 1,22 0,06 0,05
S. clarias 5 1,07 -0,25 0,74 -1,38
S. clarias 17 1,20 1,29 -0,21 -0,03
S. clarias 18 0,55 -0,83 0,18 -0,20
S. clarias 19 1,01 1,00 0,51 -0,18
S. clarias 21 1,20 -1,61 0,81 0,18

Annexe 12. Données de l'analyse en composantes principales des épines dorsales :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs
(a suivre).



Facteur 1 Facteur 2 Facteur 3 Facteur 4

S. clarias 192 0,92 -0,41 1,38 0,17
S. clarias 193 2,08 -0,55 -0,47 -0,25
S. clarias 22 2,01 -1,48 -1,13 0,53
S. clarias 200 0,87 -1,17 -0,40 0,64
S. clarias 199 0,48 -1,86 0,06 0,39
S. clarias 196 -0,19 -0,86 0,74 0,80
S. clarias 195 0,98 1,54 0,41 -0,60
S. schall 26 -0,76 0,00 1,16 -0,48
S. schall 27 -1,18 0,88 -0,18 -0,52
S. schall 98 1,25 1,75 0,05 -1,05
S. schall 102 -0,23 0,75 0,18 -0,37
S. schall 136 -1,22 0,37 -0,15 0,75
S. schall 138 -1,13 0,62 0,23 -0,23
S. schall 139 -0,07 0,89 -1,59 -1,17
S. schall 141 1,28 -0,24 1,40 -0,44
S. schall 151 2,29 0,58 0,96 0,24
S. schall 155 0,48 -0,03 1,13 -0,34
S. schall 160 -1,49 -0,08 1,27 -0,42
S. schall 171 -0,72 0,96 0,26 0,97
S. schall 172 1,33 1,47 -0,18 0,36
S. filamentosus 116 -1,87 -1,71 -0,24 0,13
S. filamentosus 119 -0,96 -0,31 -1,06 0,21
S. filamentosus 128 -2,35 -1,38 0,57 0,11
S. filamentosus 129 -1,08 -0,27 2,24 -0,24
S. filamentosus 42 -1,84 -1,65 1,07 -0,87
S. filamentosus 49 -1,98 -1,89 2,30 0,83
S. courteti 120 -2,91 0,55 -2,28 0,33
S. courteti 185 -1,40 0,93 -0,25 0,53
S. courteti 189 -3,38 -0,60 -0,72 -0,52
S. courteti 101 -1,89 -0,77 -3,08 -0,27
S. courteti 87 -1,98 -0,35 0,11 -0,18
S. courteti 202 -0,38 -0,03 -1,73 -0,34
S. courteti 203 -1,73 -0,05 -1,24 0,73
S. courteti 39 -1,46 -1,93 -2,57 -0,18
S. courteti 184 -1,78 -0,10 -2,13 0,50
S. violaceus 131 -2,23 -1,26 -0,37 0,90
S. violaceus 121 -3,71 0,45 -1,48 -0,50
S. violaceus 130 -2,11 1,62 -0,02 0,97
S. violaceus 132 -1,60 -0,30 -0,05 -0,23
S. violaceus 167 -3,89 1,60 1,69 -0,32
S. violaceus 133 -3,04 -0,52 -0,60 1,70
S. violaceus 168 -3,42 0,75 1,68 1,79
S. violaceus 201 -3,04 -1,45 0,21 0,56
S. violaceus 122 -4,22 -1,30 -0,39 0,98
S. violaceus 166 -2,49 0,93 -0,43 0,24
S. ocellifer 144 0,41 1,95 -1,55 -1,45
S. ocellifer 146 0,10 0,79 1,72 -1,44
S. ocellifer 147 -0,18 1,85 0,87 -0,62
S. ocellifer 148 -0,82 2,54 0,93 -0,12
S. ocellifer 149 0,02 3,35 -0,22 -2,10
S. eupterus 211 0,96 2,19 -1,10 0,30
S. eupterus 212 -0,84 1,55 -0,18 -0,21
TM337.04.04(2) -0,34 -0,09 -0,35 0,12
TM337.04.04(3) -0,23 2,02 0,97 0,11
TM337.04.05(1) 0,63 1,55 1,08 -0,98
TM337.04.05(2) 0,68 1,32 -0,13 0,96
TM337.04.05(4) -0,15 0,14 0,81 -1,04
TM337.04.05(3) 2,66 1,55 0,30 0,87
TM337.04.05(6) 1,49 2,03 1,68 0,42

Annexe 12. Données de l'analyse en composantes principales des épines dorsales :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs
(a suivre).



Facteur 1 Facteur 2 Facteur 3 Facteur 4

TM337.04.05(7) 0,65 1,74 0,40 -0,03
TM337.04.05(8) -0,26 0,77 2,07 0,67
TM337.04.03(1) 0,23 0,33 1,06 -0,47
TM337.04.03(2) 0,23 1,67 1,50 1,06
TM337.04.03(3) 1,22 1,28 0,65 0,14
TM337.04.03(4) 0,36 1,86 1,44 -0,16
TM151.01.04 0,65 1,28 1,88 -0,79
TM197.01.01 0,10 -0,14 1,96 -0,19
TM32.04.52(1) 1,72 1,64 -0,22 -0,13
TM32.04.52(3) 2,27 0,40 0,40 0,92
TM90.01.55(1) 2,44 2,23 1,28 0,10
TM90.01.55(2) 2,19 1,89 0,53 0,45
TM208.01.01 -0,56 0,08 2,18 -0,10

Annexe 12. Données de l'analyse en composantes principales des épines dorsales :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs.
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Annexe 13. Données des distances euclidiennes obtenues pour les épines dorsales :

(A) distances euclidiennes entre les centroides des espéces actuelles et les individus fossiles,

TM337.04.03(3)

(B) moyenne des distances euclidiennes entre les individus de chaque espeéce actuelle,
(C) distances euclidiennes entre les spécimens fossiles.
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Annexe 14. Valeurs des variables morphométriques définies pour le cleithrum (voir texte),
chez les spécimens actuels et fossiles (a suivre).
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118
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0,27
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0,12
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0,11
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0,77
-0,59
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-1,05
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-1,50
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-1,41
1,77
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-1,85
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-1,43
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0,51
0,40
0,46
0,41
0,37
0,33
0,31
0,40
0,30
0,93
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Annexe 14. Valeurs des variables morphométriques définies pour le cleithrum (voir texte),
chez les spécimens actuels et fossiles (a suivre).
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Chalouf
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56
57
58
59
60
61
62
144
146
147
148
149
211
212

™
0,16
0,20
0,21
0,32
0,20
0,20
0,20
0,18
0,40
0,37
0,26
0,34
0,16
0,13
0,23
0,20
0,27
0,41
0,36
0,46
0,35
0,36
0,20
0,25
0,34
0,27
0,25
0,27
0,23
0,10
0,30
0,58
0,45
0,36
0,43
0,49
0,34
0,33
0,30
0,22
0,45
0,60
0,47
0,22
0,43
0,47
0,44
0,53
0,48
0,30
0,26
0,22
0,28
0,66
0,24
0,17

(2
-2,26
-2,33
-2,15
-2,66
-1,56
2,32
-1,89
-1,95
-1,81
-2,27
-1,69
2,13
-2,35
-2,05
-1,13
-1,03
-0,99
-1,94
-1,31
-1,93
-1,50
0,65
-1,54
-2,26
-1,48
-1,38
-1,32
-1,26
-1,36
-1,33
2,22
-2,46
-2,42
-1,52
-2,45
2,17
-1,88
-1,78
-2,15
-1,79
-2,27
-2,99
-2,26
1,71
-2,30
-2,23
-2,14
-2,86
-2,35
-1,25
-1,14
-1,32
-1,34
-1,47
-1,23
-1,76

@)
0,91
0,76
0,79
0,90
0,67
0,78
0,79
0,67
0,89
0,89
0,73
0,74
0,78
0,69
0,34
0,27
0,33
0,70
0,49
0,67
0,50
0,65
0,61
0,68
0,53
0,52
0,47
0,48
0,52
0,58
0,67
0,85
0,84
0,62
0,78
0,81
0,75
0,59
0,69
0,82
0,78
0,91
0,83
0,77
0,85
0,73
0,80
0,84
0,79
0,50
0,39
0,48
0,40
0,76
0,41
0,77

4)
-0,64
-0,21
-0,45
-0,31
-0,61
-0,28
-0,67
-0,27
-1,03
-0,65
0,71
-0,32
-0,28
-0,25
-0,17
-0,12
-0,25
-0,37
-0,33
-0,23
-0,16
-0,20
-0,49
-0,08
-0,31
-0,40
-0,31
-0,43
-0,40
-0,59
-0,04
-0,33
-0,36
-0,51
-0,15
-0,44
-0,54
-0,21
-0,14
-0,82
-0,27
-0,03
-0,43
-0,78
-0,48
-0,21
-0,43
-0,01
-0,26
-0,48
-0,28
-0,33
-0,11
-0,89
-0,25
-0,73

(5
0,81
0,61
0,65
0,72
0,51
0,63
0,67
0,49
0,69
0,71
0,58
0,50
0,69
0,56
0,09
0,05
0,06
0,39
0,16
0,28
0,14
0,36
0,45
0,48
0,24
0,30
0,23
0,27
0,31
0,47
0,40
0,49
0,58
0,35
0,47
0,47
0,51
0,30
0,43
0,68
0,46
0,54
0,54
0,64
0,60
0,39
0,50
0,51
0,47
0,28
0,14
0,26
0,09
0,34
0,17
0,66

(6)
1,02
0,97
0,94
1,03
0,79
0,98
0,90
0,88
0,87
0,95
0,83
0,87
1,00
0,92
0,64
0,63
0,58
0,80
0,62
0,74
0,68
0,80
0,77
0,93
0,69
0,69
0,67
0,66
0,70
0,77
0,90
0,87
0,92
0,70
0,92
0,84
0,82
0,77
0,87
0,88
0,85
0,98
0,85
0,86
0,91
0,84
0,84
0,99
0,87
0,65
0,62
0,69
0,68
0,59
0,65
0,89

(3)
64,95
58,71
58,99
59,46
59,13
59,59
61,30
57,66
56,69
56,63
58,36
52,21
66,85
63,82
47,35
49,21
47,39
47,91
44,33
43,37
43,99
46,32
57,34
54,52
46,62
51,72
51,02
51,17
53,62
62,08
50,69
44,24
50,58
48,29
47,79
47,28
53,62
47,41
51,56
61,79
47,02
44,17
49,12
60,85
52,59
45,19
50,81
45,00
46,22
51,66
48,98
53,12
45,21
40,92
49,90
62,90

(v)
26,39

31,81
32,36
30,50
35,59
31,56
32,83
34,64
36,50
35,10
36,55
38,93
29,88
30,68
50,25
49,03
50,12
44,77
49,99
47,52
50,49
45,54
36,81
37,14
48,08
42,54
44,53
43,68
39,30
33,05
40,53
47,84
40,99
45,53
42,79
45,09
38,29
45,89
41,38
32,66
42,93
44,39
41,90
32,15
39,58
45,15
41,25
45,07
42,58
44,25
48,01
42,13
49,80
62,83
45,67
31,10

Annexe 14. Valeurs des variables morphométriques définies pour le cleithrum (voir texte),
chez les spécimens actuels et fossiles (a suivre).

(1/6)
-0,87
-0,77
-0,73
-0,71
-0,59
-0,78
-0,70
-0,70
-0,47
-0,58
-0,57
-0,53
-0,84
-0,79
-0,42
-0,43
-0,31
-0,40
-0,26
-0,28
-0,34
-0,44
-0,57
-0,68
-0,35
-0,42
-0,42
-0,39
-0,47
-0,67
-0,59
-0,29
-0,47
-0,34
-0,49
-0,35
-0,48
-0,44
-0,57
-0,66
-0,41
-0,38
-0,38
-0,64
-0,48
-0,36
-0,40
-0,47
-0,40
-0,35
-0,37
-0,46
-0,39
0,07
-0,41
0,71

(4/5)
-1,44
-0,82
-1,09
-1,04
1,12
-0,91
-1,34
0,77
1,71
-1,37
-1,28
-0,81
-0,97
-0,80
-0,25
-0,17
-0,31
-0,76
-0,50
-0,51
-0,30
-0,55
-0,94
-0,57
-0,55
-0,70
-0,54
-0,70
0,71
-1,06
-0,44
-0,82
-0,94
-0,87
-0,63
-0,90
-1,05
-0,50
-0,57
-1,50
-0,74
-0,57
-0,97
-1,42
-1,09
-0,60
-0,93
-0,52
-0,73
-0,75
-0,42
-0,59
-0,20
-1,24
-0,42
-1,38



(A) Facteur 1  Facteur2  Facteur3  Facteur 4

1) 0,10 0,06 0,26 0,00
2) 0,00 0,28 0,00 0,04
3) 0,04 0,20 0,08 0,06
4) 0,13 0,05 0,11 0,16
(5) 0,15 0,04 0,05 0,04
(6) 0,00 0,28 0,02 0,02
delta 0,17 0,00 0,03 0,02
gamma 0,18 0,00 0,00 0,55
(1)/(6) 0,06 0,09 0,32 0,09
(4)/(5) 0,16 0,00 0,11 0,01

(B) Facteur 1  Facteur2  Facteur3  Facteur 4
S. membranaceus 29 -4,02 -0,22 -0,95 -0,42
S. membranaceus 44 -5,11 -1,05 -0,99 -0,96
S. membranaceus 32 -4,18 -0,41 -1,27 -0,53
S. membranaceus 30 -5,14 -0,68 -0,85 -0,81
S. membranaceus 31 -4,59 -0,29 -0,19 -0,49
S. membranaceus 205 -4,47 -2,76 -1,99 -0,41
S. membranaceus 206 -4,20 -0,71 -1,50 -0,56
S. membranaceus 207 -4,33 -2,99 -1,81 -0,53
S. membranaceus 208 -4,24 -2,04 -1,19 -0,59
S. membranaceus 210 -4,52 -4,09 -0,71 -0,33
S. membranaceus 186 -4,14 0,04 -0,59 -0,65
S. sorex 34 -2,65 3,20 1,52 -0,59
S. sorex 35 -0,92 3,18 1,31 -0,18
S. sorex 36 -1,44 3,21 1,18 -0,08
S. sorex 37 -1,06 3,22 0,23 0,17
S. sorex 46 -1,11 3,18 0,23 0,16
S. sorex 91 -1,48 3,93 0,52 0,00
S. sorex 92 -1,41 3,16 0,95 0,00
S. sorex 113 -1,15 2,09 0,96 0,02
S. sorex 114 -2,45 2,36 0,43 -0,03
S. sorex 115 -1,00 2,42 -0,78 0,18
S. sorex 124 -1,77 2,15 0,45 0,07
S. sorex 126 -0,39 2,64 -0,71 0,22
S. batensoda 8 -1,99 -2,87 1,26 0,25
S. batensoda 9 -1,81 -2,61 0,72 0,44
S. batensoda 10 -2,09 -5,12 0,71 0,61
S. batensoda 11 -2,88 -5,13 0,93 0,46
S. batensoda 12 -2,38 -1,62 0,12 0,23
S. batensoda 13 -2,42 -2,51 -0,81 0,25
S. batensoda 14 -2,15 -0,78 0,04 0,24
S. batensoda 88 -2,65 -2,58 0,96 0,35
S. batensoda 89 -2,70 -1,28 0,28 0,21
S. batensoda 90 -2,52 -1,30 -0,22 0,26
S. batensoda 177 -1,76 -4,75 0,12 0,65
S. batensoda 178 -0,69 -1,54 -0,80 0,57
S. batensoda 179 -1,80 -2,41 0,38 0,37
S. batensoda 180 -0,47 -0,42 -0,52 0,30
S. batensoda 181 -1,94 -1,30 -0,68 0,21
S. batensoda 182 -1,90 -1,29 -0,24 0,42
S. nigrita 52 3,06 -3,88 0,31 -0,10
S. nigrita 53 2,98 -2,13 0,62 -0,18
S. nigrita 54 1,71 -2,62 0,66 0,22
S. nigrita 55 2,50 -2,35 1,27 -0,12
S. nigrita 56 4,36 -2,54 0,56 -0,65
S. nigrita 57 2,10 -2,21 0,08 0,15
S. nigrita 58 2,57 -1,81 0,78 -0,17
S. nigrita 59 2,38 -3,16 1,29 0,11

Annexe 15. Données de I'analyse en composantes principales des cleithra :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs
(a suivre).



Facteur 1 Facteur 2 Facteur 3 Facteur 4

S. nigrita 60 2,18 0,07 1,13 -0,29
S. nigrita 61 2,37 -2,25 0,24 0,02
S. nigrita 62 3,18 -1,19 1,13 -0,55
S. clarias 2 -0,59 1,73 0,77 0,01
S. clarias 3 -2,20 0,57 0,88 0,18
S. clarias 4 -1,13 1,71 0,40 0,19
S. clarias 5 -1,71 1,12 1,30 0,03
S. clarias 17 -1,15 1,02 1,03 0,03
S. clarias 18 -1,65 2,74 1,53 -0,05
S. clarias 19 -1,90 1,38 0,92 -0,02
S. clarias 20 -1,48 1,47 0,05 0,14
S. clarias 21 -1,44 1,77 1,03 -0,18
S. clarias 192 -1,13 1,90 1,30 0,04
S. clarias 193 -1,58 1,21 -0,47 0,32
S. clarias 22 -2,63 2,10 0,38 -0,15
S. clarias 198 -1,23 0,91 1,28 0,74
S. clarias 197 -1,57 -0,01 1,85 0,52
S. clarias 196 -1,73 1,77 0,93 0,01
S. clarias 195 -1,55 2,08 1,04 0,17
S. clarias 194 -1,17 2,08 1,50 -0,07
S. schall 1 2,04 0,22 -1,01 0,09
S. schall 25 2,73 0,01 0,42 -0,31
S. schall 26 2,77 0,40 -0,01 -0,28
S. schall 27 1,64 -0,47 -0,18 0,09
S. schall 96 2,01 -0,26 -0,43 -0,03
S. schall 97 2,56 -0,95 -0,81 -0,09
S. schall 98 2,33 -0,22 -0,54 -0,08
S. schall 99 1,17 -1,09 0,70 0,15
S. schall 102 2,12 0,43 0,02 -0,13
S. schall 103 2,02 0,23 0,92 -0,19
S. schall 106 1,26 -0,09 0,55 0,11
S. schall 107 1,46 -0,28 0,44 0,05
S. schall 123 1,55 0,83 -1,13 0,16
S. schall 136 2,48 0,83 0,67 -0,37
S. schall 137 1,80 1,06 -1,44 0,08
S. schall 138 1,03 1,12 -0,92 0,23
S. schall 139 1,96 0,31 -1,40 0,11
S. schall 141 2,66 -0,21 0,38 -0,33
S. schall 151 0,55 0,15 -0,05 0,17
S. schall 154 1,84 0,46 -0,17 -0,06
S. schall 155 2,09 1,00 -1,30 0,05
S. schall 159 1,92 -0,07 -0,48 0,02
S. schall 160 1,98 0,43 -0,46 0,00
S. schall 164 1,27 -0,15 -0,98 0,12
S. schall 171 1,09 1,15 -1,03 0,28
S. schall 172 1,96 0,32 -0,52 -0,02
S. filamentosus 116 0,74 2,13 -0,08 0,04
S. filamentosus 118 1,22 2,06 -0,87 0,07
S. filamentosus 119 -0,01 1,82 -0,80 0,25
S. filamentosus 128 1,09 1,74 -0,34 -0,06
S. filamentosus 129 0,24 2,02 -0,98 0,45
S. filamentosus 42 0,99 1,33 -0,34 0,16
S. courteti 185 3,10 -0,90 -0,97 -0,28
S. courteti 189 1,19 1,28 -0,75 0,25
S. courteti 101 1,55 1,14 -1,11 0,14
S. courteti 87 2,90 0,61 -1,11 -0,28
S. courteti 202 2,01 1,17 -2,50 0,17
S. courteti 203 1,71 0,41 -1,35 0,11
S. courteti 39 0,25 0,10 -0,43 0,36

Annexe 15. Données de I'analyse en composantes principales des cleithra :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs
(a suivre).



