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Sommaire. - L'auteur donne l'exposé de ses observations faites sur des Conulaires
ordoviciennes, de leUJ.' ontogénie et de la microstructure de leur test. Pour la
première fois depuis les découvertes faites par Ruedemann (1896, 1898) ont été
trouvées plusieurs thèques des Conulaires jeunes et on a pu mettre en évidence
la diversité de leur morphologie, ainsi que la présence fréquente chez elles d'épines
creuses. Pour la première fois aussi on a pu constater la présence des pores dans
le test. L'analyse de la microstructure du test conduit l'auteur à admettre que
celui-ci devait être sécrété à l'intérieur du tégument. L'étude des "tubercules
perforés",observés il y a un siècle par Barrande, auxquels l'auteur applique ici
le nom des choanophymes, fait supposer la présence chez les Conulaires d'organes
spéciaux de sens. Après avoir fait une revue critique de différentes hypothèses,
concernant la position des Conulaires dans le système zoologique, l'auteur arrive
à la conclusion que ces animaux fossiles représentaient un embranchement à part,
n'ayant aucune liaison phylétique directe avec les autres embranchements connus.

INTRODUCTION

Les Conulaires sont connues des paléontologistes depuis plus d'un
siècle et demi. On leur a consacré une série de monographies et de
nombreuses notes. Il semblerait donc qu'il ne reste plus grand' chose
à leur connaissance, outre des descriptions de nouvelles espèces et des
améliorations de la taxonomie du groupe. Cependant, après m'être occupé
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de ces animaux fossiles de position toujours énigmatique, je suis arnve
à la conviction qu'il y a encore de grandes possibilités d'approfondir nos
connaissances dans ce domaine.

Quoique le matériel qui a servi à mes recherches soit très limité,
puisqu'il comprend environ une vingtaine d'individus jeunes, le plus
souvent incomplets, dont les dimensions varient entre 1,5 et 2,5 mm, et
quelques dizaines de fragments de thèques, mesurant de 1 à 4 mm, l'état
de conservation de ces échantillons est souvent exceptionnellement
avantageux. Leur étude m'a permis de faire plusieurs observations
nouvelles qui font, me semble-t-il, mieux caractériser les Conulaires que
ce qu'y a été fait jusqu'ici. Ces observ,ations concernent avant tout deux
domaines: l'ontogénie et la microstructure des parois de la thèque.

J'ai dû passer outre aux questions de taxonomie des Conulaires, con­
sidérant que les spécimens jeunes, dont je dispôsais, sans que soient
connus leurs stades successifs de développement, ne se prêtent pas à la
détermination des genres et espèces. Par conséquent, les échantillons
décrits et illustrés ont été désignés seulement par le nom générique de
Conularia, accompagné du numéro qu'ils portent dans ma collection.

Le matériel ayant servi à mes études fut rassemblé, durant une
vingtaine d'années, à l'occasion de dissolution dans l'acide acétique des
roches ordoviciennes, provenant de deux sources: 10 les blocs erratiques,
et 2° les échantillons prélevés de forages, exécutés par le Service Géolo­
gique de Pologne dans les localités Mielnik et Krzyze.

Les roches, calcaires et marnes, furent dissoutes dans l'acide acétique
de 15 à 20il/o, lequel n'attaque pas les Conulaires, dont le test est composé
essentiellement de phosphate de chaux. A partir du résidu de dissolution,
les restes de Conulaires, appartenant - en comparaison avec d'autres
organismes - aux fossiles très rares, furent extraits à l'aide de pipette
et mis dans des petites boîtes en plastique remplies de glycérine. Ce n'est
que dans la glycérine qu'il fut possible de manipuler les thèques des
individus jeunes, dont les parois ne dépassaient parfois pas 5 I.l. d'épaisseur.

Les fragments des parois de thèques étaient souvent transparents
à différent degré, ce qui a permis d'étudier leur microstructure aussi bien
en lumière transmise que réfléchie. L'étude de tels fragments avait cet
avantage sur l'étude des plaques minces qu'elle permettait souvent
d'observer différents détails structuraux en trois dimensions, au lieu d'un
seul plan.

On n'a pas fait d'études chimiques, étant donné l'exiguïté du matériel.
Je ne doute pas cependant que les études biochimiques du test des
Conulaires pourraient ajouter beaucoup de faits nouveaux. En parti­
culier, elles permettraient d'élucider, quelles substances organiques con­
tient leur test minéral. Quoique tous les auteurs admettaient jusqu'à
présent qu'il y s'agissait de chitine, personne - à ma connaissance­
n'a apporté des preuves décisives à cet égard.
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Une autre méthode, dont l'application à l'étude de la microstructure
du test des Conulaires promet d'apporter d'intéressants résultats, serait
une étude au microscope électronique.

Il est certain qu'on pourrait faire encore beaucoup d'observations_
nouvelles, si les paléontologistes, surtout dans ces pays où les Conulaires
se présentent en abondance, appliqueraient à leur étude des méthodes
de préparation chimique. Ce n'est que de cette façon qu'il est possible
d'extraire de la roche des individus jeunes et d'établir le développement
ontogénique de différentes formes.

Ce serait une grande satisfaction pour moi, si mon modeste travail
stimulait les études des Conulaires, tellement délaissées par les paléon­
tologistes dans les derniers temps.

* *
i<

La préparation chimique et le triage des matériaux ayant servi à mon
étude ont été conduits par Mme J. Skarzyilska, et les photographies
exécutées par M. J. Kazmierczak. Je tiens à remercier ces travailleurs
de l'Institut de Paléozoologie de l'Académie Polonaise des Sciences pour
l'aide efficace qu'ils m'ont apportée.

ONTOGÉNIE DES CONULAIRES

Bien que le genre Conularia fut défini, il y a un siècle et demi, par
Sowerby (1818), ce n'est que dans un seul cas que furent trouvées et
décrites des thèques 1 d'individus jeunes de ces animaux. Ruedemann
(1896, 1898), en étudiant différents fossiles ordoviciens de l'Utica shale
de New York, a découvert de nombreux individus jeunes, attachés
à différents objets, surtout aux tests des Conulaires adultes. Ils furent
attribués à Conularia gracile (Hall) (recte Sphenothallus angustifolius
Hall). Toutes les considérations ultérieures sur l'ontogénie des Conulaires
sont basées exclusivement sur les beHes observations de Ruedemann.

Quoique théoriquement les stades de l'ontogénie de la thèque pour­
raient se conserver au bout proximal des individus adultes, comme cela
s'observe souvent chez les Gastropodes, néanmoins cette partie exception­
nellement fragile de la thèque des Conulaires est, en règle générale,
détruite.

Les individus jeunes, étudiés par Ruedemann, étaient fixés au support
par l'intermédiaire d'un disque basal arrondi. Ce disque était composé de
deux vésicules concentriques en forme de cloche. Cet appareil fixateur
fut assimilé par Ruedemann (1898) à une ventouse. A cette interprétation

1 Je considère qu'il est préférable d'appliquer au test des Conulaires, à l'ex­
emple de H. & G. Termier (1948), le nom de thèque, au lieu de celui de coquille,
employé alors qu'on considérait ces fossUes comme représentants des Ptéropodes.
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s'est opposé, avec raison, Kiderlen (1937, pp. 132-135), ainsi que Moore et
Harrington (1956, p. F36). Si cet appareil avait pu être élastique au stade
de larve, n'ayant pas encore acquis un test minéralisé, il ne pouvait l'être
après la sécrétion de celui-ci et formait uniquement un point stable de
fixation de la thèque au support.

La découverte et l'étude d'assez nombreuses thèques d'individus jeunes,
appartenant selon toute probabilité à différentes espèces, m'ont permis
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Fig. 1 Fig. 2

Fig. 1. - Conularia sp. No. 4. Thèque jeune à apex pourvu d'une touffe d'épines
serrées. Galet O. 34.

Fig. 2. - Conularia sp. No. 2. Thèque jeune légèrement courbée, pourvue d'épines
assez irrégulières à l'apex et dans la partie inférieu,re. Vue du côté de l'arête.

Galet O. 405.
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de constater qu'un tel appareil de fixation qu'a décrit Ruedemann chez
Sphenothallus angustifolius Hall, n'était pas caractéristique aux Conulaires
en général et que la manière de fixation de thèques jeunes de ces animaux
était variable, et la fixation même n'était probablement pas générale.
Variable était aussi la morphologie de la partie apicale de la thèque.

Un fait tout à fait imprévu, constaté dans plusieurs cas, était la pré­
sence d'épines sur la partie apicale des thèques d'individus jeunes. Ces
épines sont parfois concentrées seulement sur l'apex (Fig. i), mais plus
souvent sont distribuées sur une étendue plus grande de la: partie apicale
(Fig. 2). Mais il y a aussi des thèques dépourvues d'épines. Dans certains
cas, l'absence d'épines est accidentelle, celles-ci étant cassées; alors on
peut observer à leur place de trous arrondis.

