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Microstructures des Céphalopodes. IV
Le «rostre» de Belosepia (Dibranchiata)

YANNICKE DAUPHIN, Paris*

Avec 6 figures dans le texte

Kurzfassung: Das»Rostrum«von Belosepia besteht aus aragonitischen prismatischen Schichten, die
im zentralen Teil regelmiBig konzentrisch, im dufleren Teil als radiale Sektoren angeordnet sind. Ein
grundsitzlicher Unterschied zur Struktur der Belemniten bzw. der Sepiiden ist nicht zu erkennen.

Abstract: “Rostrum” of Belosepia is built of aragonitic prismatic layers, which are re?ularly concen-
tric in the central part and arranged in radial sectors in the outer part. No fundamental difference in com-
position and structure of rostra of the Belemnitidae or Sepiidae can be noted.

Résumé: Le «rostre» de Belosepia est composé par des couches Irismatiques aragonitiques, réguliére-
ment concentriques dans la partie centrale, réparties en secteurs radiaires dans la partie périphérique. Au-
cune différence fondamentale avec la structure de Bélemnitidés ou de Sépiidés ne peut étre relevée.

Introduction

La revue de la littérature parue depuis quelques dizaines d’années sur les Céphalopodes
montre que, malgré 'abondance des titres, rares sont les publications consacrées aux groupes
du Tertiaire. Certes, par rapport  la variété et a la profusion des Céphalopodes au Paléozoique
et au Mésozoique, les formes du Cénozoique semblent rares et peu variées. Cependant, elles
sont remarquables par deux points.

Tout d’abord, elles ont assuré le maintien et le développement de cette classe des Céphalo-
podes jusqu’a 'époque actuelle, elle aussi trés riche en genres et en espéces. D’autre part, cette
période montre, en ce qui concerne les Coléoides ou Dibranchiaux, un phénoméne tout 3 fait
remarquable et considéré comme unique dans Ihistoire de la classe: la réduction, puis la dispa-
rition de la coquille carbonatée. L’ampleur en est telle que de nos jours, seuls deux genres (Se-
pia et Spirula) élaborent encore un test minéralisé. Le remplacement de la coquille carbonatée
par une structure organique permet également d’expliquer 'apparente rareté et pauvreté des
fossiles du Tertiaire.

Néanmoins, malgré existence de cet épisode semblait-il unique dans I'évolution du taxon,
les groupes du Tertiaire sont peu étudiés et leurs liens phylogénétiques avec ceux du Secon-
daire restent mal connus. La grande variabilité morphologique de leur coquille a donné lieu &
des interprétations contradictoires, se traduisant par la diversité des lignées évolutives propo-
sées. Ces interprétations phylétiques étaient elles mémes basées sur la reconnaissance d’éven-
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tuelles homologies pouvant exister entre le test des bélemnites (du Jurassique et du Crétacé
surtout), et celui des formes du Cénozoique.

Mais si les données sur les Céphalopodes Dibranchiaux du Tertiaire ne se sont pratique-
ment pas accrues lors de ces derniéres années, il n’en est pas de méme en ce qui concerne les
deux points fondamentaux évoqués ci-dessus: la réduction de la coquille, les bases de la phylo-
génie.

La réduction du test: un phénoméne unique?

La réduction du test au cours du Tertiaire s’effectue selon deux processus non exclusifs: la
diminution de taille du rostre, accompagnée ou non de la disparition du composant carbonaté.

A lalumiere de découvertes récentes, on peut cependant se demander si ce phénoméne, dé-
crit comme unique, est réellement une tendance caractéristique des espéces de cette époque.
Certes, des formes dont le test était peu développé, et peu ou pas minéralisé, sont connues de-
puis longtemps en dehors du Tertiaire (ex: Chitinoteuthididae du Jurassique, avec un rostre
entiérement organique), mais elles ont toujours été considérées comme des exceptions non si-
gnificatives du point de vue évolutif. En réalité, il semble bien que des coquilles présentant au
moins I'un des deux caractéres cités existent dés le Paléozoique, et ce, dans les différents ordres
des Coléoides. Ainsi, BANDEL et al. (1983) ont décrit des Aulacocerida du Dévonien inférieur
(Protoaulacoceras) et des Palaeoteuthomorpha, dont le rostre était entiérement organique avec
en outre, pour le second groupe, une importante réduction de la partie cloisonnée. Au Trias su-
périeur et au Lias, des Teuthida possédent une coquille faiblement calcifiée (REITNER 1978;
REITNER & ENGESER 1981). Dés le Permien, des représentants de ce méme ordre sont connus
avec un test peu minéralisé (GORDON 1971). Dans Pensemble, les Bélemnoteuthidés montrent
un rostre peu développé et faiblement minéralisé (ex: Chitinobelus ENGESER & REITNER 1981).

Ces quelques exemples ne sont pas limitatifs; ils tendent simplement  prouver que si ten-
dance 2 la réduction de la coquille il y a:
- elle n’est pas récente, et de toute facon, n’est pas caractéristique du Tertiaire;
- elle n’est pas restreinte aux Sepiida.

Les bases de la phylogénie

Les diverses propositions de phylogénie des Coléoides (cf. chapitre suivant pour le détail
des formes examinées), reposent essentiellement sur les différences morphologiques des co-
quilles, notamment sur les importances relatives du phragmocéne et du rostre, sur la nature et
Porigine du rostre (est-il apparu une ou plusieurs fois?); se sont ensuite ajoutées quelques in-
formations minéralogiques et microstructurales (JELETZKY 1966). Ainsi, tous les auteurs ad-
mettant que les rostres sont homologues considérent que les Belemnitida et les Sepiida ont
une parenté directe.