Facteur 1 Facteur 2 Facteur 3 Facteur 4

S. courteti 184 1,74 1,48 -0,82 0,04
S. violaceus 131 2,73 -0,03 -1,27 -0,07
S. violaceus 121 1,14 0,00 -0,20 0,10
S. violaceus 130 2,67 0,37 -0,82 -0,19
S. violaceus 132 3,64 0,90 -2,03 -0,42
S. violaceus 167 0,01 0,71 0,77 0,11
S. violaceus 133 1,81 0,37 -2,09 0,06
S. violaceus 168 -1,19 0,26 -1,17 0,39
S. violaceus 201 0,89 0,47 -1,06 0,10
S. violaceus 122 0,74 0,36 -0,16 0,10
S. violaceus 166 0,45 -0,36 0,06 0,10
S. ocellifer 144 1,66 -1,03 0,12 0,08
S. ocellifer 146 2,74 -0,96 3,63 -0,81
S. ocellifer 147 2,37 -2,13 2,57 -0,34
S. ocellifer 148 2,34 -0,43 1,76 -0,48
S. ocellifer 149 0,77 -1,33 1,62 0,15
S. eupterus 211 3,35 -2,34 -0,37 -0,20
S. eupterus 212 2,58 -1,40 -0,54 0,00
TM32.04.74(1) 1) -1,58 2,50 0,95 0,05
TM32.04.54(1) 2) -1,42 2,27 -0,16 0,11
TM387.06.03(2) 3) -1,00 1,94 0,90 0,05
TM32.04.49(1) 4) -1,40 1,92 0,30 -0,06
TM203.01.05(8) (5) -0,70 1,61 0,67 0,17
TM90.04.52(1) (6) -1,41 1,54 2,06 -0,02
TM387.06.03(5) () -1,65 1,36 0,61 0,09
TM92.06.70 (8) -1,93 1,19 6,16 -1,90
TM90.04.54(1) 9) -1,67 0,92 1,41 0,02
TM197.01.01(2) (10) -1,65 0,59 3,23 -0,16
TM203.01.05(2) (11) -2,27 0,75 2,48 -0,16
TM387.06.03(1) (12) -2,56 0,36 3,25 -0,12
TM203.01.05(3) (13) -2,43 0,21 2,97 -0,18
TM387.06.03(3) (14) -1,90 0,25 2,82 -0,11
TM197.01.01(3) (15) -0,87 0,89 1,71 -0,02
TM208.01.01 (16) -0,31 1,28 0,94 0,09
TM337.04.03(2) a7 -0,06 1,51 1,76 0,02
TM90.04.52(2) (18) -0,04 1,42 1,36 0,05
TM337.04.03(6) (29) 0,11 1,18 0,71 0,13
TM90.99.51(3) (20) 0,12 1,02 1,30 0,10
TM90.01.55(1) (21) 1,18 -0,59 1,35 0,06
TM337.04.05(4) (22) -0,04 0,63 2,45 -0,14
TM337.04.03(4) (23) -0,25 0,35 2,76 -0,13
TM337.04.05(8) (24) 0,00 0,38 2,00 -0,01
TM242.04.48 (25) -1,17 -0,11 1,52 0,19
TM337.04.03(7) (26) -1,28 -0,25 2,63 0,25
TM337.04.05(6) 27) -0,62 -0,09 1,35 0,11
TM337.04.04(3) (28) -0,57 -0,58 1,67 0,16
TM337(1) (29) -0,18 -0,61 2,36 -0,02
TM337.04.03(2) (30) -0,78 -1,25 2,57 0,29
TM197.01.01(2) (31) -0,08 -1,28 3,25 -0,10
TM337.04.05(2) (32) -0,25 -1,72 2,71 0,32
TM337.03(1) (33) 0,01 -1,50 0,60 0,38
TM337.04.05(7) (34) 0,27 -1,31 0,88 0,20
TM337.04.04(2) (35) 0,48 -1,24 2,80 0,05
TM151.01.04(1) (36) 0,37 -1,53 3,16 0,10
TM337.04.03(5) (37) -0,71 -1,90 3,78 0,01
T™M217(1) (38) -0,17 -2,08 2,01 0,27
TM337.04.04(4) (39) 0,85 -1,76 0,19 0,32
TM337.04.03(8) (40) 0,54 -2,13 2,68 0,15
TM337.04.04(2) (41) 0,63 -2,10 2,65 0,08
Chalouf 1,14 -1,89 2,72 -0,09

Annexe 15. Données de I'analyse en composantes principales des cleithra :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles sur les axes significatifs.
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batensoda
membranaceus
clarias
courteti
sorex

schall
violaceus
filamentosus
nigrita
ocellfer
eupterus
TM32.04.49(1)
TM32.04.54(1)
TM32.04.74(1)
TM90.01.55(1)
TM90.04.52(2)
TM90.04.54(1)
TM90.99.51(3)
TM151.01.04(1)
TM197.01.01(1)
TM197.01.01(2)
TM197.01.01(3)
TM203.01.05(2)
TM203.01.05(3)
TM208.01.01(1)
TM217(1)
TM242.04.48(1)
TM337(1)
TM337.03(2)
TM337.04.03(1)
TM337.04.03(2)
TM337.04.03(4)
TM337.04.03(5)
TM337.04.03(6)
TM337.04.03(7)
TM337.04.03(8)
TM337.04.04(1)
TM337.04.04(2)
TM337.04.04(3)
TM337.04.04(4)
TM337.04.05(2)
TM337.04.05(4)
TM337.04.05(6)
TM337.04.05(7)
TM337.04.05(8)
TM337.04.05(9)
TM387.06.03(1)
TM387.06.03(2)
TM387.06.03(3)
TM387.06.03(5)
TM92.06.70
TM203.01.05(8)

OO0 nnnonnnn

S. batensoda

367
418
526
548
4,92
4,66
518
512
4,97
531
443
476
5,04
370
365
373
3,10
4,70
329
3,99
433
424
4559
444
571
2,69
423
4,01
4,50
3,09
4,16
4,49
321
3,01
611
356
375
4,26
5,89
444
333
414
313
356
454
479
4,60
430
3,90
7,50
433

S. membranaceus

©
o
2

4,81
6,82
5,68
677
6.26
6.29
7,62
734
7,62
4,84
4,98
536
574
525
458
5,07
6,70
572
525
5,86
5,49
5,92
6,06
7559
5,07
635
654
6.15
558
634
678
4,95
536
847
5,88
6.19
6,62
8,20
6,95
544
647
564
592
5,66
6,12
533
571
445
830
528

S. clarias

418
4,81

416
1,93
4,02
375
286
573
4,80
584
112
153
1,28
3,01
2,60
1,19
255
347
417
1,50
1,95
1,50
1,77
229
444
349
461
462
2,49
4,06
4,01
387
2,06
343
570
379
550
431
529
476
3,40
3,98
5,01
4,00
2,67
1,90
1,08
1,87
0,96
574
1,20

S. courteti

5,26
6,82
4,16

442
1,78
2,04
2,04
384
393
3,06
384
384
447
434
505
441
4,00
237
314
4,03
314
317
334
2,66
1,94
348
6.18
4,96
417
474
527
383
367
339
386
483
6,60
515
353
481
5,01
4,69
5,89
5,09
5,65
3,68
381
274
4,03
8,50
335

S. sorex

548
568
1,93
442

451
427
2,78
6,65
572
6,60
1,41
1,36
1,16
425
3,92
2,38
3,88
413
527
2,58
2,72
2,22
2,38
2,92
4,77
473
5,92
5,88
342
543
525
4,87
334
4,65
6,40
511
6,92
554
597
5,94
4,78
5,18
6,44
5,34
3,68
2,49
1,46
2,49
1,83
6,26
1,78

. schall

7]
4,92
6,77
4,02
1,78
451

1,95
228
3,06
3,02
254
385
3,99
443
358
444
411
337
154
245
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3,04
3,07
4,74
3,44
2,61
0,41
118
0,71
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Annexe 16. Données des distances euclidiennes obtenues pour les cleithra :
(A) distances euclidiennes entre les centroides des espéces actuelles et les individus fossiles,
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378
546
435
532
478
338
4,00
4,93
3,98
273
1,96
0,92
1,77

5,90
0,99

TM92.06.70

o o~
N wy
¥8 3

850
6.26
7.87
8,04
756
814
657
8,97
6.20
673
572
4,93
442
513
542
6,68
755
4,95
564
582
552
6.14
778
6.86
4,50
579
455
597
4,60
570
552
658
741
528
6,06
5,06
722
583
5,00
518
628
5,30
347
516
573
6,16
5,90

6,01

TM203.01.05(8)

2o~
NN W
S ® &

335
1,78
323
3,04
1,98
517
4,28
5,19
088
128
129
2,84
2,77
141
241
2,69
3,74
129
119
058
098
141
357
3,20
4,69
4,41
2,16
3,96
3,03
339
183
3,08
5,04
3,69
5,60
4,15
4,61
4,47
344
375
5,06
393
2,93
1,27
052
091
0,99
6,01



B)

TM32.04.49(1)
TM32.04.54(1)
TM387.06.03(2)
TM203.01.05(8)
TM387.06.03(5)
TM32.04.74(1)
TM90.04.52(1)
TM90.04.54(1)
TM197.01.01(2)
TM197.01.01(3)
TM208.01.01(1)
TM203.01.05(2)
TM387.06.03(3)
TM203.01.05(3)
TM387.06.03(1)
TM337.04.03(5)
TM197.01.01(1)
TM242.04.48
TM337.04.03(7)
TM90.01.55(1)
TM337.04.03(1)
TM90.04.52(2)
TM90.99.51(3)
TM337.04.03(6)
TM337(1)
TM337.04.04(2)
TM337.04.05(7)
TM337.03(1)
TM337.04.05(2)
TM337.04.03(4)
TM337.04.04(3)
TM337.04.05(6)
TM337.04.03(2)
TM337.04.04(1)
TM337.04.05(8)
TM337.04.05(4)
T™217(1)
TM151.01.04(1)
TM337.04.03(8)
TM337.04.04(4)
TM92.06.70
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061 073 08 070 089 1,79 152 182 203 225 142 173 1,79 202|417 432 373 369 347 28 320 297 239 521 608 553 508 518 454 482 444 452 430 453 396 426 347 581 539 6,20
0,61 119 128 122 114 234 209 239 246 258 185 207 222 247|464 464 412 410 4,02 339 377 349 291 578 660 603 558 568 511 536 497 502 483 506 451 442 378 6,16 573 6,73
0,73 1,19 052 092 080 129 132 134 150 181 09 136 118 134|370 421 362 350 305 225 281 267 211 481 581 531 470 476 409 436 399 426 393 416 362 399 310 540 497 573
088 1,28 0,52 099 129 157 141 129 119 141 058 091 098 127339 374 320 308 284 216 2,77 241 183 469 560 506 441 447 393 415 375 396 369 393 344 357 269 504 461 6,01
0,70 122 092 099 119 148 091 143 192 224 138 1,77 1,77 196|389 402 332 330 301 256 261 245 192 464 546 493 461 4,78 405 435 400 399 378 398 338 441 344 573 532 590
089 1,14 080 129 1,19 148 165 192 228 260 1,76 215 192 198|445 497 433 424 369 28 324 332 278 530 634 589 538 547 467 499 4,65 491 455 477 417 473 390 6,17 575 572
179 234 129 157 148 148 093 091 1,79 233 160 207 154 139|347 443 368 352 249 169 19 232 195 391 510 475 421 433 334 372 344 383 334 354 292 462 348 551 511 456
152 2,09 132 141 091 165 093 085 1,79 226 149 193 170 175|342 389 308 301 233 195 175 188 146 380 4,74 429 399 419 328 364 334 341 310 328 263 454 337 548 510 513
182 239 134 129 143 192 091 0,85 1,09 163 1,04 144 105 103|269 352 281 263 1,77 115 154 151 108 347 454 411 347 358 2,77 3,08 274 3,08 265 288 233 390 269 473 434 495
203 246 150 119 192 228 1,79 1,79 1,09 056 062 061 044 070]225 309 264 238 197 126 232 1,78 133 393 491 440 344 341 303 317 274 320 284 312 276 287 173 396 353 564
225 258 181 141 224 260 233 226 163 0,56 090 052 08 115|224 287 259 233 227 1,70 279 206 164 425 513 458 354 346 332 337 291 334 306 335 308 236 132 367 323 6,14
142 185 09 058 1,38 176 160 149 104 062 09 049 052 089]28 334 284 266 237 169 249 202 146 429 522 468 390 393 346 365 323 353 323 350 3,06 318 217 449 4,06 582
173 2,07 136 091 1,77 215 207 193 144 061 052 049 071 112|267 308 270 251 246 186 2,78 212 160 443 530 473 38 38 355 367 322 353 328 355 320 272 1,78 415 372 6,16
179 222 1,18 098 1,77 192 154 170 105 044 085 052 0,71 041262 352 304 280 227 13 245 210 162 417 523 474 381 378 330 349 3,07 357 317 344 304 311 208 429 386 552
202 247 134 127 196 19 139 175 103 0,70 1,15 0,89 1,12 041 2,60 3,75 325 298 221 114 233 216 1,75 4,02 519 476 379 374 317 338 299 361 313 339 298 332 227 434 391 516
417 464 370 339 389 445 347 342 269 225 224 282 267 262 260 236 224 1,79]143 186 262 191 215 279 361 320 161 131 1,78 155 112 202 167 193 216 287 168 236 207 570
432 464 421 374 402 497 443 389 352 309 287 334 308 352 375|236 097 101|268 344 358 237 252 393 38 306 251 259 327 303 270 211 259 276 293 305 227 324 302 755
373 4,12 362 320 332 433 368 308 281 264 259 284 270 304 325|224 097 046|203 28 272 154 1,74 331 332 255 225 249 271 261 229 154 198 214 214 349 241 378 352 6,86
369 4,10 350 308 330 424 352 301 263 238 233 266 251 28 298|179 101 046 171 255 257 136 159 312 332 259 197 214 242 230 193 143 175 195 199 321 206 340 312 6,58
347 4,02 305 284 301 369 249 233 1,77 197 227 237 246 227 221 143 268 203 171 126 122 082 123 200 303 263 1,72 188 1,13 135 101 154 09 122 096 | 384 246 375 346 4,93
285 339 225 216 25 28 169 19 115 126 170 169 186 136 114 186 344 288 255] 1,26 158 157 146 294 422 387 283 281 207 233 198 278 217 242 207|359 232 394 358 455
320 377 281 277 261 324 190 175 154 232 279 249 2,78 245 233 262 358 2,72 257|122 158 125 147 210 321 295 266 29 1,74 217 204 223 170 180 113|480 343 49 4,64 442
297 349 267 241 245 332 232 188 151 1,78 206 202 212 210 216 191 237 154 136|082 157 125 059 250 322 268 217 242 182 201 168 159 136 159 115) 381 246 411 379 542
239 291 211 183 192 278 195 146 108 133 164 146 160 162 175 215 252 174 159|123 146 147 059 304 380 324 270 288 232 252 215 215 194 217 171|360 229 423 387 552
521 578 481 469 464 530 391 380 347 393 425 429 443 417 402 279 393 331 312] 2,00 2,10 2,50 169 19 1,77 214 104 131 168 188 142 122 140]) 560 429 480 466 4,50
6,08 660 581 560 546 634 510 474 454 491 513 522 530 523 519 361 383 332 332|303 321 3,22 085 210 263 234 228 261 191 213 18 223|622 500 532 524 6,06
553 6,03 531 506 493 589 475 429 4,11 4,40 458 4,68 4,73 474 476 320 306 255 259|263 295 268 324 190 085 177 234 221 213 232 128 176 154 190|561 441 490 4,79 6,28
508 558 470 441 461 538 421 399 347 344 354 390 38 381 379 161 251 225 197|172 283 266 217 270 1,77 210 1,77 059 125 081 089 104 099 099 165|427 310 328 317 579
518 568 4,76 447 478 547 433 419 358 341 346 393 383 378 374 131 259 249 214188 281 29 242 288 214 263 234 059 147 098 095 155 139 147 207|394 286 276 267 583
454 511 4,09 393 405 4,67 334 328 277 303 332 346 355 330 317 1,78 327 271 242|113 207 1,74 182 232 1,04 234 221 125 147 056 073 153 080 083 105|459 328 391 372 460
482 536 436 415 435 499 372 364 308 317 337 365 367 349 338 155 303 261 230|135 233 217 201 252 131 228 213 081 098 0,56 048 140 080 083 134|441 315 354 338 506
444 497 399 375 400 4,65 344 334 274 274 291 323 322 307 29 112 270 229 193|101 198 204 168 215 168 261 232 089 09 0,73 048 134 073 092 13039 268 326 306 518
452 502 426 39 399 491 383 341 308 320 334 353 353 357 361 202 211 154 143|154 2,78 223 159 215 1,88 191 128 1,04 155 153 140 1,34 081 080 117|439 315 391 373 5097
430 483 393 369 378 455 334 310 265 284 306 323 328 317 313 167 259 198 175|109 217 1,70 136 194 142 213 176 099 139 080 080 073 081 030 069|433 301 384 363 528
453 506 4,16 393 398 4,77 354 328 288 312 335 350 355 344 339 193 276 214 195|122 242 180 159 217 122 185 154 099 147 083 083 092 080 030 0,72 | 460 329 4,04 384 530
396 451 362 344 338 417 292 263 233 2,76 308 306 320 304 298 216 293 214 19909 207 113 1,15 1,71 140 223 19 165 207 105 134 130 1,17 069 072 4,67 330 443 4,18 5,00
426 442 399 357 441 473 462 454 390 287 236 318 272 311 332 287 305 349 321 384 359 480 381l 360 560 622 561 427 394 459 441 395 439 433 460 467 139|239 202 778
347 378 310 269 344 39 348 337 269 1,73 132 217 1,78 208 227 168 227 241 206 246 232 343 246 229 429 500 441 310 286 328 315 268 315 3,01 329 330|139 2,41 1,98 6,68
581 6,16 540 504 573 617 551 548 473 396 367 449 415 429 434 236 324 378 340 375 394 49 411 423 480 532 49 328 276 391 354 326 391 384 404 443 239 241 0,46 | 7,41
539 573 497 461 532 575 511 510 434 353 323 406 372 38 391 207 302 352 312 346 358 464 379 387 466 524 479 317 267 372 338 306 373 363 384 4,18 202 198|046 7,22
6,20 6,73 573 601 590 572 456 513 495 564 6,14 582 616 552 516 570 755 686 658 4,93 455 442 542 552 450 6,06 628 579 583 460 506 518 597 528 530 500 7,78 6,68 741 722 I
Moyenne Minimum Maximum Ecart-type
S. batensoda 2,21 0,40 5,49 1,16
S. membranaceus 191 0,34 4,17 1,02
S. clarias 1,32 0,15 2,82 0,54
S. courteti 1,79 0,49 3,13 0,75
S. sorex 1,50 0,06 3,33 0,60
S. schall 1,43 0,13 3,10 0,59
S. violaceus 2,26 0,54 5,01 1,06
S. filamentosus 0,95 0,42 1,27 0,29
S. nigrita 1,73 0,34 4,13 0,78
S. ocellifer 2,29 1,69 3,78 0,66 seui
Toutes les espéces 1,63 0,06 5,49 0,83 3,57