Prenant en considération le développement d'épines, on peut distin­
guer deux types de thèques jeunes: 10 thèques à épines nombreuses et
serrées, et 20 thèques à épines rares, ou absentes. Dans les deux cas, les
épines se trouvent uniquement sur la partie la plus jeune de la thèque,
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Fig. 3 Fig. 4

Fig. 3. - Conularia sp. No. 1. Thèque jeune presque complète, à apex épaissi et
aplati. Galet O. 507.

Fig. 4. - Conularia sp. No. 3. Thèque jeune à partie aperturale cassée, à apex
épaissi et obliquement aplati. Vue du côté de l'arête. Galet O. 508.
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sur une étendue de 1 à 1,5 mm, et ne se formaient plus dans les stades
plus avancés du développement de la thèque.

La distribution et l'arrangement des épines est très vari,able, différant
presque sur chaque spécimen. Souvent toutes les épines sont concentrées
en une touffe à l'apex même. Elles sont alors si serrées que leurs bases
se touchent et les épines mêmes sont collées les unes aux autres par leurs
côtés.

On ne peut constater aucune relation entre la distribution des épines
par rapport aux côtes transversales de la thèque. Les épines peuvent
être placées sur les côtes, entre elles et parfois leurs bases sont étendues
de manière qu'elles recouvrent plusieurs côtes.
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Fig. 5 Fig. 6

Fig. 5. l....- Conularia sp. No. 5. Thèque jeune à test très mince, à apex ouver·t,
arrondi, séparé par un col de partie quadrangulaire. Galet O. 400.

Fig. 6. - Conula.ria sp. No. 6. Thèque jeune sans épines, à apex ouvert, pourvu
d'une collerette. Galet O. 400.
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Les épines consistent toujour~ en tubules fermés à l'extrémité et com­
muniquant avec l'intérieur de la thèque à leur base. Elles sont le plus
souvent coniques, mais parfois cylindriques ou différemment aplaties.
Dans certains cas (Fig. lI) elles ont l'apparence de plaquettes irréguLières.
Mais même dans ce cas, elles communiquent avec l'intérieur de la thèque
par une ouverture.

Sur les spécimens à épines plus ou moins dispersées l'apex même en
est parfois dépourvu et alors aplati (Fig. 3 et 4).

Les épines des Conulaires devaient se former de la même façon que
les épines des Brachiopodes tels que Siphonotreta parmi les Inarticulés,
et les Productidae parmi les Articulés, c'est-à-dire par des processus
épithéliaux de la surface du corps. Parfois on peut observer sur les épines
des stries transversales, cÛ'rrespondant probablement aux stades succes­
sifs de leur accroissement.

Le fait que les épines contiguës sont souvent collées par leurs surfaces,
indique qu'au moment de leur sécrétion le phosphate de chaux devait
être gluant.

Les thèques jeunes dépourvues d'épines ou à épines peu nombreuses
se distinguent par un apex très délicat et ouvert (Fig. 5). Sur aucun

O,25mm
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Fig. 7 Fig. 8

Fig. 7. - Conularia sp. No. 36. Partie apicale d'une thèque jeune, à apex ouvert,
sans épines, pourvue d'une collerette délimitée par un filet épaissi. Forage de

Mielnik, 1160-1166. m, Caradoc.

Fig. 8. - Conularia sp. No. 37. Thèque jeune à deux collerettes apicales, dont- la
supérieur·e portant quelques menues épines. Forage de Mielnik, 1160-1166 m, Caradoc
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spécimen n'a été observée la présence de plaque basale. L'apex débute
par une espèce de collerette arrondie (Fig. 6). La symétrie tetraradiaire
ne s'y manifeste pas encore. Au-dessus de La collerette la thèque est plus
ou moins rétrécie, formant une sorte de col. La limite entre la collerette
et le col est, en général, nettement marquée, soit en forme d'une arête,
soit comme un filet épaissi (Fig. 7). Exceptionnellement (Fig. 8) il Y a une
seconde collerette, également circulaire. Sur un spécimen (Fig. 9) il

E
E
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Fig. 9. - Conularia sp. No. 10. Thèque jeune à apex ouvert, pourvue d'une colle­
rette (marquée de quelques trous laissés par des épines cassées), séparée par un col
du reste de la thèque. Al vue du côté de l'arête et A 2 par une face. Galet O. 472.

y a quelques petits trous arrondis, correspondant sans doute à menues
épines détachées. En général, cependant, la collerette est dépourvue
d'épines.

Un spécimen (Fig. 10) se distingue de tous les autres par son apex
en forme de spatule élargie, séparée par un long col de la thèque propre­
ment dite.

Il faut remarquer qu'aucun des spécimens, dont je disposais, n'était
pourvu d'un disque basal de fixation, comme celui qu'avaient les thèques
jeunes de Sphenothallus angustifolius Hall, si bien illustrées par Ruede­
nlann.

En ce qui concerne les côtes transversales, elles n'apparaissent qu'ex­
ceptionnellement déjà sur le col. En général, elles ne se font remarquer
que plus haut. Dans les stades précoces du développement de la thèque,
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Fig. 10. - Conularia sp. No. 15. Thèque jeune fragmentaire, légèrement courbée,
pourvue d'épines irrégulières. Apex en forme de spatule, séparé par un long col de
la thèque proprement dite. Al vue par la face concave, A 2 vue de profil. Forage de

Mielnik, 1160-1166 m, Caradoc.

les côtes devaient jouer le rôle de poutrelles, renforçant les parois excessi­
vement minces.

Sur deux spécimens la partie apicale présente une structure très
particulière. Sur l'un (Fig. 11), à l'intérieur de l'apex se trouvent trois
vésicules à section polygonale. Une de ces vésicules est bien conservée
et fermée en bas et en haut. Il est probable que toutes les trois étaient
primitivement fermées.

Le second échantillon (Fig. 12), dépourvu complètement d'épines,
présente une structure plus complexe. Sa partie basale est formée par 7
vésicules de différentes dimensions, étroitement contiguës. Elles semblent
<\Voir été toutes fermées. Le spécimen, dont il s'agit, mesure à peine
0,75 mm et n'a pas de morphologie typique d'une Conulaire, car ses
arêtes sont arrondies et au lieu de côtes transversales, il porte d'assez
épais et irréguliers plis transversaux.
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L'interprétation de ces deux échantillons, pourvus de vésicules dans
la partie apicale, est embarrassante. Mais il est possible qu'une telle
structure était liée à l'état libre de vie.

En observant sur les thèques jeunes le développement des côtes, on
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Fig. 11. ,....... Conularia sp. No. 39. Partie apicale d'une thèque, pOUirvue d'épines, pour
la plupart très irrégulières. AI vue par une face, A 2 vue par l'apex dans lequel sont

visibles trois vésicules (1-3). Galet O. 39.
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peut constater qu'avec l'âge celles-ci deviennent de plus en plus épaisses,
et les intervalles entre elles augmentent régulièrement. Leur parcours
à peu près horizontal au commencement devient progressivement arqué,
avec la convexité dirigée vers l'aperture. Chez les formes à côtes pour­
vues de tubercules, les rudiments de ceux-ci apparaissent précocement et
leur grosseur augmente progressivement dans la direction de l'aperture.

Aucune thèque jeune, dont je disposais, n'avait de lobes operculaires
qui se formaient dans les stades très précoces chez Sphenothallus angu­
stifolius étudié par Ruedemann.

MICROSTRUCTURE DU TEST

La microstructure du test des Conulaires était jusqu'ici très insuffi­
samment étudiée. Tous les auteurs constataient seulement que la paroi
de la thèque est formée de plusieurs minces lamelles.

Barr.ande (1867, p. 16) a constaté, en outre, que ces lamelles sont
groupées en deux couches essentielles: 10 couche extérieure avec laquelle
est liée l'ornementation, et 20 couche intérieure, en général lisse.. Ces deux'
couches se séparent aisément l'une de l'autre lors de l'altération de la
thèque.

Les observations de Barrande furent confirmées par Slater (1908, p. 9)
qui a ajouté que la couche extérieure est en général de couleur foncée
et semi-transparente, marquée d'une forte ornementation; la couche
intérieure est, par contre, plus claire et opaque.

Plus approfondie fut l'étude de la structure et de la composition
chimique du test, faite par Boucek et Ulrich (1929, pp. 208-209). Ces
auteurs ont constaté aussi la présence de deux couches distinctes, toutes
les deux composées d'une série de minces lamelles. I~s ont observé aussi·
que l'ornementation de la thèque est liée à la couche extérieure. La limi­
te entre les deux couches n'est parfois pas nette. Cette structure a été
illustrée par une série de coupes exécutées normalement à la surface de
la thèque.

Sur les échantillons, dont j'ai fait l'étude, les deux couches distin­
guées par les auteurs mentionnés peuvent être, en général, bien discer­
nées. Comme chacune d'elles présente des caractères différents et a été
probablement sécrétée par différents tissus, il sera utile de leur appliquer
de noms distincts. Je propose donner le nom de couche ornementogène
à la couche extérieure, et celui de couche basale - à la couche intérieure.

Chacune de ces deux couches s'épaissit avec l'âge de la thèque. Lors
du développement ontogénique, la couche ornementogène est sécrétée la
première, et les thèques des individus jeunes sont constituées seulement
de cette couche. La couche basale se formait plus tard. Toutes les deux
couches s'épaississent à partir de l'aperture vers la partie apicale de la
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thèque, de sorte que le bord apertural de celle-ci correspond à la partie
la plus mince.