Quelles que soient les opinions présentées, toutes reposent sur un postulat implicitement
admis: le rostre est un élément supplémentaire par rapport a la coquille habituelle des Cépha-
lopodes, c’est a dire la partie cloisonnée.

Or, des analyses minéralogiques et microstructurales effectuées sur des spécimens fossiles
dont I’état de conservation a été vérifié, et des échantillons actuels, permettent de remettre en
cause cette «définition» du rostre. En effet, la comparaison de la structure des coquilles «nor-
males», de type nautile ou ammonite, et de celles des Dibranchiaux montre que (DAUPHIN
1983):

- toutes ces coquilles ont une paroi externe composée de trois couches, dont les épaisseurs
relatives sont variables, mais pas la disposition: une prismatique externe, une médiane nacrée
et une prismatique interne;
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— le rostre des Dibranchiaux n’est que la couche prismatique externe de la paroi externe,
ayant subi une hypertrophie. Dans I’état actuel de nos connaissances, rien dans Pembryologie,
les modalités de sécrétion, la minéralogie ou les microstructures, ne permet de démontrer le
contraire.

Ainsi, la notion de rostre en tant qu’élément supplémentaire ne semble pas devoir étre con-
servée, ce qui modifie profondément les arguments phylétiques que I'on en déduisait tradi-
tionnellement. De plus, une telle interprétation n’est pas dépourvue de conséquences sur le
point précédemment envisagé: la réduction de la coquille, qui perd ainsi de son importance.

Dans ces conditions, un nouvel examen des Dibranchiaux du Tertiaire s'impose et ce, d’au-
tant plus que ’analyse de leurs caractéristiques minéralogiques et microstructurales n’a jamais
été réellement entreprise.

Parmi les nombreux maillons intermédiaires entre les bélemnites s. 1. et les Sepiida actuels
(dont la coquille est minéralisée), le genre Belosepia réunit deux conditions indispensables. En
premner lieu, sa situation dans les lignées morpholognques et évolutives des coléoides a suscité
des i mterpretatlons divergentes. Second point a souhgner cette forme est abondamment re-
présentée dans les collections, et est assez facile & récolter sur le terrain (son rostre du moins),
ce qui permet d’effectuer les préparations nécessaires, partiellement «destructrices». Les Belo-
sepia apparaissent ainsi comme I'un des premiers genres sur lequel un nouvel examen peut étre
aisément accompli.

La position des Belosepia dans les lignées évolutives

Les coquilles de Belosepia ont été interprétées de fagon trés diverse selon les auteurs; toutes
les hypothéses existantes ne seront pas reprises en détail ici, seules les plus caractéristiques ou
les mieux accueillies sont rappelées.

1. Propositions anciennes

La ressemblance morphologique entre les Belosepia et certains os de seiche est telle que Cu-
VIER les avait identifiés comme des fragments de seiche fossile.

§'ils ont été rapidement séparés du genre Sepia (VoLTz 1830), les Belosepia n’en étaient pas
moins reconnus comme ayant des affinités certaines avec les Sepioides typiques et occupant
une position intermédiaire. Ainsi, BUCKLAND (1836) les considérait comme reliant les bélem-
nites aux seiches, tandis que EDWARDs (1849) en fait une transition entre les véritables seiches
et les spirulidés, i cause de la forme des cloisons et de la position du siphon.

A ces éléments morphologiques, RIEFSTAHL (1886) ajoute ceux fournis par les microstruc-
tures des tests de Belosepia, des bélemnites et de Sepia, et en concluait que Belosepia «forme in-
déniablement une transition» entre les bélemnites et les seiches.

Dans son important ouvrage sur la Paléobiologie des Céphalopodes Dibranchiaux (1916),
ABEL examine 3 nouveau le probléme en faisant intervenir un autre élément: ontogénie des
coquilles. Il en déduisait ’absence de toute connexion directe entre les bélemnites et les Belo-
sepia: le rostre de Belosepia ne pouvait en aucun cas dériver, étre un vestige du rostre des bélem-
nites.

A peine plus récent (1922), le livre de NAEF sur les Dibranchiaux fait toujours autorité. Si
des observations minutieuses ont conduit cet auteur a reconnaitre une lignée morphologique
allant des bélemnites aux seiches actuelles: Diploconus — Belemnosella — Spirulirostra — Spiruli-
rostrina — Belosepia — Sepia, cette série n’est cependant pas assimilée a une lignée phylétique,
ainsi que cela est clairement énoncé dans le texte. Et sur le tableau synthétique achevant 'ou-
vrage, aucun enracinement direct des Sepioidea chez les Belemnoidea n’apparait.
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2. Propositions récentes

La préparation du dernier volume du Treatise on Invertebrate Paleontology (R. C. MOORE
ed.) a incité JELETZKY (1966) a entreprendre une révision des Coléoides.

Outre les traditionnels arguments morphologiques, il utilise pour étayer ses filiations des
caractéres quelque peu tombeés en désuétude a cette période: la minéralogie et les microstruc-
tures. ,

Du point de vue minéralogique, il oppose nettement les rostres des bélemnites et des Sépii-
dés: ces derniers, aragonitiques, ne peuvent descendre des bélemnites dont il est alors admis
que le rostre est en calcite primaire. De méme, la grossiere structure prismatique radiaire des
rostres de bélemnites est, toujours selon JELETZKY, tout a fait différente de celle des Sépiidés,
«spongieuse et irréguliérement caverneuse, partiellement organique et irrégulierement lamel-
laire». Autre point fondamentalement dissemblable entre ces deux groupes: 'ontogénie des
coquilles, différente par la symétrie et le mode d’apparition de leurs divers éléments.