Annexe 16. Données des distances euclidiennes obtenues pour les cleithra :
(B) moyenne des distances euclidiennes entre les individus de chaque espéce actuelle,

(C) distances euclidiennes entre les spécimens fossiles.
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. courteti
. courteti
. courteti

courteti
courteti
courteti
courteti
courteti

. ocellifer
. ocellifer
. ocellifer
. ocellifer
. ocellifer

sorex

sorex

sorex

sorex

sorex

sorex

sorex

sorex

sorex

sorex

sorex

sorex

clarias

clarias

clarias

clarias

clarias

clarias

clarias

clarias

clarias

clarias

clarias

clarias

clarias

clarias
membranaceus
membranaceus
membranaceus
membranaceus
membranaceus
membranaceus
membranaceus
membranaceus
membranaceus
membranaceus
membranaceus
membranaceus

. flamentosus
. filamentosus
. flamentosus
. filamentosus

ne
189
203
202
185
120
183
87
39
148
146
144
149
147
46
34
37
92
91
126
91
35
114
125
36
124
192
193
196
195
199
200

17
18
19
21
22

186

208

204

205

206

210
30
31
44
32
29
28
49

116

128

119

(1)
-0,60
-0,47
-0,48
-0,58
-0,43
-0,48
-0,45
-0,54
-0,41
-0,42
-0,47
-0,43
-0,34
-0,37
-0,49
-0,45
-0,48
-0,41
-0,44
-0,33
-0,51
-0,41
-0,35
-0,52
-0,49
-0,29
-0,34
-0,35
-0,45
-0,45
-0,34
-0,36
-0,40
-0,27
-0,26
-0,24
-0,38
-0,25
-0,26
-0,30
-0,52
-0,40
-0,42
-0,32
-0,38
-0,42
-0,27
-0,47
-0,47
-0,43
-0,34
-0,47
-0,59
-0,36
-0,51

(2
-0,84
-0,80
-0,92
-0,85
-0,85
-0,79
-0,85
-0,92
-0,70
-0,60
-0,64
-0,71
-0,48
-0,88
-0,81
-0,88
-0,59
-0,71
-0,89
-0,90
-0,67
-0,79
-0,97
-0,88
-0,97
-0,67
-0,87
-0,59
-0,69
-0,65
-0,88
-0,71
-0,70
-0,64
-0,78
-0,69
-0,71
-0,79
-0,52
-0,76
-0,75
-1,00
-0,89
-0,96
-0,90
-1,00
-0,86
-0,80
-0,68
-0,80
-0,90
-1,01
-0,82
-0,76
-0,83

(3)
0,13
0,16
0,16
0,16
0,23
0,23
0,15
0,14
0,32
0,30
0,38
0,27
0,41
0,26
0,31
0,22
0,32
0,31
0,29
0,29
0,22
0,34
0,28
0,14
0,15
0,38
0,29
0,44
0,26
0,31
0,27
0,30
0,34
0,38
0,35
0,47
0,38
0,31
0,31
0,34
0,30
0,22
0,26
0,32
0,25
0,26
0,41
0,34
0,33
0,32
0,34
0,17
0,17
0,24
0,23

4)
-0,02
-0,15
-0,09
-0,06
-0,19
-0,21
-0,14
-0,07
-0,39
-0,48
-0,47
-0,41
-0,60
-0,50
-0,25
-0,20
-0,48
-0,52
-0,47
-0,35
-0,39
-0,44
-0,35
-0,21
-0,31
-0,50
-0,50
-0,70
-0,65
-0,69
-0,48
-0,52
-0,43
-0,64
-0,52
-0,69
-0,56
-0,62
-0,49
-0,36
-0,36
-0,17
-0,30
-0,56
-0,35
-0,33
-0,65
-0,47
-0,44
-0,46
-0,46
-0,29
-0,28
-0,22
-0,40

(5)
0,59
0,59
0,61
0,63
0,51
0,51
0,53
0,58
0,47
0,44
0,47
0,50
0,43
0,60
0,50
0,55
0,57
0,50
0,64
0,53
0,53
0,61
0,53
0,61
0,71
0,46
0,54
0,45
0,56
0,49
0,57
0,50
0,54
0,34
0,44
0,39
0,51
0,48
0,41
0,47
0,56
0,56
0,70
0,64
0,69
0,56
0,48
0,53
0,52
0,57
0,52
0,71
0,62
0,48
0,66

(6)
0,21
0,13
0,22
0,19
0,25
0,14
0,12
0,21
0,08
0,05
0,15
0,27
0,07
0,19
0,23
0,18
0,23
0,27
0,02
0,35
0,34
0,23
0,27
0,31
0,20
0,35
0,26
0,29
0,28
0,34
0,15
0,16
0,15
0,23
0,21
0,21
0,14
0,28
0,16
0,25
0,29
0,32
0,31
0,35
0,31
0,27
0,35
0,31
0,30
0,31
0,30
0,08
0,06
-0,01
0,14

(7)
-0,35
-0,29
-0,44
-0,36
0,31
-0,27
-0,22
-0,26
0,31
-0,27
-0,34
-0,35
-0,40
-0,37
-0,34
0,31
-0,40
-0,35
-0,20
-0,44
-0,42
-0,34
-0,36
-0,43
0,31
-0,67
-0,46
-0,46
-0,38
-0,38
-0,39
-0,41
-0,47
-0,38
-0,38
-0,33
-0,40
-0,39
-0,43
-0,51
-0,49
-0,44
-0,67
-0,53
-0,55
-0,42
-0,50
-0,50
-0,50
-0,56
-0,46
-0,29
-0,30
-0,36
-0,43

(®)
0,59
0,56
0,60
0,58
0,52
0,59
0,59
0,55
0,67
0,63
0,65
0,58
0,62
0,69
0,55
0,60
0,58
0,63
0,64
0,57
0,60
0,67
0,63
0,63
0,61
0,70
0,74
0,67
0,75
0,70
0,74
0,68
0,67
0,65
0,69
0,63
0,63
0,70
0,60
0,62
0,67
0,69
0,71
0,72
0,68
0,76
0,71
0,72
0,65
0,72
0,71
0,75
0,76
0,67
0,79

(9)
0,28
0,26
0,35
0,30
0,28
0,29
0,28
0,31
0,27
0,34
0,27
0,27
0,28
0,38
0,31
0,28
0,28
0,27
0,40
0,28
0,30
0,36
0,30
0,36
0,41
0,25
0,34
0,26
0,33
0,34
0,36
0,36
0,30
0,32
0,24
0,24
0,39
0,28
0,22
0,25
0,29
0,22
0,30
0,32
0,26
0,32
0,33
0,34
0,30
0,34
0,28
0,36
0,38
0,31
0,36

(112)
0,24
0,33
0,44
0,27
0,42
0,31
0,41
0,38
0,29
0,18
0,18
0,29
0,14
0,51
0,32
0,43
0,11
0,31
0,45
0,57
0,16
0,39
0,62
0,36
0,48
0,37
0,53
0,24
0,24
0,20
0,55
0,35
0,30
0,37
0,53
0,45
0,33
0,53
0,26
0,46
0,23
0,60
0,47
0,65
0,52
0,57
0,59
0,32
0,22
0,37
0,56
0,54
0,24
0,41
0,33

(8/3)
0,46
0,40
0,45
0,41
0,29
0,36
0,44
0,41
0,35
0,33
0,27
0,31
0,21
0,44
0,24
0,38
0,26
0,32
0,35
0,28
0,39
0,33
0,35
0,48
0,46
0,31
0,44
0,23
0,49
0,39
0,46
0,38
0,33
0,27
0,34
0,16
0,25
0,39
0,29
0,28
0,37
0,47
0,45
0,41
0,43
0,51
0,31
0,39
0,32
0,40
0,37
0,57
0,59
0,43
0,56

Annexe 17. Valeurs des variables morphométriques définies pour I'épine pectorale (voir texte),
chez les spécimens actuels et fossiles (a suivre).

(5/3)
0,46
0,43
0,45
0,46
0,28
0,29
0,39
0,44
0,15
0,14
0,09
0,23
0,03
0,34
0,19
0,33
0,25
0,19
0,36
0,25
0,32
0,28
0,25
0,46
0,56
0,07
0,25
0,01
0,30
0,19
0,29
0,21
0,20
-0,04
0,09
-0,08
0,13
0,16
0,10
0,13
0,26
0,33
0,43
0,33
0,44
0,30
0,07
0,20
0,19
0,25
0,18
0,54
0,45
0,24
0,44

dens.

1,23
1,18
1,18
1,57
0,96
1,45
0,98
1,15
1,41
1,27
2,05
1,54
1,28
1,87
2,06
2,73

2,09
2,17
2,24
1,98

191
1,97
191
1,46
1,37
1,12
1,17
1,24
1,36
1,21
1,38
1,41
1,19
1,24
1,23
1,32
1,30
1,04
1,20
1,12
1,11
1,22
1,02
1,39
0,78
0,93
0,95
0,78
0,85
1,68
1,48
1,51
1,48

(]
129,0
1255
123,0
127,0
134,0
124,0
123,0
129,0
132,0
129,0
125,0
132,0
128,0
128,0
133,0

122,0
121,0
127,0
132,0
127,0

120,0
128,0

126,0
127,0
125,0
129,0
126,0
122,0
129,0
131,0
129,0
132,0
121,0
126,0
120,0
124,0
120,0
118,0
125,0
122,0
118,0
121,0
116,0
117,0
129,0
121,0
126,0
122,0
130,0
132,0
138,0
126,0

n
79,0
88,5
80,0
77,0
76,0

76,5
78,0

49,0
45,0
51,0
51,0

41,0
41,0

35,0
31,0
37,0
38,0
45,0
41,0
37,5
45,0
38,0
30,5
42,0
28,0
46,0
51,0
44,0
43,0
39,0
47,0
28,0
30,0
30,5
27,0
31,0
36,5
52,0
44,0
48,0
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. flamentosus
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. violaceus

. violaceus

. violaceus

. violaceus

. violaceus

. violaceus

. violaceus

. violaceus

. violaceus
batensoda

. batensoda
batensoda
batensoda
batensoda

. batensoda
batensoda

. batensoda
batensoda
batensoda
batensoda
schall

schall

schall

schall

schall

schall

schall

schall

schall

schall

schall

schall

schall

schall

schall

. schall

. eupterus

. eupterus
TM387(1)
TM387(2)
TM151.01.04(2)
TM90.01.55(1)
TM90.01.55(2)
TM208.01.01(1)
TM337(8)
TM337(12)
T™M217
TM90.04.54(11)
TM208.01.01(2)
TM337(1)
TM337.04.03(1)
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ne
129
42

201
131
132
133
122
167
168
121
130
166

11
12
13
14
89
90
178
179
180
26
27
98
102
136
138
139
141
151
155
160
171
144
153
97
173
211
212

(1)
-0,54
-0,44
-0,48
-0,44
-0,50
-0,45
-0,50
-0,68
-0,48
-0,66
-0,55
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Annexe 17. Valeurs des variables morphométriques définies pour I'épine pectorale (voir texte),

chez les spécimens actuels et fossiles.

(513)
0,51
0,51
0,39
0,47
0,45
0,50
0,45
0,51
0,54
0,60
0,49
0,47
0,21
0,32
0,17
0,36
0,20
0,15
0,32
0,18
0,27
0,33
0,35
0,25
0,22
0,32
0,05
0,27
0,17
0,15
0,29
0,29
0,35
0,35
0,25
0,35
0,32
0,24
0,22
0,39
0,24
0,12
0,10
0,20
0,04
0,23
0,23
-0,08
0,08
0,17
0,19
0,17
0,30
0,18

dens.
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1,21
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129,0
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120,0
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115,0
115,0
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131,0
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132,0
135,0
133,0
126,0
135,0
125,0
129,0

n
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55,0
44,0
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33,5
57,0

75,0

45,0

47,0

61,0



(A) Facteur 1  Facteur2  Facteur3  Facteur 4

Q) 0,10 0,08 0,01 0,13
2) 0,07 0,21 0,03 0,03
3) 0,16 0,00 0,03 0,01
4 0,10 0,00 0,15 0,04
(5) 0,15 0,02 0,00 0,00
(6) 0,01 0,16 0,01 0,28
(@) 0,01 0,13 0,05 0,32
(8) 0,00 0,04 0,45 0,00
9) 0,07 0,00 0,14 0,05
(2/2) 0,00 0,33 0,04 0,15
(8/3) 0,13 0,01 0,09 0,00
(5/3) 0,18 0,00 0,00 0,00
(B) Facteur 1  Facteur2  Facteur3  Facteur 4
S. courteti 189 -3,02 1,22 1,94 1,77
S. courteti 203 -1,69 1,16 2,41 0,29
S. courteti 202 -2,71 -0,75 1,39 0,87
S. courteti 185 -2,72 0,99 1,99 1,44
S. courteti 120 0,17 0,33 3,19 0,35
S. courteti 183 -0,49 1,41 1,71 -0,01
S. courteti 87 -1,85 0,94 2,29 -0,65
S. courteti 39 -2,69 0,68 2,75 0,43
S. ocellifer 148 1,50 1,45 0,05 -0,55
S. ocellifer 146 1,65 2,81 -0,45 -0,79
S. ocellifer 144 2,58 1,94 -0,13 0,41
S. ocellifer 149 1,28 0,84 1,32 0,77
S. ocellifer 147 4,39 2,58 -0,52 -0,08
S.sorex 46 -0,73 -1,27 -0,85 -1,14
S.sorex 34 0,90 0,93 2,05 0,63
S.sorex 37 -0,91 0,05 1,89 -0,13
S.sorex 92 1,65 2,01 0,49 1,63
S.sorex 91 1,97 0,39 0,36 0,52
S.sorex 126 -1,28 0,64 -0,04 -2,69
S.sorex 91 1,29 -1,99 2,21 0,35
S.sorex 35 0,11 1,04 0,42 2,30
S.sorex 114 0,32 -0,30 -0,47 -0,47
S.sorex 125 0,41 -2,02 1,35 -0,80
S.sorex 36 -2,72 -0,59 0,58 1,53
S.sorex 124 -3,82 -0,72 0,69 -0,62
S. clarias 192 3,84 -1,70 -0,90 2,09
S. clarias 193 0,44 -2,15 -1,36 -0,34
S. clarias 196 4,81 0,36 -0,94 0,92
S. clarias 195 0,11 0,12 -2,45 0,64
S. clarias 199 1,74 0,57 -1,91 1,02
S. clarias 200 -0,39 -1,59 -1,37 -1,43
S. clarias 2 1,12 0,25 -1,13 -0,44
S.clarias 5 1,46 0,33 -0,61 0,48
S.clarias 3 4,56 0,34 -0,55 -0,73
S.clarias 17 3,01 -1,20 0,13 -1,00
S. clarias 18 577 -0,13 0,53 -1,34
S.clarias 19 2,24 0,73 -0,67 -0,70
S. clarias 21 2,37 -1,69 -0,53 -0,82
S.clarias 22 3,89 1,29 0,78 0,43
S. membranaceus 186 2,71 -1,04 1,14 0,64
S. membranaceus 208 0,40 0,12 -0,37 2,07
S. membranaceus 204 -0,91 -2,75 1,34 0,74
S. membranaceus 205 -1,22 -2,89 -0,71 2,13
S. membranaceus 206 0,28 -3,84 -0,95 -0,05
S. membranaceus 210 -0,98 -2,76 0,26 1,29
S. membranaceus 30 -1,10 -2,56 -0,86 -0,12
S. membranaceus 31 3,33 -2,90 -1,09 -0,38

Annexe 18. Données de I'analyse en composantes principales des épines pectorales :
(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles
sur les axes significatifs (a suivre).