Il est surprenant qu'aucun auteur n'a remarqué l'existence dans la
structure du test d'un caractère, à mon avis remarquable, celui de la
présence de pores. Sur de nombreux échantillons que j'ai étudiés, les pores
sont très nets (Pl. I, Fig. 2), surtout quand on étudie les plaques du test
parallèles à la surface. Par contre, dans les coupes perpendiculaires à la
surface, les pores sont plus difficiles à apercevoir. Ceci explique proba­
blement le fait que sur les photographies reproduites par Boucek et
Ulrich (1929, Pl. 1 et 2) les pores ne sont pas visibles. Du reste, les gros­
sissements étaient trop faibles.

Les pores dans les parois de la thèque sont liés presque exclusivement
à la couche ornementogène. Dans la couche basale ils font défaut, ou
n'apparaissent que sporadiquement. Les pores observés dans le plan de
la couche (Pl. II, Fig. 3) ont un contour arrondi. Leur diamètre oscille
dans les limites entre 4,5 et 7 ~. Ils ne percent jamais toute la couche
ornementogène, étant limités à des lamelles particulières, dont celle-ci
est composée. Ils sont présents aussi bien entre les côtes, que sur celles-ci
et sur les tubercules. Ces pores consistent, en réalité, en de courts canali­
cules cylindriques, dont la longueur est 2 à 5 fois plus grande que leur
diamètre. Les canalicules sont légèrement élargis à leurs extrémités, ce
qui leur donne la forme, semblable à une bobine très allongée. Ils sont
orientés en moyenne normalement aux lamelles. La densité des pores est
variable, aussi bien dans des fragments particuliers des parois, que dans
les limites d'un même fragment. Ainsi dans l'échantillon No. 27 on en
peut compter sur 1 mm2, suivant les points, de 10 à 22, tandis que dans
l'échantillOlIl No. 19 leur nombre varie de 6 à 10.

Lors du développement ontogénique de la thèque, les pores apparais­
sent assez tard, quand les parois sont devenues suffisamment épaisses.
Ils font leur apparition tout d'abord sur les arêtes de la thèque, qui
s'épaississent le plus tôt. Ainsi, sur la thèque No. 15, ayant 0,85 mm de
longueur, les pores commencent à apparaître à une distance de 0,45 mm
de l'apex. Dans la plupart des thèques très jeunes, les pores ne se voient
point.

Je ne puis pas affirmer que la présence de pores soit un caractère
général des Conulaires, car mes matériaux sont très limités. Il faudrait
pour cela étudier systématiquement des formes, appartenant :à différents
groupes taxonomiques et de différent âge géologique. Sur certains frag­
ments de parois thécales, dont je dispose, les pores ne sont pas visibles,
mais il se peut que cela dépend aussi de l'état de conservation.

Un autre caractère très spécifique, et jusqu'ici non observé dans la
microstructure du test, est la présence de fins canalicules vermiculaires
(Pl. I, Fig. 2), s'étendant dans la couche ornementogène et grossièrement
pèlrallèles à sa surface. Ces canalicules n'ont été observés que dans deux
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fragments de parois. Les canalicules sont sinueux et parfois ramifiés.
Leur diamètre oscille entre 7 et 10 ~l, et leur longueur atteint jusqu'à
100 ~" Ils s'ouvrent aussi bien à la surface extérieure de la couche, qu'à
sa surface intérieure, par des orifices arrondis. li est à noter que les
échantillons à canalicules vermiculaires sont dépourvus de pores. Il semble
que ces canalicules remplacent les pores.

Ce n'est qu'en s'appuyant sur des matériaux abondants et bien con­
servés qu'il sera possible d'établir la valeur taxonomique et la significa­
tion biologique de canalicules en question.

Un fragment de paroi (Pl. II, Fig. 1), consistant en une côte pourvue
de 9 tubercules, a permis d'observer la microstructure des lamelles dont
se compose la couche ornementogène. Sur cet échantillon, peut être sous
l'influence de l'acide acétique employé lors de la préparation, les lamelles
inférieures de la couche se sont en partie dissociées, ce qui a permis
d'étudier mieux leur structure. Il s'est avéré que chaque lamelle se com­
pose de cellules polygonales, de diamètre compris entre 12 et 24 Il. Ces
cellules forment un réseau bien caractéristique. La surface de la côte,
convenablement éclaircie et à un assez grand grossissement, montre aussi
cette microstructure cellulaire. Il se peut qu'on y ait affaire à des traces
laissées par les cellules épithéliales qui ont sécrété les lamelles de phos­
phate de chaux.

COTES ET TUBERCULES

Les côtes transversales, pourvues chacune d'une rangée de tubercules
de différents aspects, constituent un des caractères, par excellence distinc­
tif, des Conulaires. C'est l'ornementation de la thèque, à laquelle tous les
auteurs attachent une grande importance pour la taxonomie de ces
fossiles.

Sur le matériel dont je disposais, quoique comprenant seulement de
menus fragments des parois, mais d'un excellent état de conservation,
j'ai pu étudier à fond la morphologie et la structure des tubercules et
leur relation aux parois.

Il y a plus d'un siècle, Barrande (1867, p. 17) a remarqué que les
tubercules sont souvent ouverts à leur sommet et a ajouté: "Il est pro­
bable, que dans certains cas, ces ouvertures sont le résultat du frottement
qu'a éprouvé la coquille, par le ballottement des eaux, après la mort de
l'animal. Mais, dans d'autres cas, les tubercules finissent par s'ouvrir,
naturellement, en atteignant le terme de leur développement." Plus loin,
le même auteur constate que près de l'aperture de la thèque, au lieu de
côtes avec des tubercules, existent " ...une série de petits tubes ouverts au
gros bout, dirigé vers l'ouverture de la coquille. Dans ce cas, il est vrai­
semblable que l'ouverture des tubes existait du vivant de l'animal, car
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les individus sur lesquels nous les observons paraissent parfaitement
conservés". Enfin, Barrande (L c., p. 49), s'appuyant sur l'étude de
Conularia proteica Barr., arriva à la conclusion suivante: "Nous recon­
naissons par certaines empreintes que ces petits tubes coniques étaient
ouverts à l'intérieur de la coquille."

Certains auteurs postérieurs (Holm, 1893, p. 137; Slater, 1907, p. 38;
Boucek, 1928, p. 84) ont également constaté que les tubercules sont parfois
perforés. Mais ils attribuaient cette apparence à l'usure secondaire des
sommets des tubercules.

O,5mm

Fig. 13. - Conularia sp. No. 13. Fragment d'une côte gardant 4 choanophymes, dont
deux, du milieu, à peu près complets. Vu de deux côtés opposés. Microstructure des

couches ornementogène (0) et basale (b) bien marquée. Galet O. 324.

Mes recherches ont confirmé entièrement les obseI'vatiolIls pénétrantes
de Barrande. Sur quelques fragments de parois j'ai pu étudier exactement
les tubercules perforés et je suis arrivé à la conclusion que de tels tuber­
cules n'étaient pas assimilables à des tubercules ornementaux, comme le
sont ceux, par exemple, de la coquille des Gastropodes, mais devaient
correspondre à des organes définis de la surface du corps de la Conulaire.

2 Acta PalaeontoJ.ogica Polonica nr 4/68
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.......

A ces tubercules perforés je propose d'appliquer le nom de choanophymes
(du grec choane = entonnoir, et phyma = tubercule).

Sur les cassures naturelles le long des côtes on peut constater la
structure suivante des choanophymes (Fig. 13, 14, 15). Le tubercule est
percé de part en part par un canal, ayant la forme d'un entonnoir allongé,
à ouverture large placée à son sommet et à ouverture étroite s'ouvrant
sur la face intérieure de la thèque. Cet entonnoir, en passant par la
couche ornementogène, est limité par de minces lamelles de cette couche,

,
,.

O,5mm
A3

Fig. 14. - Conularia sp. No. 40. Fragment d'une côte gardant 6 choanophymes.
Al section longitudinale vue par transparence, A 2 id., vue du côté extérieur, A 3 id.,
vue du côté intérieur; 0 couche ornementogène, b couche basale, x-y limite entre

ces couches. Galet O. 324.
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s'élevant obliquement par rapport à son axe. Sur son passage à travers
la couche basale, les lamelles de celle-ci sont orientées plus ou moins
perpendiculairement à son axe.

Sur un fragment de la paroi (Fig. 16), sur lequel se trouvent quatre
rangées de choanophymes et qui correspond, selon toute probabilité,
à la partie voisine de l'aperture de la thèque, composée presque exclusi-

Fig. 15. ,- Conularia sp. No. 14. Fragment d'une côte gardant 4 choanophymes
ouverts de part en part. Al vu de profil, A 2 vu du côté extérieur, A 3 vu du côté

intérieur.Galet O. 324.