D’apres tous ces éléments, JELETZKY estime tres logiquement que les rostres de Bélemniu-
dés et de Sépiidés ne sont pas homologues, et qu’il «<semble plus logique de faire dériver les Sé-
piidés A rostre du Tertiaire d’ancétres soit orthocdnes, soit plus ou moins incurvés endogastri-
quement, caractérisés par un rostre de type bélemnite trés faiblement développé ou totale-
ment absent». Ces ancétres des Sepiida pourraient étre les Phragmoteuthida, groupe ayant
pour autres descendants les Teuthida et les Octopoda.

3. Conclusions

De cette revue de la bibliographie traitant des Belosepia et de leur position phylétique, on
peut retenir deux points:

- selon les auteurs, les Sepiida et Belemnitida ont des liens de parenté directe ou au con-
traire, ne forment pas une vraie lignée évolutive;

- les mémes caractéres sont utilisés pour étayer des propositions phylétiques parfois con-
tradictoires.

Il faut en outre remarquer la disparité existant entre Paccroissement des informations
(morphologiques, minéralogiques, microstructurales et ontogéniques) sur les deux maillons
extrémes de la chaine: bélemnites et seiches, et leur stagnation quant aux Belosepia elles-mé-
mes. En réalité, les divergences d’interprétation de la position de ce genre résultent plus des
modifications intervenues dans les connaissances des bélemnites et des seiches que de son étu-

de.
Matériel et méthode d’étude

Seuls des rostres ont été examinés dans cette étude.

1. Origine du matériel

Cing des rostres de Belosepia étaient en collection, soit 2 I'Institut de Paléontologie du Mu-
séum National d’Histoire Naturelle de Paris, soit au Laboratoire de Pétrologie Sédimentaire et
Paléontologie de 'Université Paris XI (spécimens A a G). Aucune indication précise de prove-
nance ou d’Age n’était portée sur les étiquettes, sauf la mention du Bassin de Paris.

Les autres échantillons ont été récoltés dans deux localités du Bassin Parisien: la carriére de
Baron (Auversien) qui a fourni un rostre trés roulé, et une poche fossilifere dans le talus de la
RN 330 pres de Senlis et sa carriére adjacente (8 spécimens).

2. Méthodes d’étude
a - Lames minces sériées

Outre les lames minces réalisées selon la méthode habituelle, la complexité morphologi-
que des extrémités apicales de Belosepia a rendu nécessaire la confection de sections sériées
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transversales ou longitudinales, 4 Paide d’une scie A fil. «Cette technique est naturellement trés
inférieure, quant 4 la densité des sections réalisées, 4 celle qui est habituellement utilisée pour
ce genre d’étude (et qui consiste plutdt en surfaces d’abrasion successives qu’il est évidemment
possible de réaliser beaucoup plus sériées). La technique utilisée ici» présente par contre un
double avantage:

«~ ['observation par transparence permet de mettre en évidence des structures . . . Cette
observation par transparence sur des sections trés voisines permet également un contrdle con-
tinu de I’évolution des structures au cours de 'ontogenése . . .

- autre avantage considérable, cette technique de sections sériées ne conduit pas i une des-
truction compléte de échantillon étudié (ce qui est toujours le cas avec le systéme des surfaces
d’abrasion successives) mais permet de conserver, sous forme de lames minces toujours réexa-
minables, une documentation précieuse pour la comparaison avec des données ultérieures»
(Cuir 1972b: 217).

processus
ventral

B

septe
bouclier
dorsal

processus

rostre ventral

mucron

Fig. 1. Morphologie des zones apicales de Belosepia et Sepia — coupes longitudinales médianes.

A - Belosepia (selon MUNIER-CHALMAS). 1,1'": rostre; n: coude nacrée, s: siphon; c: cloison; p: phragmocéne.
B - Belosepia (selon NAEF 1922).

C - Sepia (selon NAEF 1922).

Abb. 1. Morphologie der Apikalzonen von Belosepia und Sepia - mediane Lingsschnitte.

A - Belosepia (nach MUNIER-CHALMAS). r,r'": Rostrum; n: Perlmutt; s: Sipho; c: Septum; p: Phragmokon.
B - Belosepia (nach NAEF 1922).

C - Sepia (nach NagF 1922).
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b - Observation en lumiére UV réfléchie

Autre avantage de ces lames minces par rapport aux pelliculages généralement effectués:
elles sont disponibles, si 'on prend la précaution de ne pas les revouvrir d’une lamelle collée au
baume du Canada, pour I'analyse en lumiére ultra-violette réfléchie.

Le microscope utilisé (Zeiss) est équipé d’une lampe 4 vapeur de mercure de 50 W, émettant
un spectre allant de 280 a 580 nm, avec une grande intensité dans les raies du mercure (365 et
366 nm). Deux filtres d’arrét ont été choisis: le LP 420 transmettant les longueurs d’onde su-
périeures 2 420 nm (A partir du bleu) et le LP 520 (a partir du vert). La longueur d’onde exitat-
rice: 365 nm, n’est pas susceptible de faire réagir intensément 'aragonite, qui manifeste une
fluorescence pour une excitation de tres courte longueur d’onde.

Les lames ayant été collées a I'araldite, qui réagit fortement 4 la lumiére UV, les couleurs
obtenues sont trés intenses. Cependant, elles ne masquent pas les différences existant entre les
divers composants des échantillons. De plus, la lumiére réfléchie offre ’avantage, par rapport a
la lumiére transmise, de ne pas provoquer de phénoméne de diffusion qui peut rendre floues
les limites entre les structures.

Ces lames ont été examinées en autofluorescence; cela permet ainsi d’observer la méme
zone en lumiére transmise et en UV, sur le méme microscope, et de contrdler ainsi les éventu-
els artéfacts.