Facteur 1 Facteur 2 Facteur 3 Facteur 4

S. membranaceus 44 0,90 -0,82 -1,58 1,28
S. membranaceus 32 1,68 0,40 -0,38 1,92
S. membranaceus 29 0,58 -1,48 -1,43 1,46
S. membranaceus 28 1,60 -2,37 -0,20 -0,06
S. filamentosus 49 -4,09 -1,34 -0,82 -1,57
S. filamentosus 116 -3,68 1,25 -1,91 -0,22
S. filamentosus 128 -0,20 0,81 0,20 -1,24
S. filamentosus 119 -2,63 -0,48 -2,62 0,26
S. filamentosus 129 -3,86 0,12 -2,11 0,48
S. filamentosus 42 -3,31 -2,43 -1,24 0,20
S. violaceus 201 -1,55 0,95 1,39 -0,42

S. violaceus 131 -2,22 1,09 0,39 -0,95

S. violaceus 132 -2,99 -0,53 -0,01 -1,11

S. violaceus 133 -3,36 0,81 -0,76 -1,77

S. violaceus 122 -2,63 0,48 -0,84 -0,66

S. violaceus 167 -3,71 1,58 -0,15 1,55

S. violaceus 168 -2,88 1,92 0,52 -0,22

S. violaceus 121 -5,09 -0,45 -0,38 1,51

S. violaceus 130 -2,82 0,81 0,15 0,94

S. violaceus 166 -3,68 2,04 -0,57 -0,90

S. batensoda 8 1,61 -1,38 0,31 0,55
S. batensoda 9 0,42 -1,36 1,89 -1,54
S. batensoda 11 1,98 0,67 2,69 -1,60
S. batensoda 12 -0,50 -1,81 -0,42 -1,95
S. batensoda 13 2,09 -2,05 0,97 1,34
S. batensoda 14 3,08 -0,99 1,83 -0,63
S. batensoda 89 0,49 -2,91 1,20 -0,83
S. batensoda 90 1,79 0,32 -0,10 -1,88
S. batensoda 178 0,84 -1,31 0,67 -0,62
S. batensoda 179 -0,77 -1,31 0,35 -1,61
S. batensoda 180 -0,48 -1,11 0,26 1,40
S.schall 26 0,51 -0,53 -0,08 0,67
S.schall 27 0,10 1,29 -2,23 -0,75
S.schall 98 -1,43 0,73 -1,53 -1,05

S. schall 102 2,54 1,76 -1,01 -0,68
S.schall 136 -0,05 1,18 -2,74 1,14

S. schall 138 1,56 2,89 -2,22 0,64
S.schall 139 1,97 2,52 -0,27 0,24
S.schall 141 0,01 -0,69 0,05 -0,06
S.schall 151 0,06 0,33 0,45 -1,04

S. schall 155 -1,70 0,09 -1,32 -1,20
S.schall 160 -1,64 1,30 -1,57 0,47
S.schall 171 1,00 2,45 1,38 0,66
S.schall 144 -0,64 1,38 0,65 -1,01

S. schall 153 -0,41 1,22 0,72 -1,04
S.schall 97 0,63 0,65 -0,93 -0,50
S.schall 173 0,22 2,94 -1,11 0,04

S. eupterus 211 -1,71 -0,39 0,35 0,28

S. eupterus 212 1,17 1,02 -0,39 -0,36
TM387(1) 2,58 0,48 -0,24 -1,56
TM387(2) 3,50 1,42 -0,41 -1,96
TM151.01.04(2) 1,90 2,07 -1,63 -0,76
TM90.01.55(1) 3,61 3,19 -2,44 -1,49
TM90.01.55(2) 0,29 1,58 -0,64 0,73
TM208.01.01(1) 1,22 0,94 -2,10 -0,70
TM337(8) 6,50 2,81 2,61 0,58
TM337(12) 3,84 1,59 -2,67 0,41
T™M217 1,96 2,13 -1,90 -0,71
TM90.04.54(11) 0,75 1,72 -4,22 0,75
TM208.01.01(2) 1,69 2,74 -2,10 -2,39
TM337(1) -0,45 0,60 -2,84 -0,62
TM337.04.03(1) 0,97 1,15 -3,64 -0,78

Annexe 18. Données de I'analyse en composantes principales des épines pectorales :

(A) poids des variables et (B) coordonnées des spécimens actuels et fossiles
sur les axes significatifs.
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Annexe 19. Données des distances euclidiennes obtenues pour les épines pectorales :
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S. courteti 2,10 0,71 3,58 0,78
S. ocellifer 2,48 0,83 3,99 0,80
S. sorex 3,90 1,22 8,07 1,48
S. clarias 3,43 0,76 8,14 1,57
S. membranaceus 3,96 1,00 8,46 1,79
S. filamentosus 2,58 0,93 4,60 0,98
S. violaceus 3,90 1,34 8,71 1,96
S. batensoda 3,24 1,11 5,63 1,13
S. schall 3,85 0,84 9,43 1,75
Toutes les espéces 3,57 0,71 9,43 1,65
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AIM. Propose a biogeographic scenario for the catfish genus Synodontis (Siluriformes,
Mochokidae,). With about 120 species it is one of the most widespread African freshwater genus. Poll
(1971) suggests that the Synodontis modern distribution reflects a long-time history in the
hydrographical network. Trace Synodontis evolution along time may provide original information on

the setting up of the African hydrographical networks.

LOCATION. Tropical Africa: Nilo-Sudan province, Congolese province, African Great Lakes,

Zambezi province.

METHODS. Phylogenetic analysis of cytochrome b sequence of 36 Synodontis species and the
outgroup Auchenoglanis sp. and Microsynodontis sp. were used to infer a biogeographical scenario.
We constructed a majority-rule consensus tree which results from four analyses: Neighbour joining,
maximum parsimony, maximum likelihood and Bayesian. Then a combined approach with an
estimation of the time of divergence at each node (MULTIDIVE package) and an estimation of the

ancestral area of distribution under of parsimony model (DIVA software) were used.

RESULTS. Synodontis species are clustered according to their geographic affinities. The dispersal
vicariance analysis supports a Congolese ancestral area of distribution of the group with subsequent
dispersals in the Nilo-Sudan and Guinean provinces. Then, speciation within isolated Congolese and

Nilo-Sudan area underwent.

MAIN CONCLUSION. In the Nilo-Sudan province, an East-West split associated with Eastern
rifting is supported. The species flock of Synodontis in the Lake Tanganyika results from this split
and from the entrance of Synodontis from the Congolese province. The distribution pattern of the
Synodontis species reflects a long-time history in the African hydrographical network where

geological events as well as climatic changes have acted together in shaping the Synodontis fauna.



INTRODUCTION

The distribution of fishes in the African fresh waters has always been of great interest for naturalists
and ichthyologists. Based on the spatial arrangement of the African freshwater fish, the evidence of a
regional pattern of the distribution structure of the ichtyological fauna arose in the beginning of the
last century. At a continental scale, ichthyologists have attempted to identify ichthyological
provinces, i.€. regions characterized by their biota at the generic and specific level, hence shaped by
distinct evolutionary histories. Since Boulenger (1905) who divided Africa in three provinces — a
Megapotamian sub-region, an eastern sub-region and a southern sub-region — their number has
increased parallel to the knowledge on taxonomy and to the routine use of quantitative analysis.
Today, there is a consensus to recognize in Africa twelve main ichtyological provinces (Fig. 1).
Numerous historical studies deal with faunal affinities between these provinces (Boulenger, 1905;
Pellegrin, 1911; Poll, 1957; Roberts, 1975; Banarescu, 1995; Hugueny & Lévéque, 1994) but few are
thought in a phylogenetic framework. Indeed, freshwater fish phylogeography has mainly focused on
Great Lake fish history and the links with related region, more particularly with cichlid history
receiving a great deal of attention (e.g. Kocher et al., 1985; Brandstitter et al., 2005; Salzburger et al.,
2005; Day et al., 2007). On the contrary, larger geographic scale studies dealing with taxa widespread

over Africa in several basins remain poorly represented.

Figure 1: African ichtyological provinces
with delimitation indicated. The number
of endemics species and the total

number of species are given into
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Here, we propose an analysis of the widespread and speciose genus Synodontis (Cuvier, 1816)
(Mochokidae, Siluriformes) endemic in the African freshwaters. With about 120 species it is one of
the most widespread catfish genera in Africa, with members distributed in all hydrographical basins
except in Maghreb and South Africa. Furthermore, its modern distribution consists in species with
various distribution pattern either largely distributed in the African freshwater or restricted to a single
stream, which testifies periods of isolation and of connection between basins. According to Poll
(1971), Synodontis high level of endemicity in ichthyological provinces supports a long-time history
dependent on the geological context. The emergence of the genus Synodontis is at least 18Myr based
on its first occurrence in the fossil record in Chalouf, Egypt (Priem, 1920) and aged at about 35Myr
(23-40Myr) according to a previous molecular study (Koblmiiller et al., 2006). It thus mainly
diversifies in the Neogene of Africa (23-2.5Myr), a period of climate change and drastic modification
of the African geology that are both thought to have strongly influenced faunal distribution and

evolution by reshuffling ecological barriers.

Freshwater fish dispersal ability is limited in first order by their aquatic habitat and their spatial
arrangement is directly dependent on connections or disruption between drainage basins.
Comparatively, terrestrial mammals may be less constrained in their ability to disperse than aquatic
species, but nevertheless, would have been water-dependent. In this context, fish are an excellent tool
to provide information on faunal dispersal routes by reconstructing connections and disruption history
of the African basins. Reconstructing the Synodontis history may provide a first order frame within
which the evolution of past biodiversity could be drawn. Furthermore, the history of basin
interconnections reflects both the underlying geological evolution of landscapes and climatic changes

which undoubtedly influence mammal evolution, including anthropoids, through time.

Our molecular data set includes 36 species which represent one third of the genus diversity. Some of
the species studied present the large distribution pattern evoked above, whereas other species are
restricted to a single stream. For instance S. nigrita (Valenciennes, 1840) is distributed in the Nilo-
Sudan, Guinean and Congolese ichthyological provinces, whereas S. steindachneri (Boulenger, 1913)
is only present in the Nyong River. Finally, our study includes species present in ten of the eleven
ichtyological provinces. It thus constitutes a unique opportunity to explore the relationships between

ichtyological provinces at a broad scale in Africa in a temporal and phylogenetic framework.

First, phylobiogeographic relationships are reconstructed allowing us to infer relationships between
ichtyological provinces. Moreover, estimation of the divergence time at each node is realized to give
a temporal framework to these inferences. Second, a dispersal vicariance analysis is conducted to
discuss whether dispersal rather than vicariance biogeographic mechanism has shaped the modern

distribution of the Synodontis group.



MATERIAL AND METHODS

Molecular analysis

Taxon Sampling

Sequences analysed either are newly obtained or come from GenBank (Table 1).

Seventeen Synodontis species from the Nilo-Sudan province were collected in Chad, Mali, Egypt and
Gabon in 2004, 2005 and 2006 (Table 1). Three species of the lower Guinean province were captured
in Cameroon in 2006. Two species were obtained from Lake Victoria in 2007. Muscle tissues were
preserved in 95% ethanol in the field. Voucher specimens for each species are deposited in the

National Museum of Natural History in Paris.

Sequences of 19 species from Lake Tanganyika, the Congolese region and Lake Victoria were

obtained from GenBank (see Table 1 for details).

Two non Synodontis species were also studied and were used as outgroup: Microsynodontis sp., a

genus of the family Mochokidae, and Auchenoglanis sp. (Auchenoglanididae).

Laboratory protocols

Total DNA was extracted from muscle tissues preserved in alcohol using the GenElute mammalian
GENOMIC DNA Miniprep Kit from Sigma-Aldrich, Inc. The mtDNA cytochrome b (ctb) region was
PCR amplified using two newly designed primers: 5’-GACTTGAAGAACCACCGTTG-3’ forward
and 5’-TTTAGAATTCTGGCTTTGGGAG-3’ reverse. The amplification protocol consisted of 35
cycles beginning with 3min at 93°C for initial denaturation followed by cycles of 30 sec at 93°C, 30
sec at 51°C for annealing, 1 min 30 sec at 72°C for extension, with a final Smin extension step at
72°C. The primers used enabled the amplification of a 1.2 kb fragment of which 960 bp were
sequenced. Fragments were purified with the ExoSAP-IT kit (Amersham Biosciences) and sequenced
against the original primers with the Big Dye Terminator Reaction Mix from Applied Biosystems.
Sequencing reactions were electrophoresed on an ABI 3130 XL automated sequencer (Applied
Biosystems). Chromatograms were visually checked and sequences were aligned manually using

BioEdit 5.09 (Hall, 1999).

Phylogenetic analysis

Sequences were aligned using Bioedit sequence alignment editor 7.0.5.3 (Hall, 1999) resulting in

alignment of 973 positions. All sequences have been deposited in GenBank.

The alignment was translated into amino acids to confirm a functional protein sequence using Mega

3.1 (Kumar et al., 2004). The aligned sequences were analyzed independently with Maximum



sample Gene bank

Species Collector locality (basin) size accession
NILO-SOUDANESE province
Synodontis frontosus 0. Otero Nile, Assouan (Nile) 3
Synodontis serratus 0. Otero Nile, Assouan (Nile) 3
Synodontis schall 0. Otero Nile, Assouan (Nile) 3
A. Pinton & O. Otero Senegal, Manantali (Sengal) 3
A. Pinton & O. Otero Niger, Bamako (Niger) 4
A. Pinton & O. Otero Logone, (Chad) 2
J.F. Agnése Gambia, (Gambia) 3
Synodontis violaceus A. Pinton & O. Otero Logone, (Chad) 1
A. Pinton Senegal, Manantali (Senegal) 1
Synodontis filamentosus A. Pinton & O. Otero Logone, (Chad) 3
Synodontis clarias A. Pinton Niger, Bamako (Niger) 2
A. Pinton & O. Otero Logone, (Chad) 2
Synodontis sorex A. Pinton & O. Otero Logone, (Chad) 2
Synodontis courteti A. Pinton & O. Otero Logone, (Chad) 3
Synodontis ocellifer A. Pinton & O. Otero Senegal, Manantali (Senegal) 1
Synodontis membranaceus A. Pinton & O. Otero Logone, (Chad) 2
A. Pinton & O. Otero Logone, (Chad) 2
Synodontis batensoda A. Pinton & O. Otero Logone, (Chad) 1
Synodontis nigrita A. Pinton Niger, Bamako (Niger) 3
Synodontis budgetti A. Pinton Niger, Bamako (Niger) 2
Lake Victoria
Synodontis afrofischeri D. Nyingi Lake Victoria, (Victoria) 3
Syndontis victoriae Day Julia (2006) Lake Victoria, Jinja (Victoria) 2 DQ886657
Synodontis cf. afrofischeri D. Nyingi Lake Victoria, (Victoria) 1
Day Julia (2006) Lake Victoria, Jinja (Victoria) 1  DQ886616
Lake Tanganyika Day Julia (2006) Lake Tanganyika 5 DQ886652 DQ8B86654 DQ886655 DQB8E656 DQB8E659
Synodontis dhonti Day Julia (2006) Lake Tanganyika 5 DQ886645 DQ836646 DQB886647 DQB86648 DQB86649
Synodontis polli Day Julia (2006) Lake Tanganyika 4 DQ886635 DQB36636 DQB86637 DQB8B6638
Synodontis aff. petricola Day Julia (2006) Lake Tanganyika 4 DQ886631 DQB886632 DQB8E633 DQ8B6E634
Synodontis petricola Day Julia (2006) Lake Tanganyika 1  DQB886658
Synodontis cf. tanganaicae Day Julia (2006) Lake Tanganyika 5 DQB886621 DQB886622 DQ8B6E623 DQB88E624 DQ886E625
Synodontis multipunctatus Day Julia (2006) Lake Tanganyika 4 DQ886626 DQB86627 DQB8E628 DQB8B6629
Synodontis granulosus Day Julia (2006) Lake Tanganyika 2 DQB886650 DQ88E651
Synodontis njassae Day Julia (2006) Lake Tanganyika 2 DQ886619 DQ886620
CONGOLESE basin
Synodontis angelicus Day Julia (2006) Congolese hasin 1 DQ886805
Synodontis pleurops Day Julia (2006) Mamubili, (Congo) 1 DQ886812
Synodontis congicus Day Julia (2006) Mamubili, (Congo) 1 DQ886807
Synodontis decorus Day Julia (2006) Lékoli, (Congo) 1  DQ886809
Synodontis brichardi Day Julia (2006) Congolese hasin 1 DQ886606
Synodontis greshoffi Day Julia (2006) Congo, (Congo) 1  DQ886610
Synodontis nigriventris Day Julia (2006) Lékoli, (Congo) 1 DQ886611
Synodontis contractus Day Julia (2006) Lékénie, (Congo) 1 DQ886607
Synodontis rebeli Day Julia (2006) Lobe, (Congo) 1 DQ886613
LOWER GUINEAN region
Synodontis batesii J.F. Agnése Nyong, (Nyong) 1
Synodontis steindachneri J.F. Agnése Nyong, (Nyong) 1
outgroup
Microsynodontis sp. J.F. Agnése Nyong, (Nyong) 1
Auchenoglanis sp. A. Pinton Niger, Bamako (Niger) 1

Table 1: Synodontis species sequenced in this study, and species analysed as outgroups: species, collector(s);
areas of sampling; number of specimens and GenBank accession number.



Parsimony (MP), Maximum Likelihood (ML) Distance Method (Kimura 2, Neighbour Joining) (NJ)
and Bayesian inference analysis (BI). For ML DM and BI inference analyses the Akaike Information
Criterion (AIC) approach was used to find the best model of evolution that fit our data using the

program ModelTest 3.7 (Posada & Crandall, 1998).

Maximum parsimony (MP) and Neighbour joining (NJ) were implemented with Paup* version
4.0b10 (Swofford, 2002). Maximum parsimony tree was constructed with 1000 bootstrap reiterations
of a simple heuristic search, TBR branch-swapping (tree bisection—reconnection) and 100 random-
addition sequence replications. All characters were equally weighted. Neighbour joining tree was
constructed using 1000 bootstrap reiterations. Maximum likelihood estimates of phylogeny and
bootstrap pseudoreplicates were conducted using PHYML version 2.4.4 (Guindon & Gascuel, 2003).

Node support was measured with 500 bootstrap replicates.

A Bayesian analysis was performed with the program MrBayes (ver. 3.0b4; Huelsenbeck & Ronquist,
2001). The data set was partitioned into codon position-specific sets of nucleotides (first, second,
third positions), and MrModeltest 2.0 (Nylander, 2004) was used to identify optimal priors for the
following parameters: nucleotide frequencies, substitution model, gamma parameter, and proportion

of invariant sites.

Data may be explained better by partitioning a data set than by applying an average model across
genes and codon positions, as indicated by higher model likelihood scores in partitioned analyses

(Nylander et al., 2004).

Searches were conducted using the default parameters, starting with random trees, with three heated
and one cold Markov chains for 5,000,000 generations, sampled at intervals of 100 generations and

producing 50,000 trees.

Estimation of time

The first step is to assume if there is a consistency of substitution rate among lineages i.e. whether
they obey the molecular clock assumption. We thus perform a Likelihood-ratio test which was
conducted on the likelihood scores of trees with and without molecular clock enforced. Degrees of

freedom were calculated as the (number of taxa)-2.

The Likelihood-ratio test reveals significant differences between the tree with and without molecular
clock (-Ln clock=7911.544, -Ln non-clock=7967.786, LRT=112.48, d.f.=47, p <0.0001). The

differences in log likelihoods are significant, and the molecular clock hypothesis is rejected.