2'
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vement de la couche ornementogène, il est possible de suivre le dévelop­
pement graduel des choanophymes. Au bord le plus mince de la plaque,
avoisinant probablement l'aperture, la première côte (1) est à peine mar­
quée comme une bande plus foncée, et au lieu de tubercules, porte une
rangée d'ouvertures arr:ondies. La lIe côte est plus marquée et ses ou­
vertures sont entourées par u!' rebord. Sur la Ille côte les rebords des

ill-6

0,2 mm

ill-4'.. ~

.0···..· _::..é~...•....:.C..~•..•.•.:.\.•.:..•..:•...:'...••

i'/0I

-2f;1'>".... ~g .
. .

II-6

b

a

B

Fig. 16. - Conu!aria sp. No. 16. A photographie d'un fragment de paroi voisine
probablement de la partie aperturale de la thèque, gardant 4 côtes (I-IV), chacune
à choanophymes ouverts àe pal't en part, à différents stades de développement;
B dessins de quatre choanophymes choisis pour illustrer leurs modifications succes­
sives. Rangée a vus du côté extérieur, rangée b les mêmes, vus du .côte intérieur.
Chiffres romains = numéros des côtes, chiffres arabes = numéros des choanophymes

dans chaque rangée. Galet O. 324.
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ouvertures sont en forme de collerettes ou tubes cylindriques, d'autant
plus élevés qu'ils se trouvent plus près du bord droit de la plaque, plus
proche probablement de l'arête de la thèque. Les parois des tubes cylin­
driques sont marquées de stries d'accroissement. Sur la face intérieure
de la plaque, les ouvertures sont entourées par des anneaux concentri­
ques, qui les rétrécissent progressivement.

Les observations faites sur d'autres échantillons indiquent que les
ouvertures, aussi bien extérieures qu'intérieures, des choanophymes ont
tendance à se cicatriser progressivement en liaison avec l'épaississement
progressif de la couche ornementogène et de la couche basale. Ce pro~

cessus de cicatrisation des choanophymes peut être bien suivi sur le
fragment de paroi No. 30 (Fig. 17). Cet échantillon conserve 6 côtes. Les
côtes situées près du bord mince de la plaque, donc plus approchées
à ·l'aperture, sont bien marquées. En allant dans la direction du bord
épais, les côtes deviennent de moins en moins élevées, à cause de l'épais­
sissement progressif de la couche ornementogène dans les espaces interco­
staux, ainsi que sur les côtes mêmes. En rapport avec cet épaississement,
les ouvertures extérieures de choanophymes deviennent de plus en plus
réduites et sur les côtes Ive, ve et VIe il n'en restent que des cicatrices
fermées. Du côté intérieur de la plaque, les ouvertures correspondant aux
côtes le, Ile et Ille ne sont pas fermées, et celles de ~a IVe côte le sont en
partie, tandis que celles des côtes ve et VIe sont fermées complètement.
Etudiant ces deux dernières côtes en forte lumière transmise, on peut
constater que, correspondant aux ouvertures fermées, il y a là l'intérieur
de la paroi les traces des canalicules.

Les observations faites sur cet écha,ntillon et quelques autres con­
duisent aux conclusions suivantes:

10 Les choanophymes ouverts existaient seulement sur les côtes voisi­
nes de la partie péristomale de la thèque. A mesure de l'accroissement de
la thèque, les choanophymes situés sur les côtes distales se cicatrisaient
graduellement du côté extérieur à cause de l'épaississement de la couche
ornementogène, et du côté intérieur en rapport avec l'épaississement de
la couche basale.

20 Les phénomènes de l'épaississement progressif de la paroi thécale
du côté extérieur dans la direction de l'apex ne peuvent être autrement
expliqués qu'en admettant que la paroi était recouverte à l'extérieur de
tissu mou,_ sécrétant les lamelles successives de la couche crnemento­
gène.

A une conclusion analogue est arrivé Barrande (1867, p. 16) en
admettant que " ...les ornemens du test sont formés par un appendice ou
organe externe". L'auteur pensait probablement qu'il pouvait y avoir
des lobes, pendant du péristome de façon semblable à ceux, qui chez les
Coralliaires sécrètent l'épithèque. Mais la présence de semblables appen­
dices chez les Conulaires n'est pas concevable en présence des lobes
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aperturaux, pouvant fermer l'aperture. Il faut plutôt admettre que toute
la surface extérieure était recouverte par le tissu épidermique, dont les
cellules sécrétaient les lamelles successives, dont est formée la couche
ornementogène.

Fig. 17. ;- Conularia sp. No. 30. Fragment de paroi gardant 6 côtes, dont 4 (I-IV)
à choanophymes ouverts de part en part, mais à différents degrés de cicatrisation,

et deux (V-VI) à choanophymes complètement cicatrisés. Galet O. 324.
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En ce qui concerne la cicatrisation progressive des canaux des choano­
phymes, ce processus se poursuivait aussi bien à leurs ouvertures ex­
térieures qu'intérieures. Autour de ces dernières se formaient d'abord
des anneaux concentriques (Fig. 15, A3), qui les rétrécissaient gradu­
ellement, jusqu'à les recouvrir enfin complètement par des lamelles de la
couche basale.

MORPHOLOGIE INTERNE DE LA THÈQUE

Les auteurs décrivant les Conulaires se concentraient pour la plupart
sur l'analyse de la morphologie extérieure de la thèque et sur la taxonomie
du groupe. Ce n'est que rarement qu'on exécutait des sections transver­
sales de la thèque et qu'on étudiait la morphologie de la surface intérieure
de ses parois. On a constaté seulement que les arêtes de la thèque sont,
en génér:al, fortement épaissies du côté intérieur et qu'à la ligne pariétale
de chaque paroi correspond, du côté intérieur, une carène plus ou moins
saillante. Dans un seul cas, on a eu la chance de constater la
présence, le long de cette ligne, de minces septes bifurqués en Y. Cette
observation fut faite par Winian (1895) sur deux exemplaires de thèques
jeunes, décrites sous le nom de Conularia loculata Wiman, trouvés dans
Un galet erratique silurien, à l'île de Gotland. Sur les coupes transversales
(l. c., Pl. 5, Fig. 9-11) d'un diamètre d'environ 2 mm, les septes (sans
leurs bifurcations) atteignent 0,5 mm. Aucun autre auteur n'a observé
de semblables septes. Ils n'existaient non plus sur plusieurs exemplaires
jeunes bien conservés que j'ai pu étudier.

Sur un de mes spécimens représentant un fragment de l'arête de la
pyramide, on peut observer de minces stries longitudinales (Pl. II,
Fig. 3). Il se peut que ce soient des traces d'attache de tissus musculaires
ou des ligaments longitudinaux.

Certaines observations sur les traces présumées d'organes internes ont
été faites par Kowalski (1935) sur un exemplaire de moule interne de
Conularia pyramidata Hoeningh, provenant de l'Ordovicien (grès de May)
de France.2 Cet exemplaire est cassé en trois parties. A la surface de
cassure du tronçon inférieur (l. C., Fig. 3) on peut apercevoir deux petites
enfonçures, placées de chaque côté du sillon de l'arête de la pyramide.
Kowalski interprétait ces enfonçures comme étant des traces de deux
canaux, longeant l'arête près de la surface de la thèque. Non loin de ces
enfonçures, vers l'intérieur, on voit une ligne sémicirculaire, appelée
septum par Kowalski. Enfin, plus près de la paroi opposée se trouve,
située un peu excentriquement, la trace d'un troisième canal longitudinal.
Les traces des "canaux" doubles existent aussi sur le tronçon moyen de

2 Cet échantillon me fut prêté du Musée d'Histoire Naturell~ de Nantes, par
Mme Baudoin-Baudin, le conservateur, à laquelle je tiens à exprimer ici mes
remerciements.
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l'échantillon, ce qui parle en faveur de la supposition que ces "canaux"
se continuaient au moins à travers les tronçons supérieur et moyen. Tous
ces traces sont marquées dans la masse de grès avec la limonite.

L'interprétation des traces signalées par Kowalski est plutôt embarras­
sante, car elles se trouvent dams une roche quartziteuse à grain assez
grossier, dans laquelle la chance de conservation des traces de quelques
parties organiques. était plutôt minimale. Il serait nécessaire d'étudier
un certain nombre de C. pyramidata de ce gisement pour vérifier, si ces
traces se répètent ou si elles sont d'origine étrangère.

STRUCTURE DE LA THÈQUE ET SA RELATION AVEC
LE CORPS DE L'ANIMAL

Tous les auteurs, ayant étudié les Conulaires, sont d'accord que leur
thèque est formée principalement de phosphate de chaux. Boucek et
Ulrich (1929) 'Ont établi que ce phosphate correspond au minéral, nommé
la collophanite. La plupart des auteurs admettent, en outre, que dans la
composition de la thèque entre aussi une substance organique, considér€e
en général comme étaInt de la chitine. Mais personne, à ma connaissance,
n'a fait jusqu'ici une analyse chimique de cette présumée chitine. En ce
qui concerne la teneur en phosphate de chaux, suivant différentes analy­
ses, elle oscille entre 66,6 et 96% (vide Moore & Harrington, 1956, p. F34).