¢ - Coloration

La coloration de Feigl, dont la qualité et la précision ont été démontrées & de multiples rep-
rises (CUTF 1972a, SCHNEIDERMANN & SANDBERG 1971) a permis de constater que tous les
rostres, en collection ou récoltés, étaient conservés en aragonite, c’est a dire avec leur minéra-
logie initiale. Cela est essentiel pour I'interprétation des microstructures.

d - Microscope électronique a2 balayage

Les rostres étant dans 'ensemble des éléments solides et cohérents, les modalités de prépa-
ration sont simples. Les cassures brutes, d’un usage courant, ont été complétées par des surfa-
ces diversement orientées afin de faire la liaison avec les lames minces. Dans ce cas, une légére
attaque a HCl dilué suffit 3 éliminer les traces de sciage sans altérer les structures. Les observa-
tions ont été faites sur le microscope JSM S$1 du Laboratoire de Paléontologie des Vertébrés et
Paléontologie Humaine de 'Université Paris VI.

Morphologie externe: termes descriptifs

Par rapport a lextremité apicale des bélemnites ou des os de seiches, celle de Belosepia pré-
sente une morphologie complexe quia provoque la création de termes descriptifs partlcullers
(NAEE 1922) Bien que certains vocables soient également utilisés pour Sepia, il semble néces-
saire de préciser cette terminologie, peu courante chez cette classe (Figs. 1, 2).

L’extremité apicale, plus ou moins aigiie selon les espéces, courbée vers larriére, est le
rostre s. st. ou épine. Sur la face ventrale existe une large collerette peu épaisse, & ornementa-
tion rayonnée: le processus ventral, dont le renflement vers I’alvéole forme le capitulum. Sur la
face dorsale se trouve un épais bourrelet ornementé, & surface externe rugueuse irréguliére, ap-
pelé créte postérieure.

Sur certains spécimens plus complets, la créte postérieure s’amincit et se prolonge, comme
chez Sepia, en un bouclier dorsal plus ou moins ornementé. La zone alvéolaire est incurvée 3
son origine, et les cloisons de la face ventrale sont resserrées et étroites; cette zone est appelée
fourchette.
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Observations microstructurales

Bien que les limites entre les différentes parties de la zone apicale de Belosepia ne soient pas
absolues, chaque élément sera décrit séparément, avant d’envisager les transitions.

1. Epine ou rostre s. st.

Sur les coupes transversales et longitudinales, on reconnait deux zones: une centrale de
structure concentrique, une externe divisée en secteurs radiaires (Fig. 3B, C, D; Fig. 4A).

La zone centrale est en forme de goutte d’eau dont la pomte est dirigée vers la face dorsale
etla pame arrondie sur la face ventrale. Elle est composee de couches concentriques assez ré-
guliéres, 3 peu prés paralléles a la surface externe du spécimen et épaisses de 10pum en moyenne.
Ces couches sont prismatiques, c’est A dire qu’elles sont constituées de fines baguettes ou pris-
mes paralléles, perpendiculaires 3 la surface de la couche ainsi définie. Selon les cas, ces cou-
ches sont discontinues (Fig. 4B) ou bien, sur les surfaces préparées notamment, se traduisent
surtout par des différences de relief (Fig. 4C). Sur les coupes sériées transversales (Fig. 3), on
voit nettement que cette zone centrale i disposition concentrique existe de 'extrémité inféri-
eure de ’épine jusqu’a la zone alvéolaire, bien que son développement varie; elle semble se
réduire en progressant vers I'alvéole, mais le diamétre de I'ensemble de cette épine suit la
méme évolution ainsi que cela est visible sur les coupes longitudinales médianes (Fig. 2D).

Lazone externe est constituée de secteurs radiaires (Fig. 3; Fig. 4A, E, F; Fig. 5A, B). Le pas-
sage entre zones centrale et externe n’est pas synchrone par rapport aux couches concentri-
ques de la zone centrale, sur une coupe transversale (Fig. 3B, C, D; Fig. 4A, E). Les secteurs ap-
paraissent plus tardivement sur la face ventrale {on peut les observer, sur ce spécimen, unique-
ment dans les coupes au niveau de I'alvéole) que sur la face dorsale. De plus, 'importance de
cette zone a secteurs semble varier avec les individus (ou les espéces?) puisque chez certains, la
structure concentrique existe seule dans la partie libre (C’est 4 dire avant la créte postérieure)
de Pépine. Les secteurs, plus ou moins larges et arrondis, sont eux-mémes formés de couches
successives (Fig. 4F, 5B). La formation des secteurs débute par la mise en place d’inflexions
dans les couches concentriques, puis peu & peu des limites radiaires deviennent nettes, provo-
quées par I'accroissement de courbure des inflexions, qui induit des changements d’orienta-
tion des prismes. Le long des limites radiaires, ces derniers s’affrontent en formant des chev-
rons. La zone centrale des secteurs, lieu de divergence des prismes, présente souvent des traces
de dissolution précoce (Fig. 5A). Les coupes longitudinales indiquent que ces secteurs sont
continus sur toute la longueur de épine (Fig. 5B) et ne seraient donc pas formés, comme chez
certains Aulacocéridés par exemple, de tétraedres superposés (DAUPHIN & CUIF 1980). Les ter-
minaisons des secteurs sont, chez les individus examinés, assez aigiies et dessinent sur la sur-
face externe de fines stries longitudinales, souvent amplifiées par I’erosion.