To infer the time of divergence between Synodontis species, we perform a Bayesian approach using
the software MULTIDIVTIME (Thorne et al., 1998) with paml (Yang, 1997). This method does not

assume constancy of the molecular evolutionary rates among lineages. The ML topology tree was



used as the starting phylogeny. In the first step, model parameters for the F84 + G model (Kishino &
Hasegawa, 1989; Felsenstein, 1993) are estimated by using the program BASEML, which is part of
the PAML package (Yang, 1997). By using these parameters, the ML of the branch lengths is
estimated using the ESTBRANCHES program (Kishino et al., 2001; Thorne & Kishino, 2002).
Subsequently, the MULTIDIVTIME program was used to estimate divergence times. In the
MULTIDIVTIME run, the software parameters set as follows (in units of 10Myr): RTTM=3.5,
RTTMSD=1.7, RTRATE and RTRATESD=0.05, BROWNMEAN and BROWNSD=0.286,
BIGTIME=7.5. We have considered the age of the genus to be at least 35Myr old as supported by a
previous molecular study (Koblmiiller et al., 2006). By allowing a standard deviation (RTTMSD) of
17Myr we allowed the minimum age to be 18Myr which is congruent with the age of the oldest
Synodontis in the fossil record. The BIGTIME parameter defined as the “number higher than time
unit between tip and root could be in your wildest imagination” corresponds to the isolation of the
African plate (Gheerbrant & Rage, 2006). The RTRATE, RTRATESD, BROWNMEAN and
BROWNSD parameters were estimated as suggested in the multidivtime manual (Rutshmann, 2005).

All others parameters were left as their default value.

Three calibration points were applied on our dataset (Fig. 2). First, we use the maximum age of the
Lake Tanganyika to provide an upper limit to the clade I age at 12Ma (Cohen et al., 1997); second we
use the estimated age of the oldest lacustrine habitat in Lake Malawi, i.e. IMyr, to give a maximum
age to the most recent common ancestor to S. nigromaculatus (Boulenger, 1905) and S. njassae
(Keilhack, 1908; Delvaux, 1995); and third, the age of the oldest-known Synodontis in the fossil
record (Priem, 1920) is used to give a minimum age to the Nilo-Sudan clade (node F). It has been

yieldied by the Burdigalian deposits of Moghara, Egypt, which are dated at 18Myr (Miller, 1999).

Dispersal-vicariance analysis

In view of a better comprehension of the history of the genus Synodontis, we conduct a dispersal-
vicariance analysis (DIVA). Dispersal—vicariance analysis (Ronquist, 1997) is implemented in the
computer program DIVA ver. 1.1 (Ronquist, 1996). It is a simple program for reconstructing
ancestral distributions in a phylogeny without taking area relationships into account. DIVA assigns a
cost to possible biogeographical events such as vicariance (cost = 0), dispersal (cost = 1) and
extinction (cost = 1), and optimizes the area distributions on a phylogeny. The program searches for

the optimal solution to minimize dispersal and extinction events under a parsimony criterion.

We applied DIVA to the ML tree. The sample species were grouped in eleven areas according to the
Synodontis natural geographic distribution: Congo (a), Upper Guinea (b), Lower Guinea (c), Victoria/
Lake Edward (d), Nilo-Sudanese (e), Eburneo-ganeene (f), Lake Tanganyika (g), Lake Malawi (h),
Zambezi (i), Lake Rukwa (j), Lake Chilwa (k).



There are limitations surrounding DIVA analyses, such as decreased reliability in ancestral area
reconstructions at the root of the tree, the general trend to find widespread ancestors (Sanmartin,
2003), and the underestimate of dispersal (Voelker, 1999). We are aware that there are other available
methods to analyse species distribution (reviewed by Posadas et al., 2006). However, event-based
analyses such as DIVA are modelled on biogeographical processes such as vicariance, dispersal and
extinction and require no a posteriori explanations. Furthermore, DIVA analysis have been shown to
be biologically reasonable under a variety of circumstances (Zink et al., 2000; Sanmartin et al., 2001;
Xiang & Soltis, 2001; Wiens et al., 2006). The limitations inherent to the DIVA analysis are taken

into account, and each biogeographic scenario is discussed.

RESULTS

Within the 98 fragments (973 base pairs) analysed, 398 sites (40.1%) were variable and 343 sites
(35%) parsimony informative; 22.4% of variable sites were at the first position and 73.6% at the third
position. The mean base composition of cyt b sequences has a low G content (14.3%), a high C
content (32.7%) and an almost equal content in T and A (respectively 26 and 27.1%). Strong bias in
base composition is a typical feature of the cyt b gene and other mitochondrial protein coding gene

(Irwin et al., 1991).

The distance between pairwise species of the genus Synodontis range from 0.4% between S. schall
and S. frontosus to 11.2% between S. afrofischeri and S. batensoda. The sequence divergence
between outgroup and ingroup lineages ranges from 13.4% (between Auchenoglanis sp. and

S. filamentosus) to 16% (between Auchenoglanis sp. and S. clarias).

The best-fitting model substitution estimated using modeltest 3.06 (Posada & Crandall, 1998) is the
GTR + 1+ G. This latter is used for the maximum likelihood (ML) and the Neighbour Joining (NJ)
analysis (base frequencies: A, 0.2947; C, 0.3734; G, 0.1147; T, 0.2172; shape parameter for gamma
distribution, 1.6630; proportion of invariant sites, 0.5603). The parsimony analysis resulted in one
most parsimonious tree (155 steps, homoplasy index=0.097; consistency index=0.903; retention

index=0.681).

For the parsimony analysis, we find that in spite of a slight saturation of the third codon position the

weight scheme does not improve the likelihood of the tree.

The Bayesian analysis produced 50,000 trees. After verifying that stationary was reached, both in
terms of likelihood scores and parameter estimation, the first 10,000 trees were discarded, and a final

50% majority-rule consensus tree was constructed from the remaining (post-burning) trees.
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Figure 2: Consensus tree of the phylogenetic analysis. The strict consensus of the Neighbour-Joining tree
(NJ), the Most Parsimonious tree (MP), the optimal Maximum Likelihood (ML) topology and the Bayesian
Inference (BI) tree is shown. Bootstrap support values above the branches (BI/ML/NJ/MP). Age estimate are
given below the branches in million years (Myr) with the standard deviation estimates into brackets. Grey box
indicates the minimum and the maximum age estimate at each node. Lettered nodes are discussed in the
text. Empty circle represents the nodes used for the calibration. Boxes indicate the distribution of the species
a: Congo, b:Upper Guinea, c:Lower Guinea, d: Lake Edward, d':Lake Victoria, e: Nilo-Sudanese,
f: Eburneo-ganeene, g: Lake Tanganyika, h: Malawi lake, i: Zambezi, j: Lake Rukwa, k: Lake Chilwa. Below
the tree, scale bar, in million years (Myr).

The topologies of the trees resulting from the four independent analyses (ML, BI, MP and NJ) were
congruent. Thus, a composite tree of the phylogenetic analysis is constructed (Fig. 2) with only
nodes with bootstrap values bigger than 50 in at least three of the analyses. The remaining nodes are

considered as unresolved.



Phylogenetic relationships among the Synodontis and taxonomy
Analysis of the phylogenetic tree

The well sustained nodes and the corresponding clades are labelled from A to O (Fig. 2). The stem
nodes of the tree are poorly resolved and thus result in a polytomy of the clades B, K, L and M in the
consensus tree (Fig. 2). The well sustained crown groups of our phylogenetic tree mark a

geographical pattern.

The ‘big clade’ B, including the node C, D, E, G, H, gathers species that are present in at least the
Lake Tanganyika or the Nilo-Sudan province, and that are absent in the Congolese one, except

S. nigromaculatus. In contrast, the other stem nested groups show Congolese affinities (Fig. 2: K, L
and M). Guinean species nest both with Congolese and Nilo-Sudan species in clades L and G (Fig. 2).
Except S. afrofisheri, Tanganyikan species root within the Nilo-Sudan clade (Fig. 2: B).

Within the clade B, the taxa C, D, E and G consist of nine species all exclusive in the Nilo-Sudan
province, except S. schall (Bloch & Schneider, 1801) which also occurs in the two Guinean and the
Eburneo-Ganean provinces and in the Lake Edward. The node H gathers species endemic in the Lake
Tanganyika (Fig. 2: J) together with the Nilo-Sudan species S. ocellifer (Boulenger, 1900) and

S. courteti (Pellegrin, 1906) which are distributed in the Western African basins only (Chad, Niger,
Senegal). Additionally, the clade H includes S. njassae and S. nigromaculatus, which both present in

the Zambezi province.

The clades K and M show strong Congolese affinity with all their species restricted to the Congolese
province except S. steindachneri which is endemic from the Lower Guinean province (Fig. 2). The
nodes N and L are strongly supported (Fig. 2). Within the clade N, we found a sistership between the
Congolese species S. greshoffi (Schilthuis, 1891) and S. afrofischeri (Hilgendorf, 1888) which
distribution is restricted to the Lake Tanganyika, Victoria and Rukwa. The node L supports a
relationship between the widespread species S. nigrita, the Nilo-Sudan S. budgetti (Boulenger, 1911)

and the Lower Guinean S. rebeli.

Additionally, our molecular tree shows two incongruities. First, S. membranaceus and S. batensoda
which are respectively attributed to the genera Hemisynodontis and Brachysynodontis by several
authors (Poll, 1971; Gosse, 1986; Burgess, 1989; Paugy & Lévéque, 1992) nest within the Synodontis
genus. Second, some S. schall haplotypes cluster with some haplotypes of S. frontosus, this latter
clade being the sister group of a lineage exclusively composed of S. schall sequences. We attributed
this placement to introgression. Before discussing the phylogeography of the Synodontis, discrepancy

in the classical taxonomy of the genus Synodontis as well as introgression case is discussed.
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Taxonomic consideration

Since Darwin, the idea has spread that taxonomy must reflect phylogeny, the classification thus
reflecting the phylogeny and acting as an informative retrieval system from which prediction can be
made (e.g. De Queiroz & Gautier, 1992). Like evoked above, some authors recognized a generic
status to the two species S. membranaceus and S. batensoda respectively placed in the monotypic
Hemisynodontis and Brachysynodontis (Poll, 1971; Gosse, 1986; Burgess, 1989; Paugy & Lévéque,
1992). They differentiated them from Synodontis on both soft morphological (Poll, 1971) and
osteological characters (Taverne & Aloulou-Triki, 1974), most of them located on the opercle region
and the gill basket. However, these two species unequivocally nest within Synodontis in our
phylogeny and consequently render the genus paraphyletic. To accord the taxonomy with the
phylogeny, a further revision of the taxonomic status of Hemisynodontis and Brachysynodontis is to

be conducted.

Introgression case

Some S. schall haplotypes clustered with some haplotypes of S. frontosus, the latter clade being the
sister group of an exclusively S. schall sequence composed lineage. The S. schall specimens that
group with S. frontosus were sampled either in the Nile or in the Chad basin whereas the other ones
were collected in the Senegal, the Gambia, and the Niger Rivers, and also in the Chad basin. This
pattern can be explained either by the share of an ancestral polymorphism, as a result of incomplete
sorting, or by introgressive hybridization in secondary contact zones. We favour this latter hypothesis
because of the relatively high position of the paraphyletic node in the tree (Funk et al., 2003) and the
geographic proximity of the interspecifically shared alleles and their local occurrence (Hare & Avise,
1998; Masta et al., 2002). Moreover, the S. frontosus mitochondrial lineages are grouped with S.
schall in at least three successively nested clades. The hypothesis of retention of an ancestral
polymorphism would thus imply a common ancestor with three mitochondrial lineages, plus the
retention of these lineages in S. schall and the loss of two lineages in S. frontosus. An unique event of
introgression is by far the most parsimonious hypothesis. Furthermore, this result is consistent with
the increasing evidence of mitochondrial introgression, especially in fishes (e.g. Dowling & de
Marais, 1993; Bernatchez et al., 1995; Wilson & Bernatchez, 1998). Because S. frontosus species is
restricted to the Nile River, the most likely is that introgression took place in the Nile and was

subsequently followed by dispersal of the introgressed S. schall into the Chad basin.
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Dispersal-vicariance analysis

Optimization of ancestral areas using DIVA produced an exact solution that required 67 dispersal

events to explain the present distribution of the studied taxa. For almost all the nodes, the DIVA

analysis gives a unique solution (black letters, Fig. 3). When more than ten solutions are proposed,

the node considered as “ambiguous event” otherwise, the equally likely solutions are discussed

below.
Auchenoglanis sp.
- Microsynodontis sp. (abc)
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Figure 3: Inferred
historical distribution of
the genus Synodontis
using dispersal-
vicariance analysis
(DIVA). At each node the
optimal distribution is
given. When equally
optimal distributions are
proposed they are
indicated separated by a
slash; when more than
ten equally optimal
solutions are proposed
the node is stated as
“ambiguous event”.

The maximum number of
ancestral areas is
constrained to 5 (max
areas =5). Symbols: m
vicariance event,
dispersal event in the
province indicated by a
(+). a: Congo, b: Upper
Guinea, c: Lower Guinea,
d: Lake Victoria/Edward,
e: Nilo-Sudanese,

f: Eburneo-ganeene,

g: LakeTanganyika,

h: Lake Malawi,

i Zambezi, j: Lake
Rukwa, k: Lake Chilwa.
Modern distributions for
each species are
indicated on the terminal
branches.

According to the analysis, the ancestral distributional area of the group Synodontis is Congolese (Fig.

3). From that area, species colonized the Nilo-Sudan and Lower Guinean provinces. A dispersal event

for the S. batesii lineage in the Lower Guinean province is given by the DIVA analysis (Fig. 3: +C).

The ancestral distribution at the node 1 (Fig. 3) which gathers remaining species is proposed to be

Congo-Nilo-Sudan. From this Congo-Nilo-Sudan area of distribution, the S. nigriventris and
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S. contractus Congolese lineages rapidly diverged. A vicariant event between the Congolese and the
Nilo-Sudan province is thus given at the node 1 (Fig. 3) by the DIVA analysis. However, these
assumptions are to be considered carefully because this node is poorly supported (see discussion).
Then, most of the species diversify within almost isolated areas: in Central and East African basins on

one hand (Fig. 3: 4) and in Congolese and Lower Guinean provinces on the other hand (Fig. 3: 2).

The occurrence of S. nigromaculatus and S. njassae in the Zambezian and in the Congolese province
probably results of dispersions. To explain the spread of S. schall in the Lake Victoria, the Lake
Edward, the Lower and the Upper Guinea and in the Eburneo-Ganean province, the biogeographic

mechanism supported by the DIVA analysis is also dispersal.

Most of the lineages that stem at the node 2 (Fig. 3) undergo a history restricted to the Congolese and
Guinean provinces. As an exception, S. afrofischeri is spread in the Great Lake region and S. budgetti
and S. nigrita occur in the Nilo-Sudan province. The spread of S. budgetti and S. nigrita in the Nilo-

Sudan province is interpreted like the result of dispersal (Fig. 3).

Finally, the dispersal-vicariance analysis supports a broad-scale history of the genus species in the
African hydrographical networks like ever evoked by Poll (1971) from the species distribution pattern
analysis. The splitting between the Nilo-Sudan and Congolese plus Lower Guinean provinces appears
to be a main early event in the history of the group (Fig. 3) which agrees with the global topology of
our tree (Fig. 2). The occurrence of Synodontis fishes in the African Great Lakes (Victoria, Edward,
Rukwa and Tanganyika) is to be related with dispersions from the Nilo-Sudan and Congolese

provinces.

DISCUSSION: RECONSTRUCTION THE HISTORY OF THE SYNODONTIS IN
THE LIGHT OF GEOLOGICAL EVENTS AND ESTIMATE OF THE AGES

Origin and early history of the group

The Congo basin is reasonably considered to be the cradle of the genus Synodontis. The phylogenetic
tree indicates an age of 29+5.42Myr for the most recent common ancestor of the Synodontis species
(Fig. 2). This result is consistent with previous molecular studies (Day & Wilkinson, 2006;
Koblmiiller et al., 2006). The age of the Congo basin, likely Early Cenozoic (Stankiewicz & de Wit,

20006) is also compatible with such an age of the genus.

Subsequently to the rise of the group in the Congo basin, the DIVA analysis supports one dispersal
event from the Congolese (Fig. 3:a) to the Nilo-Sudan province (Fig. 3+e). The dispersal hypothesis
underlies that the ancestral Congolese area of distribution was separated by a pre-existing barrier

from the Nilo-Sudan area, and that this barrier maintained afterwards. Indeed, the geological divide
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between Congo and Nilo-Sudan provinces is likely Early Cenozoic, when the Central African Shear
zone (CAS) associated to the African Cenozoic uplift may have produced drainage divide of the
Congolese and Nilo-Sudan waters (Fairhead, 1988). More particularly, the CAS rise separated the
Congo paleo-basin at the south from the paleo-Lake Chad at the north, and the shoulder uplift related
to the South Sudan Rift formed the Congo basin’s eastern watershed (Stankiewicz & De Wit, 2006).
Congolese and Nilo-Sudan watersheds apparently did not branch since then. The present distribution
of the Synodontis species notably supports an early and near permanent Congo/Nilo-Sudan divide.
Effectively, among the 119 species of the group, only two species distribution (S. nigrita and

S. obesus) overlap the Congolese and the Nilo-Sudan provinces. This disjunctive pattern between
Congolese and Nilo-Sudan diversity ascertains the presence of an almost impassable barrier between

the provinces before the origin of the group (21.3-42.3Myr).

The molecular estimates of the age of the dispersal event between the Congolese and the Nilo-Sudan
province is placed between the origin of the group (29 £+ 5.42Myr) and before speciation events

within the Nilo-Sudan area (21.7+3.43Myr, Fig.2: node B).

To conclude, an alternative vicariant hypothesis for the basal lineages of the tree is conflicting with
the above geological context and also with the global topology of the phylogenetic tree because a
vicariant interpretation would imply multiple sister-group relationships between the Congolese and
the Nilo-Sudan provinces. A single wave of invasion from the Congolese to the Nilo-Sudan province
followed by long term-isolation and allopatric diversification is much more parsimonious to explain

the stem topology of the tree. The waterway remains unknown.

Guinean affinities

Roberts (1975) noted the extended distribution of numerous taxa such as Polypterus, Doumea,
Paramphilius or Pelmatochromis which overlap the two Guinean provinces and the Congolese one.
He proposed that this distribution indicates early relationships between the three provinces. However,
our phylogenetic analysis does not show any evidence of relationship neither between the Lower and
the Upper Guinean provinces nor between Upper Guinea and Congo (Fig. 2). This phylogeny based
observation is also consistent with the distribution of the modern Synodontis species. On the about
120 species, only one (S. nigrita) overlaps the two Guinean provinces and the Congolese one (Fig. 4a)
and S. schall encompasses the Lower and the Upper Guinean provinces (Fig. 4b): in the Synodontis
group, amphi-Guinean species are poorly represented. However, the Synodontis phylogenetic tree as
well as the fish distribution suggest Lower Guinean and Congolese affinities on one hand (Fig. 2: L-

M), and Upper Guinean and Nilo-Sudan affinities on the other one (Fig. 2: G).