On a souligné souvent la grande minceur des parois de la thèque.
Boucek et Ulrich (l. C., p. 212) donnent pour deux spécimens de Conularia
imperialis Barr. 0,056-0,070 et 0,170-0,82 mm respectivement. Moore
et Harrington (1956, p. F34) donnent pour 7 différentes espèces des chiffres,
variant entre 0,23 à 0,37 mm.

L'épaisseur des parois des thèques jeunes que j'ai pu mesurer varie
entre 0,005 et 0,01 mm. Le plus épais fragment de la paroi atteignait
0,13 mm..

On'admet que chez l'animal vivant la thèque devait être très élastique.
Ceci s'appuie sur les observations démontrant que souvent les échantil­
lons, plus ou moins déformés, ne portaient pas de traces de craquelures.
Sur un de mes échantillons jeunes (Fig. 18) existe un enfoncement de la
paroi qui n'est pas accompagné de cassure. Cet enfoncement a dû se
produire pendant la vie de l'animal, car il a provoqué une certaine
perturbation dans le développement des côtes.

En faveur d'une grande élasticité parlent explicitement les échantil­
lons décrits par R. et E. Richter (1930) du Dévonien inférieur (Hunsrücks­
chiefer) de Bundebach. Ces échantillons ont subi une déformation et un
aplatissement très poussés, sans qu'on y puisse voir des craquelures.

L'élasticité de la partie péristomale de la thèque est mise en évidence
aussi par la présence des lobes aperturaux, tantôt ouverts, tantôt fermant
l'aperture.
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Néanmoins, les thèques fossilisées ne gardent aucune élasticité. l\lême
les thèques les plus minces sont complètement rigides.

Il faut prendre en considération le fait que pendant la vie de l'animal,
les parois de sa thèque étaient pénétrées de substance organique, contenue

E
E

10
0"

Fig. 18. - Conularia sp. No. 12. Partie apicale d'une thèque fragmentaire, pourvue
d'un nombre limité d'épines, présentant un enfoncement du test, auquel est lié une

réduction des côtes. Vue du côté de l'arête. Galet O. 400.

aussi bien dans les pores et canalicules décrits plus haut que, fort proba­
blement, entre les lamelles de phosphate de chaux. En outre, il est plus
aisé de comprendre l'élasticité de la thèque, si l'on admet - comme il
me le paraît nécessaire - que le test de la Conulaire constituait une
sécrétion interne, contenue dans le tégument de l'animal. Le fait qu'à la
surface des thèques on trouve souvent différents épibiontes, ne contredit
nécessairement la présence à leur surface de tissus moux, cela d'autant
plus que la plupart de ces organismes s'attachaient, selon toute probabi­
lité, sur les thèques reposant au fond de la mer après la mort de l'ani­
mal.

Un problème particulier chez les Conulaires est constitué par les
organes, ou plutôt les traces des organes, que j'ai appelés les choanophy­
mes. Comme l'indique leur morphologie décrite plus haut (voir p. 512), par
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l'intermédiaire de ces ouvertures, perçant la paroi de la thèque, des
processus particuliers de la surface du corps de l'animal devaient passer
à l'extérieur. Comme le diamètre des choanophymes mesurait de 0,05
à 0,15 mm, les organes qui leur correspondaient devaient avoir des dia­
mètres analogues. Il me semble le plus probable, qu'il y s'agissait de
quelques organes de sens, facilitant à l'animal une orientation dans le
milieu. Il pouvait s'agir de soies sensiti\'es ou des organes de vue. Parmi
les Invertébrés à test extérieur, les Br,achiopodes sont pourvus de soies
le long du bord libre du manteau. Il est vrai que chez ces animaux les
soies ne percent pas la coquille, mais sont logées dans des gouttières le
long de ses bords. S'il s'agit des organes de sens, liés intimement au test
et le perçant de part en part, ils sont d'une façon typique développés chez
les Chitons sous forme d'aesthètes. Il n'est pas exclu que des organes
analogues pouvaient exister chez les Conulaires. Mais chez les Chitons
ces organes de sens sont disséminés en grand nombre sur toutes lES
plaques de la coquille et sont fonctionnels pendant toute la vie de l'ani­
mal. Chez les Conulaires, par contre, les organes occupant les entonnoirs
des choanophymes existaient seulement dans la partie périaperturale et
s'atrophiaient graduellement dans la direction apicale, au fur et à mesure
de l'accroissement et de l'épaississement des parois de la thèque. On ne
sait pas du reste s'ils existaient chez tous les Conulaires. Seules les
études futures, plus précises de celles f,aites jusqu'à présent, seront
susceptibles de l'élucider.

Kiderlen (1937), Moore et Harrington (1956) et Werner (1966) admet­
tent, en outre, l'existence chez les Conulaires des tentacules péristomaux.
La seule observation concrète là-dessus a été faite sur un échantillon de
Conchopeltis alternata Walcott de l'Ordovicien moyen (Trenton) de New
York, illustré par Moore et Harrington (1956, p. F32, Fig. 22). A la
périphérie du disque de cette forme, composé de quatre larges lobes,
se sont conservées les empreintes de nombreux tentacules. Cependant,
l'appartenance aux Conulaires de Conchopeltis éveille de sérieux doutes.
Sa forme de cône largement ouvert ne s'observe jamais chez les Conu­
laires. Aucune trace de test minéral n'y a été trouvée, malgré la présence
de ce fossile dans un calcaire du type lithographique, où les Pélécypodes
et les Gastropodes conservent leurs coquilles (Walcott, 1875, fide Knight,
1937, p. 187). La surface des lobes est couverte des stries radiaires et des
'lignes d'accroissement ondulées. Mais il n'y a pas de traces de l'ornemen­
tation typique des Conulaires, consistant en côtes avec des tubercules. Le
corps de Conchopeltis devait être très souple, car ses lobes sont souvent
diversement repliés. Tout ceci plaide contre la nature conularioïde de ce
fossi'le, et le fait rapprocher plutôt des Méduses.
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La plupart des auteurs admettent que dans La vie d'une Conulaire
il y avait deux phases: 10 stade jeune, pendant lequel l'animal vivait
attaché au support, et 20 stade adulte de vie libre.

La conception que les individus jeunes vivaient attachés au support,
s'est formée après la découverte pail' Ruedemann de nombreux spécimens
de Sphenothallus angustifolius Hall, attachés au substratum au moyen
d'un disque basal; par contre, personne n'a trouvé des individus adultes
ayant des traces sûres d'attache.

Si 1'0'11 prend en considération le fait que les disques d'attache de
S. angustifolius ont un diamètre mesurant de 0,7 à 2,3 mm, il est difficile
d'imaginer que la thèque de l'animal adulte, atteignant plusieurs centi­
mètres de hauteur, puisse se maintenir attachée. Il s'en suit que l'opinion
prévale que les Conulaires, en arrivant à un certain stade de développe­
ment, se détachaient du support pour devenir libres. L'orifice resté
à l'apex après le détachement était cicatrisé par l'animal au moyen d'une
cloison.

Sur les thèques jeunes, assez nombreuses, conservant leur apex, que
j'ai pu rassembler, aucune n'est pourvue de disque basal. Sur certains
échantillons seulement l'apex est aplati, peut être en rapport avec la
fixation. Les thèques dont l'apex est pourvu d'une touffe d'épines, ne
trahissent aucune trace de fixation, quoique il n'est pas exclu que les
épines mêmes pouvaient jouer un certain rôle dans le processus, car à la
surface d'un spécimen (Fig. 19), a~sez grand, on peut constater la pré­
sence de deux fragments des parties apicales de deux individus, fixés au
moyen d'épines.

En ce qui concerne les individus jeunes, dont l'apex reste ouvel'!, ils
pouvaient être fixés au support directement par le bout du corps. Mais il
n'est pas exclu aussi qu'ils pouv:aient mener dès le début une vie libre.

Quel que soit le mode de fixation des individus, cet état ne pouvait
être que transitoire dans la plupart des cas. Les individus adultes menai­
ent, selon toute probabilité, une vie libre. Comme organes natatoires
pouvaient leur servir, suivant la supposition de Kiderlen (1937, p. 138), les,
lobes aperturaux, mus par des muscles longitudinaux, et le mouvement
serait de recul analogue à celui des Méduses. Les conclusions de Kiderlen
sont en accord avec celles, formulées auparavant par R. et E. Richter
(1930, pp. 168-170), après l'analyse que ces auteurs ont faite de différentes
possibilités.

En admettant la vie libre de la plupart des Conulaires, il serait naturel
qu'elles soient pourvues, dans la partie péristomale, d'organes spéciaux
de sens, placés dans les tubercules perforés, auxquels j'ai appliqué le nom
de choanophymes.
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Fig. 19. - ConuLaria sp. No. 11. Partie proximale d'une thèque sans épines, à côtes
sans tubercules. A la surface sont attachés, à l'aide d'épines, deux fragments apicaux

de deux thèques. Forage Krzyze 4, 467-471 m, Llandeilo(?)
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Du fait que le test des Conulaires se distingue par un ,ensemble très
particulier de caractères, qu'on ne trouve chez aucun autre groupe d'In­
vertébrés, et qu'on n'a trouvé jusqu'ici aucune forme intermédiaire entre
ces fossiles et d'autres animaux, - il résulte que les paléontologistes ont
eu toujours un embarras pour leur assigner une place adéquate dans la
classification zoologique.