2. La créte postérieure

Toutes les coupes, transversales ou longitudinales, passant dans la créte postérieure présen-

tent le méme aspect: structure irréguliére pourvue de nombreuses lacunes (Fig. 2A, D; Fig. 3B,
C; Fig. 5C). Ces lacunes correspondent aux trous observés sur la surface externe de cet élément
(Fig. 2A).
Sur les coupes longitudinales, on peut remarquer qu’a proximité de la limite avec 'épine (Fig.
2D), il n’y a pratiquement aucune porosité dans la créte postérieure. Peu a peu, on reconnait
une disposition rayonnante i partir d’un point qui serait situé dans I'alvéole et prés de cette
derniére, les trous deviennent brusquement plus grands, leur grande dimension étant paralléle
a la surface de I'alvéole, et non plus perpendiculaire. De la face dorsale vers la face ventrale, ces
lacunes diminuent de taille (Fig. 2D; Fig. 3B).
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Malgré les lacunes et les irrégularités qu’elles entrainent (Fig. 5E), la créte postérieure pos-
séde la méme structure fondamentale que le rostre: des couches prismatiques successives, dis-
posées en couches de croissance (Fig. 5D, F). Il n’y a pas, comme dans la partie externe de
Pepine, de secteurs réguliérement répartis divergents a partir du centre, mais les trous provo-
quent localement des changements importants dans I'orientation des prismes. Et certaines fi-

gures peuvent étre ainsi trés semblables aux secteurs radiaires de la zone externe d I’épine cen-
trale (Fig. 5D).

3. Processus ventral

Contrairement a la créte postérieure, le processus ventral est un élément coquillier long et
peu épais (Fig. 2C, D; Fig. 3A). Sa structure irréguliére n’est cependant pas poreuse comme
celle de la créte. Les sillons rayonnants visibles sur sa surface externe ne sont pas trés profonds,
et ne correspondent a aucune lacune. Ils reflétent des zones ayant des vitesses de croissance
différente, se comblant au moins partiellement avec retard pendant le développement. Cha-
que zone est composée de couches prismatiques dont la concavité est dirigée vers la face ven-
trale. Latéralement, ces sillons sont beaucoup moins nets, et la disposition externe crénelée
disparait.

Localement le processus ventral est, au moins chez certaines espéces, nettement décollé de
Pépine. Sur les échantillons examinés, le processus semble contigu a cette épine. Cependant,
entre 'extrémité des secteurs de la partie externe du rostre et les couches prismatiques du pro-
cessus, peut exister uniquement sur la face ventrale, une zone en croissant dépourvue de tout
prisme, de tout secteur et de toute couche, méme irréguliére.

De plus, cette zone est présente seulement sur les coupes transversales les plus apicales, et
disparait au niveau de I'alvéole par exemple. Compte-tenu de sa répartition topographique et
de Iétat de conservation de ’ensemble des spécimens analyseés, il est fort probable que cette
structure correspond a un dépdt secondaire, diagénetique.

4. Conclusion

Quel que soit ’élément apical examiné, la structure fondamentale est identique: de fins
prismes aragonitiques, disposés en couches de croissance successives.

L’épaisseur de ces couches et de 10jum en moyenne, mais elle peut varier de 24 20um. Cer-
taines de ces couches plus épaisses peuvent étre subdivisées en plusieurs niveaux plus fins, sé-
parés les uns des autres par des discontinuités trés peu marquées. L’examen en lumiére UV
montre des aspects indentiques, notamment en ce qui concerne la subdivision des couches
épaisses. De plus, cela permet de confirmer le bon état de préservation des spécimens utilisés.

Fig. 2. Vues générales de Belosepia.

A - vue externe latérale; x 1,3.

B - vue frontale; x 1,3.

C - vue ventrale; X 1,3.

D- coupe longitudinale médiane, avec localisation des coupes transversales sériées de la Fig. 3; X 6.

E - détail de la précédente, au niveau de I'axe de I’épine, montrant la disposition réguliére en cones embo-
ités des couches prismatiques argonitiques; X 30.
cr: créte postérieure; pv: processus ventral; a: alvéole; c: capitulum; e: épine.

Abb. 2. Gesamtansicht von Belosepia.

A - Laterale Externalansicht; x 1,3.

B - Frontalansicht; x 1,3.

C- Ventralansicht; x 1,3.

D - Medianer Lingsschnitt, mit Lokalisierung der Querschnitte von Abb. 3; x 6.

E - Einzelheiten des vorhergehenden Schnittes im axialen Niveau des Dorns mit den regelmiflig inein-
andersteckenden Kegeln der prismatischen aragonitischen Schichten; x 30.
cr: hintere Kante; pv: Ventralfortsatz; a: Alveolus; ¢: Capitulum; e: Dorn.
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En effet, les fines couches sombres visibles en lumiére transmise séparant les couches prismati-
ques, deviennent fluorescentes sous I'excitation UV (Fig. 6A, B). Compte-tenu des caractéri-
stiques du microscope (cf. § méthodes d’étude), et des figures identiques obtenues dans la par-
tie apicale de seiche actuelle, il est pratiquement certain que ces zones sombres sont riches en
matiére organique.

Conclusion

L’absence de tout fragment de phragmocdne sur les échantillons de Belosepia examinés li-
mite obligatoirement les comparaisons avec les formes plus anciennes ou plus récentes, et les
interprétations possibles. Cependant, la bonne conservation des parties apicales, asscociée aux
données récentes sur les Bélemnitidés et Sepia, permet quelques remarques.