A Lower Guinea / Congolese affinity is supported by the distribution of S. pardalis, S. batesii and

S. aterrimus which overlap the two provinces (Fig. 4d), and by the position of two taxa in our
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phylogenetic tree, i.e. S. batesii, S. steindachneri (Fig.2). The occurrence of S. batesii in the Lower
Guinean province is explained by dispersal from the Congolese province in the DIVA analysis (Fig.
3: +C). The S. batesii dispersal in the Lower Guinean provinces would have been a possible ancient
event, likely anterior to the early Synodontis dispersal in the Nilo-Sudan province, because the branch
is dated at 27.10+4.91Myr (Fig. 2). However, the S. batesii branch is weakly supported, leaving doubt

on its placement and rendering inaccurate the molecular age estimates of the dispersal.

According to the DIVA analysis, the occurrence of S. steindachneri (Fig. 2: M) in Lower Guinea
results from vicariance between this province and the Congolese one during the Neogene. Even
considering such a large range of time, there is no geological evidence of any event explaining
vicariance between the Congo and the Lower Guinean province. However, climatic change could be
evoked. Cenozoic in Africa is characterized by a general trend to aridification (Kennett, 1980) which
greatly accelerated during the Early Miocene as a result of the uplift of the continent and the further
development of the East African Rift Valley (King, 1962; Axelrod, 1972; Baker et al., 1972).
Although a general trend, it was probably interrupted at times, favouring temporary expansion of the
tropical forest, ,and at others forcing its contraction (Lewin, 1985). Splitting of forest area could
explain speciation events and thus the disjunctive pattern of distribution. However, the disparity in the
diversity between the two basins and the restricted occurrence of S. steindachneri to the Nyong River
may rather indicate dispersal event. Whatever be, dispersal or vicariance, the S. batesii and

S. steindachneri history as well as the continuous distribution of species such as S. obesus all along
the coastal regions from the Congo to the Eburneo-Ganean province (Fig. 4c) support that at least
punctually a freshwater continuum extended onto the Lower Guinea and the Congolese areas in the

Early Miocene.

The group L (Fig. 2) which comprises the Lower Guinean species S. rebeli and the Nilo-Sudan

S. bugetti appeared 8.7+ 2.75Myr ago (Fig. 2). This disjoint distribution is explained by a vicariant
event in the DIVA analysis (Fig. 3). This age can be superimposed with climatic change. The Middle
to Late Miocene (15-8Myr) witnessed the development and spread of savannas (Axelrod & Raven,

1978) which could have undoubtedly influenced species distribution.

Concerning the Upper Guinean / Nilo-Sudan relationships and according to the DIVA analysis
(Fig.3), the presence of S. schall in the Upper Guinean province results from dispersal event from the
Nilo-Sudan. The the S. schall lineage is estimated to be 10.2+2.51Myr (Fig. 2: G). We thus postulate
that at least one waterway existed punctually between the Nilo-Sudan and Guinean provinces
allowing their invasion. The Guinean range including the Fouta-Djalon mounts isolated a part of the
Upper Guinea province from Nilo-Sudan one. It has been demonstrated to be an impassable barrier
for almost all species of fishes (Hugueny & Lévéque, 1994). A waterway along the coastal is
proposed to explain the spread of S. schall into the Upper Guinean province. Formerly, colonisation

of the Senegal River by Congo-Brazaville population has been demonstrated for cichlids (Falk et al.,
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2003), as well as a West African coastal way for the genus Chrysichthys dispersal (Agnése, 1989).
Furthermore, Falk et al. (2003) suggest that this type of dispersion along the West African coast is
linked with Plio-Pleistocene climatic fluctuations. They postulated that interglacial wet tropical
periods may have favoured population expansions. This scenario might be applied to S. schall

distribution to explain its spread in the Guinean and Eburneo-Ganean provinces.

Colonization of the Lake Tanganyika

Our data set comprises nine of the thirteen modern Synodontis species of the Lake Tanganyika among
of which seven are endemic (Fig. 2). In the tree, the Tanganyikan species do not form a monophyletic
group, but split into two different groups (Fig. 2). Moreover, a KH test rejects the hypothesis of their
monophyly (p < 0.05). The first Tanganyikan group is composed of the single S. afrofischeri species,
which is the sister group of the Congolese species S. greshoffi (Fig. 2: N). The clade they form roots
in the stem polytomy of the tree. The remaining six Tanganyikan species form a monophyletic group
with S. victoriae which nests within the Nilo-Sudan Synodontis group (Fig. 2: B). The latter grouping
supports Tanganyikan / Nilo-Sudanese relationships, while the former reveals affinity between the

Congolese province and the Lake Tanganyika.

Tanganyikan-Nilo-Sudanese relationships

So, all the Tanganyikan Synodontis species of our analysis but S. afrofischeri stem within the Nilo-
Sudan clade B (Fig. 2). They are included in the clade I which is in polytomy with S. ocellifer and S.
courteti whose distributions are strictly limited to the Western part of the Nilo-Sudan province, i.e.
Niger, Chad, Senegal, Gambia and Volta basins (Fig. 4¢). The DIVA analysis supports a vicariance
event (Fig. 3) with three equally supported solutions for the ancestral area of distribution of all the
species at the node H except S. ocellifer (Fig. 2). They are Nilo-Sudan+Tanganyika (eg), Nilo-
Sudan+Zambezi (ei) or Nilo-Sudan+Tanganyikan+Zambezian (egi). When looking at the
geographical position of these three areas, a distribution implying the Zambezi and excluding the
Tanganyika seems unlikely. The two remaining hypothesis appear equally possible. Whatever be,
they both imply the existence of an ancient West-East freshwater continuum between Nilo-Sudan
province and Lake Tanganyika. This freshwater continuum is broken up by vicariance arising
between the Nilo-Sudan province and the Lake Tanganyika (Fig. 3) thus explaining the biogeographic
split between S. ocellifer and S. courteti on one hand and the remaining Tanganyikan species on the
other hand.

The estimate age of the vicariant event is between 15.0+2.81Myr (node H, Fig. 2) and 10.7+£2.26Myr
(node I, Fig. 2). This might correspond to the start of the East African Rift system which had at that
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time began to uplift with the maximum uplifting reached at the Plio-Pleistocene interval (Chorowicz,
2005) rendering the biogeographic vicariant scenario congruent with geological data. More generally,
the rifting and the associated events (environmental and climatic changes) are considered to be the
cause of vicariance driving speciation in the East African regions, including taxa such as birds, bovids
or rodents (e.g. Freitag & Robinson, 1993; Girman et al. 1993; Matthee & Robinson 1997; Arctander
et al. 1999; Pitra et al. 2002).

Much less is known about the East-West area where the vicariance took place. In that regard, the far
west distribution of S. courteti and S. ocellifer in the Nilo-Sudan province and their absence in the
modern Nile River might be significant. That suggests East-West water links between Western basins
of the Nilo-Sudan province and East Africa towards Central Africa in a hydrographical network
independent from the Nile River. Such an ancient drainage has been assessed by McCauley et al.
(1982, 1986) who supported a mid-Tertiary trans-African drainage system originating along the
western margin of the red Sea hills in Egypt, Sudan and Ethiopia and founding its way across the
Atlantic via Lake Chad, on the basis of geological data. This westward flowing is supposed to have
developed during the Late Eocene and Oligocene, achieving its maximum development during the
Early Miocene which is congruent with our molecular age estimate for our East-West group (node H

[15.0+2.81], Fig. 2).

McCauley et al. (1986) postulates that the system was then gradually disrupted at the Late Miocene
by occurrence of intraplate doming and volcanism due to the rifting. The disruption of the East-West
flowing has isolated a pool of the widely distributed Synodontis that gave a species flock in East
Africa. This species flock includes the Tanganyikan species but also S. njassae present in the
Zambezi province and in the Malawi Lake, S. victoriae endemic to Lake Victoria (Fig. 4f) and

S. nigromaculatus widespread in the Lake Tanganyika, Malawi, Victoria, Edward and Chilwa, and in

the Zambezian and Congolese provinces.

We assume that S. victoriae occurrence in Lake Victoria results from a recent emigration (Fig. 3)
because the estimate age of this lineage is 6.8+1.62Myr which largely predates the age of the Lake
(Verheyen et al., 2003).

Finally, the node including S. nigromaculatus and S. njassae is 10.7+2.26Myr old (Fig. 2) whereas
the split between these two species is estimated at 0.7+0.23Myr (Fig. 2). The ancestral area of

distribution of S. nigromaculatus and S. njassae is not resolved by the DIVA analysis (Fig. 3).

S. nigromaculatus inhabits in several East African Lakes (Tanganyika, Chilwa, Edward), and in the
Zambezian province. Its absence in the “cuvette centrale” of the Congolese basin and its presence in
the Kasai and Bangweulu-Mweru ecoregions (Fig. 4f) may be signing a recent arrival in an ever well-
structured Congo basin. Effectively, at the time of S. nigromaculatus arrival in the Congolese water

system, falls and rapids might be already seated preventing dispersal to the lower reaches of
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freshwater. Moreover, the fish fauna might be installed for long also probably limiting headwater
colonization by potentially competing species (Lévéque, 1997; Thieme et al., 2005). In the Zambezi
province, the spread of S. nigromaculatus is restricted to the Eastern-most area. Skelton (1986)
proposed a biogeographic model of development of the fish fauna in the Zambezi province taking into
account an eastern and a western arena. S. nigromaculatus distribution pattern is defined by Skelton
(198694) as “non-endemic species confined to western-sector drainage” which might correspond to

late-entrant to the Zambezian fauna. This is congruent with our molecular estimate.

Tanganyikan-Congolese relationships

Faunal affinities between the Lake Tanganyika and the Congo basin have been reported for long.
They are evident when looking at the number of taxa they share. The 23 fish families that inhabit the
Lake Tanganyika are all present in the Congo basin waters (Roberts, 1975; Thieme et al., 2005).
These faunal affinities are generally explained by considering the Malagarasi River in the East of the
Tanganyika as a vestige of the Congo pre-rift drainage; all the modern fish families now describe in
the Lake Tanganyika would have been members of the swamp or river-dwelling paleofauna of the

Congolese region (Lévéque, 1997).

Our phylogenetic tree shows a well sustained sistership between the Congolese species S. greshoffi

and the Tanganyikan one S. afrofischeri (Fig. 2: N).

The relationship between S. afrofischeri and S. greshoffi is first evoked by Poll (1971) who assumes
that S. afrofisheri derived from S. greshoffi on the basis of their morphological resemblance and of

their disjoint but contiguous areas of distribution.

The dispersal vicariance analysis explains that distribution by a vicariant event that affected an
ancestral area of distribution which was Congolese and overlaps the Great Lakes province (Fig. 3:

ad/ag/aj).

The formation of the Lake Tanganyika is dated between 9 and 12Myr (Cohen et al., 1997) and the
fusion in a single water body is realised around 5-6 Ma (Coulter, 1991). The estimated age for the
most recent common ancestor of S. afrofisheri and S. greschoffi is 6.3+£2.18Myr (node N, Fig. 2). The
timing of the formation of Lake Tanganyika predating the age of the Tanganyikan lineage supports
dispersal rather than vicariance. Two additional points favour a dispersal scenario. First, a dispersal is
a punctual event resulting in the spread of one species, whereas under a vicariance model more than
one species is concerned. Second, Synodontis greschoffi is the most largely distributed species in the
Congolese province, being present in 67 of the 158 streams of the basin. If for fish hydrographical
basins are assimilated to island (Hugueny & Lévéque, 1994), then colonization processes are not
random and widespread species are favoured (Patteron & Amar, 1986) because of their adaptability to

a wide range of habitats or of their resistance to extinction processes (Hugueny, 1989). To conclude
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on that point, timing, ichthyofaunic and ecological information plead for a dispersal event from

Congo to the Lake.

Nilo-Sudan basin interrelationships

In our tree, the species S. schall is 2.03+1.02Myr old, and members are spread in Senegal, Niger,
Chad, and Gambia. Together with similar distribution of several fish species including Synodontis
(e.g. S. membranaceus, S. batensoda, S. filamentosus, S. eupterus) this clearly indicates that recent

interchanges between Western Nilo-Sudan basins occurred during the Pleistocene.

Introgression between S. schall and S. frontosus has been proposed to explain the gene tree
inconsistence with the species tree. The more likely place of introgression is the contact zone between
the two species, i.e. the Nile River, with a subsequent dispersal of S. schall specimens from the Nile
to the Chadian basin. The clade O (Fig. 2) that includes the introgressed specimens is dated at
1.6+0.83Myr.

Roberts (1975) and Lévéque (1997) suggest the existence of a Nile Chad pathway to explain the
nearly identical fish faunas of Lake Chad and Nile. Two possible waterways have been evoked
between the two former basins. The first one is located to the North-East of Lake Chad, via the
Mourdi depression and through the gap between the Erdi plateau and the Ennedi massif (Lévéque,
1997). The second one follows the Upper Chari Valley and the Bahr el Arab (Beadle, 1981; Lévéque,
1997). During the Plio-Pleistocene pluvial periods, connections might have occurred between Nile
and Chad through one or another or the two former waterways. A third path for fish exchanges is
conceivable; the trans-African drainage defined by McCauley (1986) may have been reused by

intermittent streams during the Holocene pluvials (McCauley, 1986).

CONCLUSION

One of the major causes that shaped the modern ichtyofaunal provinces in Africa is certainly the
Cenozoic uplift spatially linked to Eastern Africa (Burke, 1996; Gurnis et al., 2000). So far, it is
admitted that before this uplift, large parts of the continent have been under the sea level (Stankiewicz
& de Wit, 2006) with the remaining parts including endoreic basins with low divides between them.
These rather permeable barriers resulted in a widespread and homogenous Paleogene freshwater
fauna (Lévéque, 1997). The Late Oligocene to Middle Miocene probably marked the beginning of
generalised elevation of large regions of central and eastern Africa, and Thieme et al. (2005)
proposed that the major catchments of mainland Africa, existed at the beginning of the Miocene (23-

5.3 Ma), with the exception of the drainage systems of Eastern Africa. These geological data are
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congruent with the estimate molecular dating of the rise of the Synodontis group at 29.0+5.42Myr
(node A, Fig. 2). Further geological events may have acted as a species pump in the beginning of the

history of the group.

The most ancient lineages of Synodontis are founded in the Congolese basin which fits with previous
molecular studies on other freshwater fish taxa (Wieczorek et al., 2000; Falk et al., 2003). This
supports the assumption made by Fjeldsa and Lovett (1997) that forest area due to their stability
enables survival of ancient lineages. Then, dispersal event from the Congolese into the Nilo-Sudan
province and almost contemporaneously into the Lower Guinean constitute the major steps in the
large scale geographic spread of the Synodontis on the African continent. Those events occur likely in

the Late Paleogene time.

In the Nilo-Sudan province, geological events together with climatic changes have played a major
role in shaping the diversity and the distribution of the Synodontis species. The existence of an
ancient West-East province, possibly independent from a “proto-Nile” river is supported by the
Synodontis history. We have demonstrated, that vicariance between the Eastern and the Western parts
of the Nilo-Sudan province, in relation with the East African rifting, has influenced not only the
distribution and speciation of terrestrial species but also the aquatic ones, in the Middle Miocene
times (16-11Myr). Then, Plio-Pleistocene climatic fluctuations contributed to give the modern pattern
of distribution notably by favouring fish exchanges during wet periods, between the Nile and the

Chad basin and along the West African coast.

While the history of the Congolese Synodontis clearly roots in the Late Paleogene, much more recent
events also contributed to explain the modern pattern of their distribution. S. greshoffi, although being
a recent species when compared to the age of speciation occurring in the Congo basin, is the most
widespread of the province. This is consistent with the suggestion of Roberts (1975) that climatic
fluctuations in the Pleistocene have induced cycling of taxa (colonization of an area by newly formed

species).

Greenwood (1983) and Lévéque (1997) have explain the pan-African pattern of distribution of some
taxa such as Polypterus bichir, Malapterurus electricus or Synodontis species to be the result of an
ancient stage during which all the waterways were interconnected. They propose that “the break-up of
this early hydrographic network, the consequent isolation biota, and their differentiation
(taxonomically and phylogenetically) in that isolation, are all elements of a classical vicariance
pattern in historical biogeography”. As evoked above, their assumption is partially verified for the
genus Synodontis whose pattern of speciation is parallel to the setting up of the hydrographical
network in the Late Paleogene and Early Neogene times. However, our study also shows that a large
distribution in the African freshwater may result from much recent interconnections between basins

and/or provinces. S. greshoffi, the more widespread species of the Congolese basin and S. schall, the
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more widespread species of the Nilo-Sudan province, are both recent species when compared to the

age of group. The relationship between large distribution and an old age of a taxon is thus not evident.
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Figure captions

Figure 1: African ichtyological provinces with delimitation indicated. The number of endemics

species and the total number of species are given into brackets.

Figure 2: Consensus tree of the phylogenetic analysis. The strict consensus of the Neighbour-Joining
tree (NJ), the Most Parsimonious tree (MP), the optimal Maximum Likelihood (ML) topology and the
Bayesian Inference (BI) tree is shown. Bootstrap support values above the branches (BI/ML/NJ/MP).
Age estimate are given below the branches in million years (Myr) with the standard deviation
estimates into brackets. Grey box indicates the minimum and the maximum age estimate at each
node. Lettered nodes are discussed in the text. Empty circle represents the nodes used for the
calibration. Boxes indicate the distribution of the species a: Congo, b: Upper Guinea, c: Lower
Guinea, d: Lake Edward, d’: Lake Victoria, e: Nilo-Sudanese, f: Eburneo-ganeene, g: Lake
Tanganyika, h: Malawi lake, i: Zambezi, j: Lake Rukwa, k: Lake Chilwa. Below the tree, scale bar, in
million years (Myr).

Figure 3: Inferred historical distribution of the genus Synodontis using dispersal-vicariance analysis
(DIVA). At each node the optimal distribution is given. When equally optimal distributions are
proposed they are indicated separated by a slash; when more than ten equally optimal solutions are
proposed the node is stated as “ambiguous event”. The maximum number of ancestral areas is
constrained to 5 (max areas =5). Symbols: m vicariance event, dispersal event in the province
indicated by a (+). a: Congo, b: Upper Guinea, c: Lower Guinea, d: Lake Victoria/Edward, e: Nilo-
Sudanese, f: Eburneo-ganeene, g: LakeTanganyika, h: Lake Malawi, i: Zambezi, j: Lake Rukwa,

k: Lake Chilwa. Modern distributions for each species are indicated on the terminal branches.