Pendant le XIxe et début du xxe siècle, selon les auteurs, les Co­
nulaires étaient assignées soit aux Ptéropodes, soit aux Céphalopodes.
On les comparait aux Ptéropodes à cause d'une certaine similitude de
leur thèque avec la coquille des formes vivantes, telles par exemple com­
me Cleodora. Cette hypothèse fut néanmoins abandonnée surtout après
que Pelseneer (1889) a démontré l'existence de différences essentielles
entre ces deux groupes et l'absence entre eux de toutes formes inter­
médiaires, ainsi que leur différente répartition géochronologique.

L'hypothèse de parenté entre les Conulaires et les Céphalopodes était
basée surtout sur le fait que dans la partie apicale de la thèque de certai­
nes Conulaires existent des cloisons transversales et que certains auteurs
ont cru d'y voir aussi la trace de siphon. La présence de ce dernier n'a pas
été ensuite confirmée, et quant aux, cloisons, leur présence n'est pas uni:­
verselle et elles ne sont pas certainement homologues aux cloisons de la
coquille des Céphalopodes. Par conséquent, personne aujourd'hui ne
soutient plus cette hypothèse.

Plus favorablement a été accueillie par les paléontologistes et les zoolo­
gistes l'hypothèse de l'affinité des Conulaires avec les Coelentérés du
groupe des Scyphozoa, développée par Kiderlen (1937). Kiderlen a fait une
comparaison de la morphologie de la thèque des Conulaires avec celle
de Scyphoméduses sédentaires du groupe des Stauromedusida, telles
comme le genre Haliclystus. Selon cet auteur, les principaux caractères
communs des Conulaires et des Scyphoméduses sédentaires seraient: 1° la
symétrie tetraradiaire, 2° la similitude entre les septes bifurqués, observés
par Wiman chez Conularia loculata et les taenioles, soutenant les rubans
musculaires chez Haliclystus, et 3° la fixation au support des thèques
jeunes de Conulaires, observée par Ruedemann chez Serpulites angustifo­
lius Hall (1'ecte Sphenothallus angustifolius Hall) de façon analogue de ce
qui a lieu chez Haliclystus. En plus, Kiderlen s'efforça de justifier son
hypothèse par le parallélisme, qui lui paraissait exister entre la phylogé··
nie des Conulaires et l'ontogénie de Haliclystus. Selon cet auteur, on
pourrait considérer, comme une forme ancestrale de Canulaire, le fossile
problématique Serpulites cf. angustifolius, ayant une symétrie bilatérale.

De tous les caractères approchant - suivant Kiderlen - les Conulaires
aux Scyphozoa, seule la symétrie tetraractiaire pourrait plaider en faveur
de son hypothèse. Les septes, une fois seulement observés chez les Conulai­
l'es, sont des formations squelettiques, tandis que les taenioles des
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Haliclystus ne sécrètent jamais de parties squelettiques. La façon similaire
de fixation au support ne peut avoir aucune importance, d'autant plus
qu'elle n'est pas générale chez les Conulaires. Enfin, les spéculations de
Kiderlen sur la phylogénie des Conulaires ne reposent pas sur des faits
paléontologiques.

Malgré la faiblesse des arguments, sur lesquels s'appuyait l'hypothèse
de Kiderlen, celle-ci a été favorablement traitée par Moore et Harrington
(1956). Ces auteurs, sans ajouter aucun argument nouveau en sa faveur,
ont inclu les Conulaires dans la classe des Scyphozoa, en les traitant
comme une sous-classe appelée Conulata, comprenant un seul ordre Co­
nulariida.

L'hypothèse de Kiderlen a trouvé dernièrement un appui de la part du
zoologue Werner (1966). Cet auteur, dans un intéressant travail consacré
au représentant vivant des Scyphozoa - le genre Stephanoscyphus ­
a fait une comparaison détaillée des tubes chitineux de ce Scyphozoaire
polypoïdal avec la thèque des Conulaires. Admettant, en quelque sorte
d'avance, que Stephanoscyphus est uri descendant direct des Conulaires,
Werner s'efforce de trouver des similitudes et des homologies entre le
tube de Stephanoscyphus et la thèque des Conulaires. Quoique le tube
de Stephanoscyphus ait une section transversale circulaire et la thèque
de Conulaire - quadrangulaire, Werner s'efforce de voir dans le tube
les traces d'une tetramérie primitive, exprimée par la répartition à son
intérieur de 8 apophyses dentiformes. Quatre apophyses plus grandes
sont homologuées avec les arêtes épaissies de Conulaire, et quatre plus
petites - avec ses lignes pariétales. La couronne de ces apophyses
représenterait ,,' .. ein Rest der tetrameren (bzw. unter Einbeziehung der
Mittellinien oktomeren) Symmetrie des Conulatengehauses erhalten"
(l. C., p. 328). L'auteur n'attache pas d'importance à la différence entre la
composition chimique du test des Conulaires et de Stephanoscyphus,
d'autant plus qu'il admet, en suivant en cela d'autres auteurs, que la
thèque des Conulaires est composée de chitine ou de chitine avec phosphate
de chaux.

Partant de ses considérations, hautement spéculatives, !Werner arrive
à la conclusion que les Scyphozoa correspondent à des descendants directs
des Conulaires, et Stephanoscyphus représenterait le stade intermédiaire
entre ces deux groupes d'animaux.

Les côtés faibles de la théorie de Werner sont: le caractère nettement
spéculatif de sa homologation des tubes' chitineux de Stephanoscyphus
avec les thèques phosphatées des Conulaires, et le fait qu'elle est dépour­
vue de toute base paléontologique et géochronologique. Comme j'ai eu
l'occasion de le montrer récemment (Kozlowski, 1967), les tubes chitineux
du genre Byronia, tout à fait similaires à ceux de Stephanoscyphus, se
rencontrent déjà au Cambrien, en même temps que les thèques des Co­
nulaires. Entre les uns et les autres n'existent pas de formes inter-
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médiaires. N'ont été trouvées non plus des formes qui lieraient les Scypho­
zoa aux dernières (triasiques) Conulaires.

Il me semble donc que ni Kiderlen, ni Werner n'ont apporté aucun
argument convainquant de l'affinité entre les Conulaires et les Scyphozoa.

En ce qui concerne les affinités possibles de Conulaires avec d'autres
animaux, il faut mentionner encore que les auteurs français, H. Termier
et G. Termier (1948), en s'appuyant sur certaines similitudes, à mon avis
superficielles, dans le système des côtes et des lignes d'accroissement de
la thèque des Conulaires avec la structure fusellaire des thèques de
Ptérobranches, ont émis l'idée de l'affinité possible de ces deux groupes.
Néanmoins, dans leurs conclusions (l. c., p. 721) ils disent que " ... il
apparaît maintenant indubitable que ces organismes (Conulaires) repré­
sentent un type d'organisation et de métabolisme différent de tout ce
que l'on connaît aujourd'hui". C'est à peu près à la même conclusion
que sont arrivés auparavant R. et E. Richter (1930, p. 168)1.

Je m'associe entièrement aux opinions de tous ces auteurs et je pro­
pose, par conséquent, de considérer le groupe des Conulaires comme con­
stituant un embranchement à part, sans aucune connection connue avec
les autres embranchements.

Il est vrai que le test phosphaté des Conulaires, la présence d'épines
creuses dans le stade jeune de leur thèque, ainsi que la présence de pores
dans le test - sont autant de caractères qu'on retrouve chez les Bra­
chiopodes Inarticulés. Mais étant donné des différences sensibles dans le
plan général d'organisation des Brachiopodes et des Conulaires, il est
probable que ces similitudes sont dues plutôt à des convergences.

Jusqu'ici aucune forme intermédiaire n'a été trouvée entre les plus
anciens Conulaires, c'est-à-dire cambriennes, et d'autres animaux de
cette période. Il est donc possible que ce type s'est constitué déjà aux
temps précambriens.

Cette curieuse souche d'animaux n'a donné origine pendant sa longue
histoire connue, c'est-à-dire entre le Cambrien moyen et le Trias supérieur
(envir'Ol1 350 million d'années), à aucun rameau phylétique. Il se caractérise
en outre par un exceptionnel conservatisme, puisque non seulement la
forme générale de la thèque, mais également son ornementation et
possiblement aussi ses conditions de vie, n'ont subi aucuns changements
sensibles.

APPENDICE

REPRODUCTION CHEZ LES CONULAIRES

Ayant trouvé un fossile dont l'appartenance aux Conulaires n'est
pas exclue, mais qui fait naître l'idée d'une reproduction asexuée chez
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Fig. 20. - ?Conularia sp. No. 8. Thèque bourgeonnant à partir d'un ensemble de fibres et processus divers. Al et A 2 vue
de deux côtés opposés. Forage de Mielnik, 1160-1166 m, Caradoc.



NOUVELLES OBSERVATIONS SUR LES CONULAIRES 527

les Conulaires, à côté d'UIl1e reproduction à partir d'oeufs, je tiens à ajouter
quelques remarques sur ce difficile problème.