1. Comparaison avec Sepia
a - Morphologie

Lors d’un examen rapide, un os de seiche de grande dimension pourvu d’un rostre bien dé-
veloppé et préparé en éliminant les cloisons du bourrelet ventral, peut étre facilement con-
fondu avec des Belosepm de taille moyenne ou petite. Bien siir, un examen plus soigneux sépare
les deux formes, mais en réalité, il n y apasplusde dlfferences entre certaines Belosepia et Sepia
qu’entre certaines especes de Sepia si 'on compare les zones apicales uniquement. Les coupes
longltudmales médianes figurées par NAEF (1922), comportant au moins le début du phrag-
mocbne ne diminuent en rien cette similitude, la seule différence notable étant le retourne-
ment vers I'arriére et la réduction de la fourchette chez Sepia (Fig. 1B, C).

b - Microstructures

Ces deux genres se ressemblent également par leur composition minéralogique (tous deux
sont aragonitiques) et leur organisation microstructurale.

Lacréte posterleure chez Sepm est generalement moins développée que chez Belosepia; né-
anmoins, certaines especes présentent 4 cet endroit un renflement marqué, a surface externe
irréguliére ornementée. Comme chez Belosepia, cette ornementation est dile 4 des zones pos-
sédant des vitesses de croissance différentes, pouvant laisser des trous visibles sur les coupes
(Fig. 6C)

L’épine centrale est, chez les deux genres, composée de couches finement prlsmatxques
(Fig. 6E). Chez Sepia, la presque totalité est formée de telles couches en disposition concentri-
que donnant aux faibles grossissements un aspect lamellaire. Le passage vers le bouclier dorsal
est progressif: I’aspect lamellaire disparait au profit de ’aspect sphérulitique prismatique et
Pony retrouve des irrégularités tout 4 fait semblables i celles des Belosepia (Fig. 6D). Toutefois,

Fig. 3. Coupes transversales d’'un méme spécimen de Belosepia.

A - Zone antérieure, avec [’alvéole (a), 'epine (e) et le processus ventral (pv) x 10.

B- Dans P’épine (e) avec une zone centrale concentrique et une externe 4 secteurs radiaires; cr: créte
posterleure X 8.

C - Dans P’epine et la base de la créte posteneure (cr); x 7.

D- A la base de Iépine, avec une zone centrale i couches concentriques (zc) et une externe 4 secteurs (s); X

E- Detalls de B dans la zone de transition entre 'epine (e) et la créte postérieure (cr); x 50.

Abb. 3. Querschnitt eines Belosepia-Exemplars.

A-Vordere Zone mit Alveolus (a), Dorn (e) und ventralem Fortsatz (pv); x 10.

B - Durch den Dorn (¢) mit einer zentralen konzentrischen und einer dufleren Zone mit strahlenférmi-

gen Sektoren; cr: hintere Kante; x 8.

C- Durch den Dorn und die Basis der hinteren Kante (cr); x 7.

D- Durch die Basis des Dorns, mit zentraler Zone aus konzentrischen Schichten (zc) und duferer Zone
mit Sektoren (s); X 10.

E - Einzelheiten von B in der Ubergangszone zwischen Dorn (e) und hinterer Kante (cr); x 50.
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chez Sepia, dans I'épine elle-méme aucune zone externe i secteurs radiaires n’a été signalée
jusqu’ici.

Le processus ventral de I'os de seiche comporte trois couches, continues a travers le rostre
ou elles sont extrémement minces, avec celles du bouclier dorsal (DAUPHIN 1981, 1983); la plus
externe est, chez Belosepia, la seule conservée et est comme chez Sepia, sphérulitique prismati-
que.

L’examen sous excitation ultra-violette a montré 'abondance de la matiére organique con-
servée chez les Belosepia; il en est de méme pour Sepia, richesse confirmée par les légeres décal-
cifications effectuées sur les coupes.

La seule différence entre ces deux genres semble donc étre la présence, dans ’épine, d’une .
zone externe a secteurs radiaires chez Belosepia.

2. Comparaison avec les Bélemnitidés s. 1.

La disposition en couches prismatiques chez les rostres de bélemnites n’est plus 2 démon-
trer, et il semble que la minéralogie initiale était aragonitique (SPAETH 1971, 1973; DROzDOVA
1969). Quant aux secteurs radiaires, ils sont connus non seulement dans les épirostres, mais
également dans les orthorostres (KABANOV 1967) des bélemnites s. st.

Chez les Aulacoceridés, Prographularia et Aulacoceras (Trias) possédent un rostre dont la
partie centrale est formée de couches concentriques aragonitiques, et la zone externe de sec-
teurs radiaires plus ou moins réguliers (Fig. 6F). Le genre Atractites offre une disposition in-
verse: les quelques secteurs de la zone centrale disparaissent rapidement et la plus grande par-
tie du rostre est concentrique, et sa surface externe lisse comme les «vraies» bélemnites (CUIF &
DAUPHIN 1979; DAUPHIN & CUIF 1980). On peut cependant noter une différence entre
Aulacoceras et Belosepia: les secteurs radiaires des Aulacoceras sont discontinus quand on les
observe sur des coupes longitudinales, c’est 4 dire qu’ils sont eux-méme subdivisés en pyrami-
des ou tétraédes trés réguliérement alignés. Les secteurs de Belosepia semblent continus.
Quant A ceux de Prographuliara, la petite taille du spécimen n’a pas permis de coupes multi-
ples.

La présence de secteurs n’est donc pas un phénomeéne rare chez les Céphalopodes, et ne
semble pas étre caractéristique d’un groupe particulier. Quant a la structure fondamentale des
rostres, elle est dans tous les cas prismatique et aragonitique.

Fig. 4. Microstructures de Belosepia.

A< Coupe transversale du rostre sous I’alvéole, avec une zone centrale concentrique (zc) une externe a sec-
teurs radiaires (s). P 975 - x 25.

B - Coupe transversale du rostre sous I’alvéole, dans la zone centrale 4 couches prismatiques concentri-
ques. P 972 - x 760.

C- Coupe transversale sous alvéole: couches prismatiques de la zone ventrale externe de 'épine. P 1036 -
x 225.