Figure 4: occurrence maps discussed in the text.

Table caption

Table 1: Synodontis species sequenced in this study, and species analysed as outgroups: species,

collector(s); areas of sampling; number of specimens and GenBank accession number.
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Conclusion: discussion et perspectives

Le genre Synodontis est I’un des genres de poisson-chat le plus diversifié et le plus largement distribué
en Afrique. Bien que son caractere « marqueur de I’histoire des bassins » ait été remarqué par Poll
(1971), aucune étude poussée n’avait jamais été entreprise sur le groupe. Elle est pourtant
indispensable si I’on veut utiliser ce groupe comme marqueur de I’histoire des connexions entre
bassins.

e La variation ostéologique au sein du genre n’avait jamais été estimée. Les caractéres
ostéologiques permettant I’identification des différentes especes et la variabilité intra-spécifique ne
sont pas connus. Seul Poll (1971) propose un atlas des cleithra précisant que cet os est sans doute un
bon candidat pour la reconnaissance des espéces. Nous avons collecté et préparé plus de 200
specimens actuels intégrant quatorze espéces. Nous avons démontré qu’il est possible de distinguer
les espéces de Synodontis actuelles sur une base ostéologique seule. Ce travail constitue donc la
premiére étude approfondie de I’anatomie du groupe et pose les bases de la définition ostéologique
des especes au sein des Synodontis.

e L’étude des Synodontis dans le registre fossile était jusqu’a lors limitée a une
identification des restes au niveau générique. En effet, il n’existe pas dans les musées de matériel de
comparaison disponible, préparé en squelettes secs, mais surtout aucune étude ostéologique des
nombreuses especes du genre n’avait eété proposée. Nous avons appliqué la connaissance des
caractéres spécifiques osseux des taxons d’un bassin actuel (Tchad) au registre fossile de ce méme
bassin et décrit les premiéres especes fossiles de Synodontis.

e Jusqu’a présent la phylogénie du groupe n’avait été que peu explorée. En effet, seuls deux
travaux existent, I’un traitant du flock des Synodontis dans le Lac Tanganyika (Day & Wilkinson,
2006) et I’autre de la co-évolution des cichlidés et de S. multipuncatus, ce dernier cédant ces ceufs a
la bouche des premiers pour les y faire développer au dépens de leurs larves (Koblmiller et al.,
2006). Ces travaux s’inscrivent dans la compréhension de la diversité ichthyologique des grands
Lacs. L histoire des Synodontis a I’échelle du continent africain n’avait jamais été explorée. Outre
les Synodontis, cette remarque peut étre élargie a la plupart des phylogénies moléculaires proposées
pour les taxons africains. Elles portent généralement sur la région Est-Africaine avec pour objectif
I’étude des flocks et des relations entre les différents sous-bassins.



Eocéne-Oligocéne (55-23Ma)

Nilo-Soudanaise
dorsale Centre Africaine

Haute Guinée

Zambéze ‘ Lic Malawi

Miocéne (20-10Ma)

Spéciations dans les provinces
Nilo-Soudanaise et Congolaise

Miocéne moyen a supérieur (15-10Ma)
Evénement majeur de vicariance entre
I'Afrique Centrale et I'Afrique de I'Est

Est Africain

Oligocéne (33-23Ma)

Evénements de dispersion
en Basse Guinée et
dans la zone Nilo-Soudanaise

Miocéne supérieur (23-15Ma)

Fonctionnement du “Trans African
drainage system” et dispersion
Est-Ouest en zone Nilo-Soudanaise

Plio-Pléistocéne jusqu’a I’actuel (5Ma)
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Tané;anyika et la province Congolaise et Zambézienne
* Evénements de dispersion du bassin Congolais
vers le lac Tanganyika

Figure 1. Scénario phylogéographique des Synodontis, en Afrique.



Le travail présenté ici constitue donc une avancée majeure sur la connaissance des Synodontis,
apportant des informations sur leur histoire phylogénétique et par la méme géographique, mais aussi
sur leur évolution morphologique. Jamais I’étude d’un groupe n’avait intégré a un tel niveau les
données de I’actuel et du fossile. Cette étude a été menée avec I’objectif ultime de mieux comprendre
I’évolution du réseau hydrographique d’Afrique au Néogene.

Dans cette partie nous allons reprendre les principaux résultats obtenus et, quand cela s’avére
judicieux, proposer des développements.

Phylogénie et phylogéographie du groupe (Fig. 1)

L’étude de la phylogénie des Synodontis a révélé une histoire qui se déroule en trois phases. Tout
d’abord, la dorsale Centre-Africaine, mise en place dés le début du Cénozoique (Stankiewicz & de
Wit, 2006) agit comme une barriere presque imperméable prévenant la dispersion du groupe et
favorisant les spéciations au sein des provinces Nilo-Soudanaise et Congolaise bien individualisées
(Fig. 1A-C). Dans un deuxiéme temps, au Miocéne, la mise en place du Rift Est-Africain est a
I’origine d’un événement de vicariance majeur divisant une population de Synodontis dont la
distribution s’étendait d’Est en Ouest dans la zone Nilo-Soudanaise (Fig. 1D-E). La troisiéme phase de
I’évolution du groupe est plio-pléistocéne (Fig. 1F). Elle correspond a une phase de dispersion des
especes dans la zone Nilo-Soudanaise au moins. Elle est vraisemblablement liée aux variations
climatiques favorisant les échanges entre bassins en période humide.

Ces principaux résultats acquis (Chapitre 4) sont présentés et discutés afin d’en dégager de nouvelles
perspectives.

1. Origine du groupe et dispersion ancienne

Le groupe prend son origine dans la province Congolaise ou éventuellement dans la province
Congolaise + Basse Guinée. Les nceuds basaux sont faiblement soutenus et il est difficile de trancher
en faveur de I’'une ou I’autre des hypothéses. Ce qui est certain, c’est que I’affinité entre les deux
régions, Congo et Basse Guinée, est établie t6t dans I’histoire du groupe. Quoiqu’il en soit, I’analyse
de "dispersion-vicariance" suggére une origine congolaise et il nous a semblé bon, vue la faible
résolution des nceuds basaux, de nous cantonner a cette hypotheése.

La barriére géologique formée entre la province Congolaise et la province Nilo-Soudanaise prévient,
pour les Synodontis, les passages entre les deux zones et ce depuis I’émergence du groupe et jusqu’a
I’actuel. Cette barriére, structurante dans I’histoire du groupe, explique probablement I’endémisme de
certains autres genres confinés a I’une ou I’autre de ces régions. Pour la famille des Mochokidae, les
genres Atopochilus et Euchilichthys sont distribués dans le bassin Congolais uniqguement tandis que le
genre Mochokus est distribué dans la zone Nilo-Soudanaise uniquement. Il sera intéressant de



comprendre comment I’histoire de la famille, dont I’a4ge est postérieur a I’isolement de la plaque
Africaine, s’est écrite autour de cette barriere et si ce pattern de distribution des espéces de Synodontis
existe pour certains autres genres de la famille (Chiloglanis par exemple).

La dorsale Centre-Africaine est franchie au moins une fois par une population de Synodontis. Cette
dispersion est datée a 20 millions d’années au moins. L’étanchéité de cette barriére est soutenue par la
distribution des especes de Synodontis. En effet, seuls S. nigrita et S. obesus couvrent la province
Nilo-Soudanaise et la province Congolaise. S. nigrita est distribuée largement dans la province Nilo-
Soudanaise mais dans la province Congolaise elle est confinée a un cours d’eau, le Bomokandi. Du
fait de la position basale de cette lignée et de I’origine congolaise proposée pour le groupe, il est
probable que cet endémisme corresponde a une distribution relictuelle. Cela pourrait également
correspondre a des échanges localisés entre la bordure nord du réseau congolais et le sud du bassin
tchadien.

2. Un systeme hydrographique ancien : le Trans-African drainage system

Deux espéces de Synodontis d’Afrique de I’Ouest, S. courteti et S. ocellifer, sont placées en groupe-
frere d’un pool d’especes d’Afrique de I’Est. La distribution restreinte des espéces S. courteti et
S. ocellifer dans les basins d’Afrique de I’Ouest n’a pas été expliquée par leur disparition dans le Nil,
comme classiquement proposé pour interpréter cette distribution bipolaire, mais par le fonctionnement
d’un systeme hydrographique ancien, nommé Trans-African drainage system. Le fonctionnement de
ce systeme aurait débuté a I’Oligocene et aurait atteint son paroxysme au Miocene Moyen (McCauley
et al., 1982, 1986). Selon ces auteurs, la rupture aurait eu lieu au Miocéne Moyen a Supérieur. Pour le
groupe des Synodontis, elle est enregistrée entre 10 et 15 millions d’années. Tandis que I’influence de
la mise en place du Rift sur les faunes de vertebrés terrestres est documentée, elle I’est peu pour les
faunes aquatiques. Pour déterminer dans quelle mesure cet événement a influencé I’ichtyofaune dans
son ensemble, I’existence de pattern vicariant de part et d’autre du Rift doit testée sur des taxons
indépendants phylogénétiquement.

Ce résultat (vicariance liée a la mise en place du Rift) et le précédent (role de la barriere Centre
Africaine) indiquent clairement que la diversification des Synodontis est ancienne et qu’elle s’est
structurée autour de la mise en place ou du maintien de grandes structures géologiques. Il contredit un
des postulats favoris pour expliquer la biodiversité des poissons néotropicaux : la théorie des zones
refuges (Haffer, 1982). Cette derniere stipule que la période principale de diversification des taxons est
récente et doit pouvoir étre corrélée aux fluctuations climatiques pléistocénes. S’il est vrai que cette
théorie explique de fagon satisfaisante la diversité et la distribution d’un certain nombre de taxons, elle
s’applique difficilement dans le cas présent. En revanche, mes résultats supportent un modéle
‘hydrogéologique’ tel que proposé par Lundberg (1998). Il stipule que la typologie des distributions et
des spéciations observées actuellement a pour origine des changements paléohydrographiques anciens.
La validation de ce modele pour les faunes de vertébrés africains en général se heurte a une difficulté
de taille : le réseau hydrographique ancien et son évolution sont trés mal connus. A cet égard, I’étude
du registre fossile s’avére étre le seul outil qui a démontré son efficacité.



En fait, les groupes aquatiques ou semi-aquatiques apportent des éléments pour reconstruire le
réseau hydrographique ancien. Par exemple, I’étude de la distribution des anthracothéres a mis en
évidence I’existence d’une province Tchado-Libyenne, il y a 7 millions d’années (Lihoreau et al.,
2006). Elle a été confirmée par la distribution des poissons-chats ariidés fossiles présents dans les deux
zones. lls ont permis d’étendre son existence jusque vers 5 millions d’années (Otero, Pinton, et al.,
soumis). De méme, I’étude de la distribution du genre Semlikiichthys (ibid.) soutient, tout comme
notre analyse moléculaire, I’existence d’un réseau transafricain rompu il y a plus de 7 millions
d’anneées.

Une fois réalisée I’étude des fossiles est-africains, I’ensemble des données concernant les
Synodontis fossiles sera intégré pour préciser notre modéle paléogéographique.

3. Le Plio-Pléistocéne, période de dispersion

L’homogénéité des distributions des Synodontis dans la zone Nilo-Soudanaise est frappante,
notamment entre les bassins ouest-africains. La plupart des especes de Synodontis présentes au Tchad,
le sont aussi dans le bassin du Niger, du Sénégal, de la Volta et dans une moindre mesure dans le
bassin de la Gambie. Ce pattern est expliqué par les fréquentes connexions entre ces bassins qui sont
probablement favorisées lors des phases humides du Plio-Pléistocéne. Pour S. schall, nous avons
proposé que ces événements sont particulierement récents, sans doute pléistocénes.

En plus de ces connexions dans la zone ouest-africaine, une introgression est constatée entre
S. schall et S. frontosus dans le Nil. Cela nous permet de dater un événement de dispersion du Tchad
vers le Nil @ moins de 1,6+0,83 Ma. La voie empruntée n’a pas pu étre déterminée mais trois sont
documentées : 1) au Nord-Est du Tchad, via la dépression du Mourdi (Lévéque, 1997), 2) suivant la
vallée du Chari et le Barh El Arab (Beadle, 1981; Lévéque, 1997), et 3) par le Trans-African drainage
system dont McCauley (1986) propose qu’il aurait pu étre réutilisé a des périodes récentes a la faveur
d’épisodes humides.

Le bassin du Tchad, occupe une position centrale dans la zone Nilo-Soudanaise, au carrefour de
I’ensemble des bassins. Cette localisation associée a un brassage important entre les différentes zones
de la province peut expliquer en partie I’absence d’endémisme actuellement dans le bassin du Tchad.

Il nous semble que des études moléculaires complémentaires des populations de certaines
especes de Synodontis doivent permettre de préciser plus avant I’histoire des connexions entre les
bassins de la zone Nilo-Soudanaise. Pour cela, il faut choisir la ou les espéces qui ont enregistré les
informations qui nous intéressent. S. schall, I’espéce la plus répandue dans la province parait étre le
candidat idéal. S. nigrita, dont la lignée est d’age beaucoup plus ancien mais dont la distribution dans
la zone est quasi-comparable pourrait venir compléter I’échantillonnage. Ces deux espéces d’ages
apparemment trés différents ont-elles acquis un pattern de distribution semblable a la faveur des
mémes événements ? Ou bien racontent elles différents épisodes de I’histoire des bassins ? Les
séquences étudiées doivent révéler des différences populationnelles. En cela, la D-Loop de I’ADN
mitochondrial et I’ADN microsatellite sont des bons candidats.

Par ailleurs, notre étude phylogéographique révéle une migration de S. nigromaculatus en Afrique de
I’Est vers le bassin du Congo et vers la province Zambézienne depuis le Lac Tanganyika. Cet
événement est vraisemblablement pléistocene. La distribution de S. nigromaculatus dans la partie



haute du bassin Congolais est partagée avec d’autres espéces : S. polystigma, S. unicolor, S. katangae
qui sont par ailleurs endémiques a cette zone. Deux explications peuvent étre proposées pour expliquer
ces distributions : des spéciations récentes localisées dans cette zone ou des phénomeénes de captures.
Ces derniéres sont documentées entre le sud du bassin du Congo et le nord de la province
Zambézienne (Skelton, 1994). Cette proposition apparait donc plus vraisemblable.

Pour mieux expliquer la distribution des poissons des eaux douces africaines, il faut réussir a
dater plus précisément les captures de cours d’eau. Cependant, I’hypothése d’arrivée d’especes dans
des écorégions bien délimitées et ayant donné lieu a des flocks ailleurs que dans les grands lacs est
envisageable.

Répondre a ces questions suppose d’avoir cerner parfaitement la typologie des distributions des
espéces de Synodontis actuels. C’est I’une des prochaines étapes du travail sur le groupe que nous
allons entreprendre. Elle sera fondamentale.

4. Et les provinces Guineennes ?

Des relations entre le Congo et la Haute Guinée ont été démontrées pour d’autres poissons que les
Synodontis (Roberts, 1975). Ces relations n’ont pas été mises en évidence dans notre étude pour les
Synodontis. Notre échantillon n’a pas intégré d’especes endémiques a cette zone (e.g. S. ansorgii,
S. dekimpei). C’est ce qui devrait étre fait afin d’éclaircir ce point.

Pour mieux comprendre les relations entre Congo et Basse Guinée cette fois, un échantillonnage
ciblé doit étre réalisé et il faudra s’atteler a la résolution des nceuds profonds par le sequencage d’un
géne a évolution plus lente que celle du cytochrome b de I’ADN mitochondrial. Le géne nucléaire
RAG est un bon candidat.

Evolution morphologique des Synodontis

Les hypothéses phylogéographiques formulées a partir d’un jeu de données moléculaires expliquent en
fait la distribution du ou des génes et leur phylogénie. En paléontologie, une espéce étant définie par
un ensemble de caractéres morphologique, formuler des hypothéses quant a la distribution des espéces
reconnues dans le registre fossile revient a formuler des hypothéses sur la distribution de ces
caracteres.

e Si ces caractéres sont des apomorphies, alors on obtient une histoire biogéographique du groupe
actuel et fossile. Dans ce cas, il pourrait étre intéressant d’estimer les probabilités d’extinction des
lignées a partir de I’arbre moléculaire (Harvey et al., 1994). En effet, & coté des processus de
vicariance et de dispersion, les extinctions sont le troisiéme élément structurant la diversité d’un
groupe. Si des méthodes nous permettent d’estimer le nombre de lignées éteintes, ces hypothéses
seront comparées a ce que racontent les fossiles.

e Si I’on considére les caractéres morphologiques des actuels et des fossiles d’un méme groupe, que
ce soit des apomorphies ou non, c’est une analyse de la distribution des formes dans I’espace et dans le



temps qui peut étre menée. Replacée dans un cadre phylogénétique existant (données moléculaires), on
retrace I’évolution morphologique du groupe et on étudie la contrainte phylogénétique portant sur les
caracteres.

1. Analyse des formes

Afin de mener I’étude des morphologies, nous dressons un bilan des ressemblances et différences
morphologiques des Synodontis actuels et fossiles (Chapitre 2 et 3). Quels morphotypes ont été définis
sur les Synodontis ? Sont-ils également distribués dans I’actuel et dans le fossile ? Quelle est leur
valeur phylogénétique ?

A Toros-Menalla, la seule espéce du registre fossile que nous avons pu attribuer a une espece actuelle,
a été rapportée a S. schall. Par ailleurs, dans les autres sites étudiés comprenant au moins quelques
spécimens, sa présence ne peut jamais étre exclue. A Wadi Natrun et dans le Sinda-Mohari des épines
pectorales présentent le morphe S. schall.

Lors de I’étude ostéologique des espéces actuelles des Synodontis du Tchad, nous avions
remarqué, en utilisant une matrice de distances euclidiennes sur les 46 variables du neurocrane, que
cette espece se situe "au centre" de toutes les autres. Dans cette analyse, la distance moyenne entre
S. schall et les autres espéces est la plus petite. Du point de vue morphologique ce type est "central".
Cette espéce est omnivore et son pattern de distribution dans la zone Nilo-Soudanaise est large. Elle
est de plus la seule qui a montré une introgression, et I’émergence de sa lignée est des plus récentes
parmi les Synodontis étudiés. De plus, méme si cette lignée émerge avant le Miocene Supérieur, ce
n’est que dans le Plio-Pléistocéne qu’apparaissent les espéces connues actuellement. Il semblerait
gu’une forme "moyenne" de type S. schall ait préexistée a I’espece elle-méme et qu’elle était aussi
largement distribuée que I’espece actuelle.