Les études de Ruedemann (1896, 1898), consacrées aux Conulaires
de l'Ordovicien supérieur (Utica shale) des États Unis, ont démontré
qu'au stade jeune ces animaux formaient parfois de grands essaims
d'individus, à peu près de même âge, se fixant chacun au moyen du
disque basal à différents supports, surtout aux thèques d'individus adultes.
Ces essaims prenaient probablement origine à partir d'un frai pondu par
un individu maternel.

Un autre type de groupement d'individus, ceux-ci irradiant d'un point,
fut décrit et illustré par Slater chez Conularia tenuis Slater (1908, pp. 6
et 22; Pl. 2, Fig. 1), provenant de Calciferous Sandstone d'Angleterre.
L'auteur fait remarquer qu'il ne s'agit probablement pas d'une vraie
colonie, mais seulement d'une association d'individus séparés. D'autres
spécimens analogues existeraient, suivant Slater, au British Museum
(Nat. Rist.).

R. Termier et G. Termier (1948, p. 717) ont avancé la supposition que
de pareils assemblages " ... pourraient avoir été produits à partir d'un
germe ou d'un illldividu initial ayant bourgeonné". Néanmoins, jamais
n'a été constaté le phénomène de bourgeonnement chez les Conulaires.

En rapport avec ce prob1ème reste l'échantillon, dont je donne la
description à continuation. Il est vrai que dans ce cas il s'agirait de
bourgeonnement d'une supposée Conulaire non pas à partir d'une autre,
mais à partir d'une masse de· fibres phosphatées d'une très particulière
structure. L'échantillon en question (Fig. 20 A, B) fut préparé à l'aide
d'acide acétique à partir des marnes de l'Ordovicien supérieur (Caradoc)
du forage de Mielnik, d'une profondeur de 1160-1166 m. Son diamètre
est d'environ 1,5 mm. Il se compose de fines fibres de phosphate de chaux,
disposées parallèlement en faisceaux. De ces fibres surgissent des pro­
cessus épineux, les uns creux, d'autres pleins. Une face de l'échantillon
est formée par des faisceaux de fibres accolées parallèlement. La face
opposée porte d'étranges processus en forme de courts chicots à structure
concentrique. De cette masse de fibres et de processus surgit une espèce
de thèque conularioïde d'environ 0,5 mm de hauteur. Elle est d'une section
tr:ansversale irrégulièrement quadrangulaire, à angles arrondis. Des côtes
transversales, faiblement marquées, peuvent être distinguées sur ses
faces. A sa base se trouvent deux fines épines. L'intérieur de la thèque
est rempli d'une masse siliceuse.

L'interprétation de l'échantillon ai:nsi caractérisé n'est pas facile. La
petite thèque surgissant de la masse de fibres et tubes ressemble in­
dubitablement par sa forme, son ornementation, ainsi que par la présence
d'épines à sa base, à la thèque d'une jeune Conulaire. Le fait qu'elle se
compose de phosphate de chaux, pl,aide aussi en faveur de sa connexion
avec les Conulaires.

3 Acta Palaeontologica Polonica nr 4/68
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Mais il serait risqué, en s'appuyant sur cet unique spécimen, à morpho­
logie si particulière, de tirer la cornclusion qu'on y a ,affaire au phénomène
de la naissance d'urne Conulaire non pas à partir de l'oeuf, mais grâce
au bourgeonnement sur une masse fibreuse de nature problématique.

Il faut, pour le moment, considérer les problèmes de la signification
biologique de groupement rayonnant des Conulaires du type décrit par
Slater, ainsi que celui de bourgeonrnement chez les Conulaires, comme
restant ouverts et exigeant encore des recherches poursuivies.

Institut de Paléozoologie
de l'Académie Polonaise des Sciences

Warszawa, Zwirki i Wigury 93
Juin, 1968
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ROMAN KOZLOWSKI

NOWE OBSERWACJE NAD KONULARIAMI

Streszczenie

Chociaz rodzaj Conularia wprowadzony zostal do nomenklatury paleontologicznej

rowno poHora wieku temu (Sowerby, 1818) i od tego czasu poswi~cono konulariom

kilka monografii oraz liczne mniejsze publikacje, badania autora dowiodly, ze mozna

jeszcze poczynié na tych skamienialosciach wiele nowych i bardzo waznych obser­

wacji.

Materialy konularii ordowickich, jakie autor zdolal zgromadzié w ciqgu dwu­

dziestu lat preparowania chemicznego, Sq na poz6r bardzo skromne, gdyz skladajq

si~ z okolo 20 osobnikow mlodych, cz~sto niekompletnych, i kilkudZÏ!esi~ciu frag­

mentow tek 0 rozmiarach od 1 do 4 mm. Dzi~ki jednak wyjqtkowo korzystnemu

stanowi kh zachowania, materialy te pozwolily poczynié sporo obserwacji, rzuca­

jqcych nowe swiaUo na t~ zagadkowq g['up~ zwierzqt wygaslych.

Wypreparowane dosé liczne teki konularii mlodych rozniq si~ tym od jedynych

dotychczas znanych, opisanych przez Ruedemanna (1896, 1898), ze pozbawione Sq

dyska bazalnego i ze cz~sto opatrzone Sq rurkowatymi kolcami, komunikujqcymi

z wn~trzem teki, czego nikt dotychczas nie obserwowaL

Co si~ tyczy mikrostruktury, to mozna bylo stwierdzié, ze sciany tek zbudowane

Sq z dwu warstw zasadniczych, z ktoryrh zewnp,trzna nazwana zostaia warstwq

ornamentogcnnq, gdyz ona itylko bierze udziai w budowie elementow ornamentacji,

tj. zeberek i brodawek, wewn~trzna zas - warstwq bazalnq.

Zaobserwowano, po raz pierwszy, obecnosé por6w w scianach teki. Pory te

wyst~pujq prawie wylqcznie w warstwie ornamentogennej. Nie przenikajq one na

wylot caiej warstwy, lecz ograniczone Sq do poszczegolnych blaszek, z ktorych war­

stwa ta skIada si~. W pewnych okazach zamiast porow wyst~pujq kr~te kanatiki,

niekiedy rozgal~zione. Stwierdzono tez, ze blaszki warstwy ornamentogennej zbu­

dowane Sq z wielokqtnych komorek, tworzqcych g~stq siatk~.

Brodawki wyst~pujqce na zeberkach scïan Sq niekiedy przebite na wylot. Tego

rodzaju brodawki, ktolfych lejkowaty kanal przebija obie warstwy scïany, nazwane

3'
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zostaly przez autora choanofymami (choanophymes). Wyst~powaly one przy brzegu

aperturalnym teki. Autor przypuszcza, ze choanofymy zawieraly za zycia zwie­

rz~cia jakies specjalne organa czuciowe.

Analiza mikrostruktury scian teki sklania autora do przypuszczenia, ze war­

stwa ornamentogenna wydzielana byla przez tkank~ epidermalnq, pokrywajqcq

z zewnqtrz sciany teki i, co za tym idzie, ze tek~ konularii nalezy uwazaé raczej za

szkielet wewn~trzny.

Dysk bazalny, opisany przez Ruedemanna u pewnych mlodych konularii, wska­

zuje na ich osiadly tryb zycia. Dyska takiego nie ma przy mlodych tekach zbadanych

przez autora. Nie wystE;pujq one tez na og6l na okazach doroslych. Zatem jest praw­

dopodobne, ze wi~kszosé konularii wiodla swobodny tryb zycia, szczeg61nie w sta­

dium doroslym.

Przeglqd krytyczny opinii, dotyczqcych stanowiska systematycznego konularH,

sklania autora do odrzucenia hipotezy postawionej przez Kiderlen~ (1937), a po­

partej przez Moore'a i Harringtona (1956) oraz ostatnio przez Wernera (1966),

o przyna1eznosci konularii do Scyphozoa. Autor podziela raczej opinie wyrazone

przez R. i E. Rïchter6w (1930) oraz H. i G. Termier6w (1948), ze konularie nie majq

blizszego pokrewieilstwa z zadnym z typ6w swiata zwierz~cego, lecz stanowiq same

w sobie odr~bny typo

POMAH K03JlOBCKW
/

HOBbIE HAEJIIO.D:EHJ1H HA.D: KOHYJIHPJ1HMJ1

Pe31o.Me

XOTll po,n;, Conularia BBeAeH 6bIJI B naJIeOHTOJIOrl1'-IeCKYIO HOMeHKJIaTypy pOBHO

150 JIeT TOMY Ha3a,n; (Sowerby, 1818) J1 01' Tex nop KOHYJIHpJ1HM nOClBJU.I.\eHO HecKOJIbKO

MOHorpaqmM H MHoro MeHbWHX cTaTeM, HCCJIe,n;OBaHJ1H aBTopa ,n;OKa3aJIH, '11'0 Ha

3TMX OKaM€lHeJIOCTllX MO:lKHO npOBecTH MHoro HOBbIX H o'!eHb Ba:lKHbIX Ha6JI1o,n;eHHM.