D- Coupe longitudinale de épine. P 995 - x 220.

E - Coupe transversale du rostre sous I’alvéole avec la zone centrale (zc) et les secteurs radiaires (s) non
synchrones par rapport aux lignes de croissance. P 986 - X 70.

F - Coupe transversale de I'épine: transition entre la zone centrale (z¢) et les secteurs (s). P 977 - x 225.

Abb. 4. Mikrostrukturen von Belosepia.

A -Querschnitt des Rostrums unter dem Alveolus, mit konzentrischer Zone (zc) und duBerer Zone mit
strahlenférmigen Sektoren (s). P 975 - x 25,

B - Querschnitt des Rostrums unter dem Alveolus, in der zentralen Zone mit konzentrischen prismati-
schen Lagen. P 972 - x 760.

C- Querschitt unter dem Alveolus: prismatische Schichten der dufleren ventralen Zone des Dorns. P 1036
- X 225,

D- Lingsschnitt des Dorns. P 995 - x 220,

E - Querschnitt des Rostrums unter dem Alveolus, mit der zentralen Zone (zc) und den strahlenférmigen
Sektoren (s), die mit den Wachstumszonen nicht synchron sind. P 986 - x 70.

F - Querschnitt des Dorns: Ubergang zwischen den zentralen Zonen (zc) und den Sektoren (s). P 977 - x
225.
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3. Implications phylétiques

Ainsi que nous I'avons vu, les arguments utilisés par JELETzKY (1966) pour proposer de
nouveaux rapports phylétiques entre Bélemnitidés et Sépiidés sont de trois ordres: ontogéni-
que, minéralogique et microstructural.

Selon cet auteur, les Sépiidés, dissymétriques, sont fondamentalement différents dans leur
développement ontogénique des Bélemnitidés, symétriques. Mais il semble que ces données
sur les Sépiidés reposent essentiellement sur les schémas de MUNIER-CHALMaS (in FISCHER
1887); or, cet auteur décrit le rostre de Belosepia comme apparaissant symétriquement autour
de la protoconque, et non pas sur la 5¢ ou 6¢ loge du phragmocéne, ce qui est pour le moins en
contradiction avec I'interprétation de JELETZKY. L’absence de tout phragmocéne dans les spé-
cimens examinés ne permet pas de trancher entre ces deux hypothéses. Quant i la symétrie des
bélemnites, elle est loin d’étre parfaite, ainsi que le montrent les diverses coupes longitudina-
les médianes (CHRISTENSEN 1925; MULLER-STOLL 1936; SPAETH 1971).

L’un des critéres les plus siirs, toujours d’aprés JELETZKY, est la composition minéralogique
du rostre. Les Bélemnitidés, calcitiques, ne pourraient donner les Sépiidées, aragonitiques; de
méme, elles ne pourraient dériver des Aulacocéridés, eux-aussi aragonitiques. Les découvertes
de SPAETH sur des rostres de bélemnites du Crétacé anglais (1971, 1973) réduisent i néant cette
soi-disant différence fondamentale.

Ces mémes découvertes annulent d’ailleurs le second critére majeur de JELETZKY, concer-
nant 'incompatibilité entre les grands cristaux radiaires, continus du centre a la périphérie,
des Bélemnites, et ne pouvant étre issus méme par diagenése des fines couches prismatiques
aragonitiques des Aulacocéridés. Or, une simple décalcification ménagée sur des rostres de bé-
lemnites fait apparaitre une fine zonation concentrique, dont les dimensions sont tout a fait
compatibles avec I"épaisseur des couches chez les Aulacocéridés (CUIr, DAUPHIN & LEFEVRE
1977). Il en est de méme pour les Sépiidés. Ainsi, la comparaison des structures de ces trois ta-
xons, dans le cas ol on a pris le soin de vérifier que la minéralogie initiale était préservée,
montre des aspects tout a fait identiques (Figs. 4, 5, 6 et SPAETH 1971, pl. I fig. 5). La présence
de secteurs radiaires chez les Aulacocerida augmente encore leur ressemblance avec les
Belosepia.

Fig. 5. Microstructures de Belosepia.

A - Coupe transversale du rostre dans les secteurs radiaires; ’axe de divergence de prismes montre des tra-
ces de dissolution précoce. P 985 - x 200.

B - Vue oblique des secteurs de la zone externe du rostre. P 1000 - x 80.

C- Coupe longitudinale: zone poreuse irréguliére de la créte postérieure i proximité de l'alvéole. La flé-
che indique la direction ot est située I’alvéole. P. 805 - x 20.

D-Détail de la précédente, montrant les secteurs irréguliers avec les couches de croissance bien mar-
quées. P 808 - x 210.

E - Coupe longitudinale de la zone postérieure de la créte., montrant les nombreuses irrégularités des
couches prismatiques. P 708 - x 225.

F - Coupe longitudinale de la créte postérieure située entre les grandes perforations et 'alvéole, P 921 - x
740.

Abb. 5. Mikrostrukturen von Belosepia.

A - Querschnitt des Rostrums in den strahlenférmigen Sektoren; die Divergenzachse der Prismen zeigt
Spuren einer fritheren Auflgsung. P 985 - x 200.

B - Schrige Ansicht der Sektoren der duferen Zone des Rostrums. P 1000 - x 80.

C- Lingsschnitt: unregelmifig porése Zonen der hinteren Kante in der Nihe des Alveolus. Der Pfeil
zeigt die Richtung des Alveolus. P 805 - x 20.

D- Einzelheiten von C, die unregelmifligen Sektoren mit gut ausgepragten Wachstumsschichten zei-
gend. P 808 - x 210.