Ce méme ensemble d’observations peut étre conduit sur un autre groupe de poisson au moins,
les Latidae. L’espéce actuelle Lates niloticus présente un type morphologique "central" retrouvé en
abondance dans le registre fossile d’Afrique depuis le Miocéne Inférieur (Otero, comm. pers.). Il est
largement distribué dans I’actuel et pourtant des travaux moléculaires indiguent un age récent pour
I’espece actuelle (Agnése, comm. pers.). Une réflexion autour de ces types "centraux" devrait étre
menée, notamment pour comprendre le role évolutif éventuel qu’ils jouent dans les radiations.

La plupart des autres spécimens fossiles n’a pas pu étre rattachée a des especes actuelles. lls
correspondent a des espéces nouvelles du bassin du Tchad. Bien que ces espéces soient nouvelles, les
morphotypes de certains os sont les mémes que dans I’actuel. C’est par exemple le cas pour
I’orbitosphénoide pour lequel les trois morphes actuels sont présents dans le registre fossile. Le
premier type est un orbitosphénoide qui ne présente pas de bords latéraux, retrouvé chez S. batensoda
et S. eupterus et sur I’espéce fossile 2 (Fig. 2A). Le deuxiéme type est un orbitosphénoide avec des
bords latéraux et présentant une forme de V retrouveé chez S. clarias, S. sorex et sur I’espéce fossile 3
(Fig. 2B). Le troisiéme type est un orbitosphénoide avec des bords latéraux et montrant une forme de
Y retrouvé sur toutes les autres espéeces actuelles et sur les espéces fossiles 1, 4 et 5 (Fig. 2C).
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comparaison des morphes actuels et fossiles de Synodontis,
(A-C) orbitosphénoides en vue dorsale,
(D-1) frontaux en vue dorsale.

A partir du pariéto-supraoccipital, un
deuxieme cas de figure peut étre décrit:
les caractéres discrets actuels sont tous
observés dans le registre fossile mais ne
sont pas associés de la méme fagon qu’au
sein des espéces actuelles. Le pariéto-
supraoccipital de I’espéce fossile 3
présente a la fois une bordure pour la
fosse temporale et une incisure antérieure
marquant la fontanelle frontale. Sur
I’actuel, ces deux caracteres sont présents
mais définissent deux espéeces différentes.
L’insertion pour la fontanelle frontale est
marquée chez la plupart des spécimens de
S.clarias uniquement, et la fenétre
temporale est toujours développée chez
S. courteti et S. violaceus seulement.
Enfin, un certain nombre de
caractéres, que I’on peut qualifier
d’"anciens"”, n’existent pas dans I’actuel.
Les plus marquants concernent les
frontaux et le pariéto-supraoccipital. Pour
les frontaux, de nouvelles formes sont
décrites dans le registre fossile. Tout
d’abord, les especes fossiles 1, 3, 4 et 5
présentent une longueur post-orbitaire
toujours plus importante que celle des
especes actuelles (Fig. 2D-E). A I’inverse
chez trois espéces actuelles (S. sorex,
S. courteti et S.violaceus), la longueur
post-orbitaire est trés réduite au détriment
de la longueur ante-orbitaire tres
importante (Fig. 2G-1). Ce caractére n’est
pas observé sur les spécimens fossiles.
Enfin, chez les fossiles, la largeur post-

orbitaire peut atteindre des valeurs importantes, excédant largement celles mesurées sur les actuels
(espece 1 et5; Fig. 2D-F). Sur le pariéto-supraoccipital, deux caractéres "anciens" sont établis. Sur les
especes 3 et 4, une créte est présente sur la face ventrale. Ce caractere n’a jamais été observé sur un
spécimen actuel. Sur I’espéce 3 toujours, mais aussi sur I’espéce 1, la longueur de la suture entre le
pariéto-supraoccipital et les frontaux est réduite. Ce caractére est retrouvé sur le pariéto-supraoccipital
fossile de Tunisie bien que ce dernier, aplati et montrant une bordure pour la fenétre temporale, soit
exclu des espéces 1 et 3. Ainsi, le pariéto-supraoccipital de Tunisie et les pariéto-supraoccipitaux de
I’espece 1 et 3 de Toros-Menalla partagent un méme caractére exclusif du registre fossile : la réduction



de la longueur de la suture avec les frontaux. Le partage d’un caractere unique au registre fossile dans
trois especes probablement différentes et situées dans deux zones biogéographiquement distinctes est
intéressant.

Ces observations posent de nouvelles questions. Est-ce que ces caractéres correspondent a une
tendance évolutive générale retrouvée partout en Afrique a une période donnée ? Si ces caractéres
persistent encore dans quelques lignées aujourd’hui représentées, ol se trouvent-elles ? S’agirait-il de
clades éteints ? Avant de répondre, il faut avoir étudié I’ensemble des données fossiles disponibles,
notamment le riche registre fossile d’Afrique de I’Est.

2. Relations entre la forme, I’écologie et la phylogénie

Certains caracteres morphologiques des organismes sont hérités de leur ancétre indépendamment des
contraintes environnementales, tandis que d’autres signent |’adaptation de la lignée a un
environnement donné. Les premiers constituent des apomorphies potentielles, tandis que les seconds
peuvent étre homoplasiques. La connaissance acquise de la phylogénie des Synodontis et de leur
morphologie nous permet de discuter ici la balance entre phylogénie et écologie dans I’acquisition de
caractéres morphologiques.

Certains auteurs placent S. membranaceus et S. batensoda dans les deux genres Hemisynodontis
et Brachysynodontis (e.g. Saint-Hilaire, 1809; Poll, 1971; Gosse, 1986; Burgess, 1989). Cette
attribution est basée sur des caractéres d’anatomie molle (présence d’un opercule a bord libre
marginal, nombre de branchiospines élevé et fentes branchiales dépassant la base des pectorales) et des
caractéres ostéologiques (allongement du dentaire, absence de processus hyomandibulaire, opercule
haut & bord sérié, branche antérieure de la ceinture pectorale allongée, Taverne & Aloulou-Triki,
1974). Ces derniers sont présents chez les deux genres supposes mais plus marqués chez
Hemisynodontis.

L’étude que nous avons menée ne soutient pas la validité de ces genres. Si la distinction entre
Hemisynodontis et Brachysynodontis et I’ensemble des Synodontis n’est pas évidente, la distinction
entre Hemisynodontis et Brachysynodontis I’est encore moins. Les études ostéologiques ne concluent
pas a une différenciation de 1I’un ou I’autre des genres mais montrent que la forme qu’ils présentent
s’inscrit dans une variation continue au sein du genre Synodontis (Chapitre 2). L’étude moléculaire les
a placés au sein des Synodontis (Chapitre 4). Ces deux résultats conduisent a invalider ces deux
genres. 1l sera nécessaire de voir les holotypes pour proposer une mise en synonymie avec Synodontis.

Un point reste a éclaircir, pourquoi Hemisynodontis et Brachysynodontis ont-ils été reconnus par
certains auteurs comme deux genres monotypiques ? Quel sens peut-on accorder aux caracteres
morphologiques utilisés pour reconnaitre ces taxons ?

La forme globale du crane de S. membranaceus et S. batensoda est haute et étroite. Les caractéres
ostéologiques utilisés pour décrire ces taxons semblent liés a cette morphologie. Par ailleurs, ces deux
especes sont majoritairement zooplanctonophages (Lauzanne, 1976). On peut penser qu’un corps haut
et étroit constitue un avantage certain pour la filtration en favorisant I’augmentation de I’influx d’eau
dans les branchies. Les caractéres permettant la distinction de ces genres ont donc une signification



adaptative. Néanmoins ces deux espéces sont seeurs dans notre phylogénie. Ces caractéres adaptatifs
ont donc été probablement hérités de leur ancétre commun.

Cette réflexion sur le lien existant entre caractéres, phylogénie et écologie peut étre prolongée, a une
autre échelle, dans la famille des Mochokidae.

La seule phylogénie connue pour les Mochokidae est celle de Vigliotta (2007, non publiée). Il
conclut sur I’hypothése phylogénétique suivante : [Mochokus, [Mochokiella, [Acanthocleithron,
[Microsynodontis, Synodontis, [Chiloglanis, Atopochilus, Euchilichthys]]]]]. On remarque que dans
son hypotheése, les genres Chiloglanis, Atopochilus, Euchilichthys sont placés en polytomie dans le
méme clade. Ces trois genres, adaptés a la vie dans des cours d’eau au flux rapide, possédent un
disque adhésif. Cette méme adaptation est observée chez les Locaricariidae sud-américains pour
lesquels il a été montré qu’elle est portée par un clade monophylétique (Covain et al., 2008). Dans ce
dernier groupe, la mise en place du disque adhésif résulte de la modification de la forme de la bouche,
des lévres, des dents et des barbillons, qui ont co-évolué (Covain et al., 2008). Chez les Siluriformes
de facon générale, et plus particulierement en Afrique, les relations entre phylogénie, écologie et
adaptations morphologiques ont été peu explorées. 1l en est de méme de la co-évolution des caractéres
ostéologiques et de la plasticité de la partie antérieure du crane sous-tendant cet ensemble
d’adaptations. La famille des Mochokidae est la famille idéale pour explorer ces relations. Cela
supposerait :

1) d’établir une phylogénie moléculaire de la famille ;

2) de connaitre la variabilité ostéologique entre ces genres, ce qui a déja été en partie réalisé par
Vigliotta (2007) ;

3) d’entreprendre la mise en place d’une banque de données numériques afin d’étudier I’anatomie
osseuse en place chez ces groupes, par la morphométrie géométrique. Ce genre d’étude n’a jamais été
entrepris a ce jour. Elle pourrait apporter des données nouvelles sur la mise en place de ces structures
morphologiques pour penser les convergences de forme entre poissons-chats africains et sud-
américains.

Ce projet s’inscrit dans une réflexion sur le choix des caractéres a coder pour obtenir une
phylogénie robuste des Siluriformes. Il faudra bien expliquer et résoudre les incongruences récurrentes
entre la topologie des arbres moléculaires (e.g. Sullivan et al., 2006) et celle des arbres anatomiques
(e.g. Diogo, 2005).

Apports des fossiles a la paléobiogéographie

A Toros-Menalla (Tchad), au Miocéne Supérieur, une espéce présente des affinités morphologiques
avec S. membranaceus et B. batensoda mais en différe franchement par la forme du cleithrum. Une
autre a été attribuée a cf. S. schall et a coté d’elles, quatre nouvelles especes pour le bassin du Tchad
sont présentes (Chapitre 3). A Wadi-Natrun (Pliocéne, Egypte), quatre espéces au moins sont
présentes. Toutes peuvent étre rattachées a des formes actuelles: S.schall, S. frontosus,
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S. filamentosus, S. batensoda. A Chalouf (Miocéne, Egypte), un cleithrum peut étre attribué a une
espéce actuelle, S. nigrita ou S. eupterus (Chapitre 3). Au contraire, dans la zone du Lac Edouard-Lac
Albert, les épines dorsales pléistocenes étudiées montrent des particularités anatomiques uniques, qui
les différencient de tous les Synodontis que j’ai pu observer, actuels et fossiles inclus. Une épine
pectorale, aux caracteristiques particuliéres (tubercules longs en apposition sur le bord interne et
externe) a été décrite dans ce site et se trouve également a Toros-Menalla.

Finalement, sur la période néogene, la distribution des especes de Synodontis semble plus
hétérogene qu’actuellement en zone Nilo-Soudanaise. Ceci appuie les résultats dégagés par I’analyse
moléculaire. C’est bien au cours du Plio-Pléistocéne que les échanges entre bassins de la zone se sont
intensifiés conduisant a I’homogénéisation ichtyologique de la province telle qu’on I’observe
aujourd’hui. Ceci suggére que le Rift Est-Africain ne constitue pas une barriére prévenant les
passages. Les phénomeénes de spéciations vicariantes qui lui sont associés sont a relier aux
modifications environnementales liées a sa mise en place, plutdt qu’a la barriére géologique qu’il
constitue. L’étude des fossiles de I’Est de la zone Nilo-Soudanaise permettra de préciser les modalités
de cette homogénéisation ichtyologique.

Les travaux que nous avons présentés permettent de retracer les grandes lignes de I’évolution des
Synodontis en Afrique. Sur cette base, nous avons proposé des éléments de reconstitution des
connexions entre les bassins africains en particulier ceux de la zone Nilo-Soudanaise pendant le
Néogéne. En outre nos résultats ouvrent de nouvelles pistes pour de futurs travaux : pour préciser
certains points de paléo(bio)géographie ; sur le plan des relations morphologie, écologie et phylogénie
chez les poissons-chats ; et sur la phylogénie des Siluriformes.

Pour conclure, je voudrais me replacer dans le cadre dans lequel s’est effectuée ma these, celui d’une
recherche pour une meilleure compréhension de I’évolution des hominidés. La phylogénie de ce
groupe est mal contrainte et les relations de parenté sujettes a débat. La découverte de
Sahenlanthropus tchadensis et d’Australopithecus bahrelghazali en Afrique Centrale, au Tchad, a
posé la question paléobiogéographique comme cruciale dans la compréhension de I’evolution du
groupe. Or, s’il est vrai que la connaissance des relations phylogénétiques constitue souvent un
élément précieux pour la résolution des problématiques biogéographiques, il est tout aussi vrai que la
connaissance des relations biogéographiques entre les différentes provinces a hominidés peut
constituer un apport a la résolution de leur phylogénie. La connaissance de ces relations passera
forcement par d’autres groupes. Dans cet objectif, les poissons de facon générale et les Synodontis en
particulier, de part leur richesse, leur vaste distribution et leur registre actuel et fossile, s’avérent étre
d’excellents outils. L’occurrence d’australopitheques de part et d’autre du Rift pose la question des
échanges entre ces deux zones au cours du Plio-Pléistoceéne. La connaissance des échanges entre
différents bassins de la zone Nilo-Soudanaise pendant cette période, est accessible. Ces travaux ont
apporté de nouveaux éléments. S’il sera difficile de mieux contraindre les voies empruntées, il est par
contre envisageable de préciser ces échanges, de les dater et éventuellement d’en mesurer I’intensite.
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Anatomie, systématique et phylogénie de poissons Synodontis actuels et fossiles
(Siluriformes, Mochokidae) : implications dans la paléobiogéographie intracontinentale
néogene d’Afrique

RESUME

Les découvertes récentes de faunes a hominidés dans le Mio-Pliocéne d’Afrique de I'Ouest ont remis en
cause le rble de barriére joué par le rift Est-Africain et relancé le débat sur la paléobiogéographie africaine.
Dans ce contexte, I’identification des barriéres biogéographiques effectives a cette période est importante.
L’une des contraintes a la dispersion des faunes est le réseau hydrographique. Cette thése a pour objectif la
reconstruction de la topologie de ce réseau durant le Néogéne. Nous avons utilisé le genre de poisson-chat
Synodontis (Mochokidae, Siluriformes) : la large répartition actuelle de Synodontis en Afrique, sa diversité
importante, 1’hétérogénéité des distributions de ses espéces actuelles, ainsi que son importante
représentation dans le registre fossile sous-tendent une histoire complexe au sein du réseau hydrographique
africain.

Jusqu'a présent, I’identification des espéces de Synodontis était basée sur des caractéres d'anatomie molle.
Nous avons établi un ensemble de caractéres ostéologiques permettant la reconnaissance des d’espéces
actuelles de Synodontis de la zone Nilo-Soudanaise. Cette étude anatomique a permis la reconnaissance des
spécimens fossiles & un niveau spécifique dans le Mio-Pliocene d'Afrique (Tchad, Egypte, Tunisie,
Uganda). Une phylogénie moléculaire est établie. Pour reconstruire I’histoire de Synodontis, nous avons
combiné les approches anatomiques et moléculaires.

L'évolution du groupe est structurée par la dorsale Centre Africaine et influencée par I'émergence du Rift.
Nos résultats proposent une origine Congolaise de Synodontis dans [I’Oligocéne (~30 Ma).
Subséquemment, des dispersions en zone Nilo-Soudanaise et Basse Guinée sont enregistrées. La
phylogénie de Synodontis soutient I’existence d’un réseau hydrographique qui s’étend de I’Est a I’Ouest de
I’ Afrique, indépendant du Nil, et qui a fonctionné jusqu’a ~10 Ma. Au Miocene Supérieur, la distribution
des espéces de Synodontis en zone Nilo-Soudanaise est plus hétérogene qu’actuellement. Au Plio-
Pléistocéne, les échanges entre les bassins de la zone Nilo-Soudanaise s’intensifient, entrainant
I’homogénéisation de I’ichtyofaune.

Mot-clés: Synodontis, Afrique, Néogene, anatomie comparée, analyses moléculaires, systématique,
phylogéographie, réseau hydrographique.

Anatomy, systematic and phylogeny of modern and fossil Synodontis (Siluriformes,
Mochokidae): paleobiogeographical implications in the Neogene of Africa

ABSTRACT

The Rift Valley has long been considered as an ecological barrier until recent discoveries of Mio-Pliocene
fossiliferous outcrops in Central Africa: our paleobiogeographical conceptions have to be reappraised. In
this context, identification of effective biogeographical barriers preventing dispersals during the Mio-
Pliocene may provide a first order constraint in which evolution in Africa could be drawn. The
hydrographical network constitutes one of the major constraints to dispersal.

Our work aims at reconstructing the hydrographical network during the Neogene. The widespread african
catfish genus Synodontis (Mochokidae, Siluriformes) is used as a proxy: its abundance in the fossil record
together with an important modern diversity implies a complex history for the African freshwater. So far,
the Synodontis species are recognized on soft characters. Here, | propose a study of the bony anatomy of
extant Synodontis species from the Nilo-Soudan province and propose specific osteological characters.
Those characters are used in the fossil to recognize specimens at a specific level throughout Mio-Pliocene
sites of Africa (Chad, Egypt, Tunisia, and Uganda). A molecular phylogeography of Synodontis species is
established. To reconstruct history of the group, we combined molecular and osteological analyses.

The evolution of the group is structured around the Central African Shear Zone and influenced by the
formation of the Rift. The Synodontis origin is Congolese and roots in the Oligocene (~30 Myr). Rapidly,
they disperse in the Nilo-Sudan and Lower Guinean provinces. Our results support an ancient drainage
system independent from the Nil, extending from West to East Africa and operating during the Middle
Miocene. In the Late Miocene, distribution of the Synodontis species appears much more heterogeneous
than the modern one. The intensive Plio-Pleistocene exchanges in the Nilo-Sudan province have greatly
contributed to homogenize the ichtyofauna and to give the modern pattern of distribution.

Keyword: Synodontis, Africa, Neogene, bony anatomy, molecular analyses, systematic, phylogeography,
hydrographical network.