MaTeJ)J1aJIbI no KOHYJIHpHJIM J13 Op,n;OBMKa, c06paHHble aBTopOM Ha npoTJI:lKeHMW

20 JIeT XHl'vIM'!eCKOM npenapMpoBKW, c BH,n;y O'!eHb CKpOMHble, H60 COCTOflT JIJ1Wb

H3 20 IOHbIX oo06eM, '!aCTO HenOJIHbIX, H HeCKOJIbKO ,n;eCllTKOB cPparM€lHTOB TeK

pa3MepoM 1--4 MM. O,n;HaK'O 6JIarü,n;apJI o'!eHb XOpOIJIeM OOXPaHHOCTM, 3TM MaT~pJ1aJIbI

n03BOJIMJlJ1 IliPOBeCTW pJI,n; Ha6JIIO,n;eHJ1i1, KOTqpble npOJIMBalOT HOBbIM CBeT Ha 3TY

3ara,n;0'iHyro rpynny BbIMepWHX :lKHBOTHbIX.

BbmpenapJ1ipOBélJHHble ,IJ;OBOJIbHO 06J1JlbHble TeKH IOHbIX KOHYJIJIpJ1M' OIrJIJ1'!aIOTCJI

TeM 01' e,IJ;J1HbIX ,n;o C'J1X nop M3BeC'I1HbIX J1 OnJ1CaHHbIX Pro,n;3MaHHoM (Ruedemann,

1896, 1008), '11'0 OHe JIHWeHbI 6a3aJIbHOrO ,IJ;HCKa H 'ITO '!acTO :C'Ha6:lKeHbI Tpy6'!aTbIMM

WJ1naMJ1, MMeroWHMM co06I.I.\e.HJ1e 'C nOJIOCTblO TeKJ1, 'iero P.o C'J1X nop HJ1K'TO He

Ha6JIro,IJ;aJI.
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"'lTO KaCaeTCH M~KrpOCTPYKTYPbI, '1'0 MOJKHO 6bIJIO KOHCTaTUpOBaTb, '1'1'0 CTeHKM

TeK rrOCTpoeHbI ,lIBYMH eCHOBHbIM~CJIOHMI1, M3 KOTOpbIX HapYJKHbli1 Ha3BaH op1ia­

.Me1iTOZe1i1i'bL.M, TaK KaK TOJIbKO OH rrp~H~MaeT Y'laCT~e B CTpoeHMM 3JIeMeHTOB opHa­

MeHTaI..\~M, T.e. pe6pblweK M 6yropKoB, BHYTPeHH~i1 JKe - CJIOeM 6a3aJt'b1i'bL.M.

BrrepBble 3aMe'leHO rrp~CYTCTB~e nop B <:TeHKax TeK~. 3TM rropbI HaXO,lVITCH

rrO'lT,11 I1CKJIIO'lI1TeJIbHO B OipHaMeHToreHHOM CJIoe. OHe He rrpOHI1KaIOT HaCKB03b

I..\eJIoro ,CJIOH, a rrp~ypO'leHbI TOJIbKO K OT,lIeJIbHbIM nJIaCTMHKaM, ~3 KOTOpbIX no­

CTpoeH 3TOTCJI0i1. B HeKOTopbIX 3K3eMrrJIRpaX, BMeCTO nop HaXO,llHTC.H ~3BMJIMCTble,

MHOr,lla pa3BeTBJIp.IOII..\~eCH MeJIKl1e KaHaJibI. KOHCTaTl1pOBaHO TOJKe, '1'1'0 nJIaCT~HKM

OpHa~IeHTOreHHoro CJIOH rrOCTpoeHbI MHoroyrOJIbHbIMI1 H'lei1KaM~, COCTaBJIHIOII..\MMM

rYCTYIO peweTKY.

ByropKI1 HaXO,llHII..\~eCH Ha pe6pbIWKax CTeHOK, MHOr,lla np0611TbI HaCKB03b.

Ta,K~e 6yropK~, KOTOpbIX BOpOHKooôpa3Hblioi KaHaJi rrp06l1BaeT 06a CJIOH CTeHK~,

aBTOp Ha3BaJi XOa1iocf>'bL.ALaoItU (choanophymes). HaXO,ll~JII1Cb OH~ üKOJIO anepTYiP­

Horo KPaH TeK~. ABTOp npe,llrrOJIaraeT, '1'1'0 xoaHo<pbIMbI B np~}K~3HeHHOM COCTOH­

H~~ JK~BOTH'OrO COAepJKaJI~ Ka~e-TO OC06eHHble opraHbI 'lYBCTB.

AHaJI~3 MI1KpOCTPYKTypbI CTeHOKCK.TJOHHeT aBTopa K npe,llnOJIOJKeH~IO, 'lTD

OpHaMeHTOreHHbIH CJIoi1 OTK.TJa,l\bIBaJICfI ::In~,lIepMaJIbHoi1 TKaHblO, nOKpbIBaIOlI..\et'1

CHapYLKI1 ,CTeHKM TeK M, '1'1'0 '3aTeM 'CJIe,llYeT, TeKa KOHYJIHp~11 HBJIHeTCH ee BHYTpeH­

HbIM OKeJIeTOM.

Ba3aJIbHblti ,l\~CK, om1caHHbli1 PIO,lIe~ŒHHOM y HeKOTopbIX IOHbIX KOHYJIHpl1iÎ:

YKa3bIBseT Ha '1'0, '1'1'0 OH~ npl1KpenJIHJII1Cb K cy6cTpaTY. TaKOM ,l\,I1CK OTCYTCTByeI'

y IOHbIX TeK, UCiCJIe,llOBaHHbIX aBTo:pOM. HeT ~X TOLKe Bo0611..\e y B3pOCJIbIX 3K3eMI1JIH­

pOB. BepOHTHO 3aTe,M, 'lTD 60JIbilll1HCTBO KOHYJIHpl1J1, a B 'lacTHOCT'M B 3peJIOM CTa­

;rJ;11~, HBJIHJIOCb OBù60,llHO-nO,llB~JKHbIM~JKI1iBOTHbIMM.

KpI1T~'leCKI1i1 OÔ30p MHeHI1i1 HaC'leT 'C~CTeMaTI1'leCKoi1 rr03HI..\HI1 KOHYJIl1pl1M

CKJIOHHeT aBTopa K OII'BepJKCHI1IO r~rrOl'e3bI KT1,l1epJIeHa (Kiderlen, 193<7), n03JI;Hee

no,n;,n;epJKaHHOM MoopoM M rapp~HrTOHOM (Moore & Harrington, 1956), a B nocJIe,ll­

Hee BpeMH TaKJKe B6IpHepOM (Werner, 1966) 0 npI1Ha,llJIeJKHOC'I'~ KOHYJIHpMM

K Scyphozoa. ABTOp rro,n;,lIElpJKI1BaeT MHeHl1e P. 11 3. P~xTepoB (R, & E. Richter, 1930)

11 X. H r. T3pMepoB (H. & G. Termier, 1948) 0 TOM, '!TO KOHYJIHpHI1 He MMeIOT 6JI~3­

Koro po,n;CTBa HH C O,l\HI1M T~rrOM JKI1iBOTHbIX, a HBJIHIOT,CH ,COBoeM OC06bIM Tl1rrOM

B CMCTel\laT~'leCKOM OTHOWeHI1I1.





PLANCHES



Planche 1

Fig. 1. Conularia sp. No. 17. Fragment de paroi à 4 côtes, pourvues de choanophymes

(Galet O. 324); X 30.

Fig. 2. Conularia sp. No. 16. Fragment de paroi vu en lumière transmise, montrant

des canalicules vermiformes et un choanophyme (Galet O. 324); X 210.

Fig. 3. Conularia sp. No. 27. a Pores dans l'espace intercostal, b pores dans les

tubercules (Galet O. 324); X 225.



ACTA PALAEONTOLOGICA POLONICA. VOL. XIII R. KOZLOWSKI. PL. 1

W
Q



ACTA PALAEONTOLOGICA POLONICA, VOL. XIII R. KOZLOWSKI, PL. II

1a

2



Planche II

Fig. 1. Conularia sp. No. 20. a Une côte à tubercules non perforés, montrant la

gtructure cellulaire des lamelles desquamées de la couche orn€mentogène.

X 60; b partie médiane du même échantillon, X 140; c portion de la lamelle

à structure cellulake, X 500 (Galet O. 557).

Fig. 2. Conularia sp. No. 18. Fragment de paroi à:. 3 côtes, portant des tubercules

spiniformes non perforés (Galet O. 557); X 60.

Fig. 3. Conularia sp. No. 21. Fragment de paroi correspondant à l'arête de la

thèque, vu du côté intérieur, montrant des stries le long de l'arête (Forage

de Krzyze, 471-473 ml; X 50.


	00606
	00607
	00608
	00609
	00610
	00611
	00612
	00613
	00614
	00615
	00616
	00617
	00618
	00619
	00620
	00621
	00622
	00623
	00624
	00625
	00626
	00627
	00628
	00629
	00630
	00631
	00632
	00633
	00634
	00635
	00636
	00637
	00638
	00639
	00640
	00641
	00642
	00643
	00644
	00645
	00646