E - Langsschnitt der hinteren Zone der Kante, die vielen UnregelmiRigen der prismatischen Schichten
zeigend. P 708 - x 225,

F - Langsschnitt der hinteren Kante, zwischen den grofen Perforationen und dem Alveolus lokalisiert. P
921 - x 740.
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Les arguments invoqués par JELETZKY pour nier I’existence de liens phylétiques directs en-
tre ces taxons, ce qui correspondait a ’hypothése traditionnellement admise, ne peuvent donc
étre conservés, méme dans le cas ol 'on voudrait considérer que le «rostre» est bien un élé-
ment supplémentaire par rapport 4 une coquille de type nautile.

Certes, I'absence des phragmocénes restreint sensiblement la portée des interprétations
qui précédent. Néanmoins, il importe de constater que rien dans la morphologie, la minéralo-
gie et les microstructures, ne s’oppose a ce que ces groupes aient des rapports directs de pa-
renté. Cependant, avant de déterminer ces liens avec précision, il est nécessaire d’obtenir des
informations beaucoup plus complétes sur les multiples formes du Tertiaire, fort peu étudiées
jusqu’ici de ce point de vue.

De plus, de telles comparaisons attirent une fois encore I’attention sur le probléme de la
vérification de la nature primaire de la minéralogie des spécimens examinés, précaution d’au-
tant plus indispensable que cette minéralogie intervient ensuite comme caractere phylétique,
et détermine la valeur de I’analyse microstructurale.

Ergebnisse (gekiirzt)

Das Fehlen jeden Restes eines Phragmokons bei Belosepia schrinkt den Vergleich mit alte-
ren und jiingeren Verwandten zwangsldufig emn. Dennoch erlaubt die gute Erhaltung des api-
kalen Teils eine diesbeziigliche Stellungnahme.

Der rostrale Dorn eines groflen Sepia-Schulps ist mit einer kleinen Belosepia leicht zu ver-
wechseln. Ein sorgfiltiges Studium lift zwar Unterschiede erkennen, die aber nicht gréfler
sind als zwischen den Apikalbereichen einzelner Sepia-Arten; vgl. dazu Fig. 1B, C (nach NAEF
1922).

Belosepia und Sepia gleichen sich hinsichtlich Substanz und mikrostrukturellem Bau, abge-
sehen nur davon, daf sich in der auleren Zone des Belosepia-Dorns im Unterschied zu Sepia
radiale Sektoren zeigen. Auch die Aulacocerida Prographularia und Aulacoceras zeigen diese

Fig. 6. Comparaison Belosepia — Sepia — Aulacocéride.

A~ Coupe transversale de I'épine de Belosepia dans la zone centrale; les couches de croissance sont régulié-
rement concentriques. Lumiére transmise; X 850.

B - idem, en lumiére ultraviolette (filtre bleu). Les zones sombres en lumiére normale sont devenues clai-
res, ce qui correspond d une composition organique; X 850.

C-Sepia: Coupe longitudinale du bouclier dorsal 4 proximité du rostre. Cette zone, correspondant i la
créte postérieure de Belosepia, posséde également des perforations. P 1287 - x 34,

D - Sepia: Surface interne de la couche sphérulitique externe du bouclier dorsal. La matiére organique a
été éliminée par H,O, concentrée. Comparer avec la Fig. 4A. M 614 - x 960.

E - Sepia: Coupe longitudinale de la zone axiale du rostre, de structure prismatique. La matiére organique
a été éliminée par H,O, concentrée. O 166 — X 1800.

F - Coupe transversale de la zone post-alvéolaire d’un Aulacocéridé: Prographularia (Trias-Autriche),
montrant les secteurs radiaires et les de croissance. M 957 - x 275,

Abb. 6. Vergleich von Belosepia, Sepia und einem Aulacoceriden.

A - Querschnitt des Dorns von Belosepia in der zentralen Zone; die Wachstumsschichten sind regelmafig
konzentrisch Durchlicht: x 850.

B - Dasselbe, in ultraviolettem Licht (blauer Filter). Die im normalen Licht finsteren Zonen sind hell ge-
worden, was auf organische Zusammensetzung weist; X 850.

C-Sepia: Langsschnitt des dorsalen Schilds in der Nihe des Rostrums, Die der hinteren Kante von Belose-
pia entsprechende Zone zeigt auch Perforationen. P 1287 - x 34.

D- Sepia: Innere Fliche der dufleren sphirolischen Schicht des dorsalen Schilds. Die organische Substanz
wurde mit konzentriertem H,O; entfernt. Vergl. Abb. 4A. M 614 - x 960.

E - Sepia: Langsschnitt der Axialzone des Rostrums mit prismatischer Struktur. Die organische Substanz
wurde mit konzentriertem H,O, entfernt. O 166 - x 1800. ' .

F - Querschnitt der postalveolen Zone eines Aulacoceriden: Prographularia (Trias-Osterreich), die strah-
lenférmigen Sektoren und die Wachstumsschichten zeigend. M 957 - x 275.
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Differenzierung in eine konzentrisch gebaute Zentral- und eine radial strukturierte Aufien-
f)artie (anders nur Atractites), obgleich sich im Longitudinalschnitt Unterschiede erkennen
assen.

Die Symmetrieverhiltnisse zwischen Sepiidae und Belemnitidae unterscheiden sich eben-
falls nicht grundsitzlich. Damit weisen Morphologie, Mineralogie und Struktur des Rostrums
bzw. des ihm homologen Dorns im Gegensatz zu der Auffassung JELETZKYS (1966) auf enge
phylogenetische Beziehungen zwischen Aulacoceridae, Belemnitidae und Sepiidae. Voraus-
setzung ist allerdings, daf sich die urspriinglich aragonitische Natur auch der fossilen Formen
bestatigt.
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