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Résumé

L’intérêt de l’analyse des cas tératologiques pour la compréhension des mécanismes du développement ontogénétique est un
thème récurrent dans l’œuvre littéraire de Gould. Cet article aborde le thème des monstres à travers deux problématiques ayant
pour sujet des échinodermes paléozoïques atypiques: les stylophores mitrates. Le premier thème s’intéresse au débat concernant
la position phylétique des stylophores au sein des deutérostomes. Trois interprétations ont été proposées pour leur appendice
articulé, dont l’une implique que les mitrates soient des « monstres prometteurs » (modèle calcichordé). Une analogie avec
différents scénarios proposés pour l’extinction des dinosaures démontre que le modèle calcichordé ne représente pas une
hypothèse scientifique, contrairement aux deux autres interprétations, qui peuvent être testées. Le second thème porte sur la
description d’un spécimen anormal du mitrate Mitrocystites mitra, de l’Ordovicien moyen de Bohême. L’anomalie présentée par
cet échantillon suggère que l’insertion de plaques centrales dans le cadre marginal le long du bord droit de M’5 est un phénomène
récurrent chez les Mitrocystitida, qui peut s’expliquer par l’existence de contraintes moindres dans la partie postérieure du test.
Pour citer cet article : B. Lefebvre, C. R. Palevol 2 (2003).
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Abstract

Stephen J. Gould, mitrates and monsters. The interest of analyses based on teratological specimens to understand the
mechanisms and rules of ontogenetic development is a central theme in Gould’s literature. This paper deals with monsters
through two topics focusing on a group of atypical Palaeozoic echinoderms: mitrate stylophorans. The first topic deals with the
phyletic position of stylophorans within deuterostomes. Three rival scenarios have been proposed, based on different interpre-
tations of the stylophoran appendage. One of these scenarios implies that mitrates are « hopeful monsters » (calcichordate
theory). An analogy with various hypotheses formulated for the disappearance of dinosaurs shows that the calcichordate model
is not a scientific hypothesis, unlike the two other interpretations, which can be tested. The second topic is dedicated to the
description of an abnormal specimen of the mitrate Mitrocystites mitra, from the Middle Ordovician of Bohemia. The abnormal
plating of its lower surface suggests that the insertion of centrals within the posterior region of the marginal thecal frame is an
iterative phenomenon in Mitrocystitida. To cite this article : B. Lefebvre, C. R. Palevol 2 (2003).
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Abridged English version

The interest of teratological specimens to unders-
tand the mechanisms and rules of ‘normal’ontogenetic
development is a central theme in Gould’s literature
[23,25]. This paper deals with monsters through two
topics focusing on a group of atypical Palaeozoic echi-
noderms: mitrate stylophorans. The first topic deals
with a possible case of ‘hopeful monster’ through a
general issue: the phyletic position of stylophorans
within deuterostomes. The second topic is dedicated to
the description of an abnormal specimen of the mitrate
Mitrocystites mitra, from the Middle Ordovician of
Bohemia.

Are mitrates hopeful monsters?

Palaeozoic echinoderms are, with arthropods, one
of Gould’s favourite groups to illustrate the notion of
maximal initial disparity [23,26]. More than twenty
classes of echinoderms appeared in a relatively short
time interval at the base of the Palaeozoic, but only five
of them survived the Permian–Trias crisis (decimation)
[28,46,53,67,69,73]. The five modern classes all exhi-
bit five-fold symmetry, a calcite skeleton, and water-
vascular system. These characteristics are less obvious
in several Palaeozoic groups, and especially in the four
classes generally grouped within the carpoids (or ho-
malozoans): cinctans, ctenocystoids, solutes and stylo-
phorans. The bizarre morphologies of these fossils
question their assignment to the phylum Echinoder-
mata, but also address a more general issue: what
makes an echinoderm?

Stylophorans (cornutes and mitrates) are probably
the most controversial group of carpoids [8,12,17,
32,33,39,40,50,55,71,74]. They consist of a bipartite
body comprising a flattened test (theca) and a tripartite
flexible appendage (Fig. 1), both made of calcitic ske-
letal elements (plates) showing the typical echinoderm
microstructure (stereom). Three rival interpretations
have been proposed for the stylophoran appendage. It
has been first identified as a stem, by comparison with
similar-looking structures occurring in various Palaeo-
zoic echinoderms [3,4,6,7,29,70]. The observation of
mobile biserial elements articulated to the appendage
and of a longitudinal median groove on its internal
surface lead Ubaghs [71,72] to interpret the stylopho-

ran appendage as a feeding arm, analogous to that of
crinoids [48,50,72,74]. These two interpretations
consider stylophorans as true echinoderms (because of
the possession of a calcite skeleton, and of
echinoderm-like features, such as a stem or a feeding
arm), but as primitive and aberrant forms, because of
the absence of five-fold symmetry (considered as an
apomorphy of more derived groups) [37,50,53,
55,60,66,69,73]. The third interpretation is based on
the assumptions that (1) the last common ancestor of
echinoderms and chordates was a calcite-plated deute-
rostome with gill slits, and (2) that stylophorans are
calcite-plated primitive chordates (or calcichordates)
closely related to this last common ancestor
[12,18,30,33,35–36]. Following this interpretation, all
details of the internal anatomy of stylophorans can be
reconstructed by comparison with larval stages of mo-
dern amphioxus and tunicate tadpoles [30–33]. The
theca is interpreted as the head of the tadpole, and the
appendage as a chordate-like tail, with notochord and
muscle-blocks [30–33,35–36]. However, two points
have to be stressed: (1) the reconstruction of soft-parts
inside the head and tail of calcichordates is purely
hypothetical and deduced from the comparison with
modern chordates [8,17,37,41,54,60,73]; (2) the calci-
chordate theory implies that mitrates are hopeful
monsters deriving from cornute parents. A single im-
portant mutation is supposed to have occurred at the
cornute-mitrate transition, and caused dramatic anato-
mical changes, such as duplication of several internal
organs, loss and regeneration of the tail [33,36].

Examination of the three rival interpretations for the
stylophoran appendage (stem, arm, and tail) suggests
that they are all equally plausible. Such is the case with
three scenarios for the disappearance of dinosaurs,
discussed by Gould in his essay Sex, drugs, catastro-
phs [23]. Within these three scenarios, Gould clearly
makes the difference between pure speculation (which
cannot be tested) and scientific hypotheses (which can
be tested). By analogy with the dinosaurs of Gould, it
turns out that the calcichordate theory cannot be consi-
dered as a scientific hypothesis, as there is no objective
way to test this brilliant, auto-coherent, but purely
speculative scenario [12]. The two other interpreta-
tions (stem and feeding arm) are scientific hypotheses
and can be tested in light of a new model of skeletal
homologies for echinoderms: the Extraxial Axial
Theory (EAT).

510 B. Lefebvre / C. R. Palevol 2 (2003) 509–522



The EAT is based on embryological grounds and
allows the identification of three homologous regions
in all echinoderms (axial, perforate extraxial, and im-
perforate extraxial parts) [14–16,46,47]. The five-fold
symmetry is correlated to the single axial region and
thus does not represent an autapomorphy of echino-
derms [15–16,46,47]. Three main types of appendages
can be defined in echinoderms, following the axial
and/or extraxial origin of their constitutive elements
[17]: brachioles (axial), arms (axial + perforate ex-
traxial), and stems (imperforate extraxial). Application
of the EAT to the stylophoran appendage shows that it
corresponds to the association of an extraxial thecal
extension (proximal region), and of an arm, homolo-
gous to that of crinoids (mid- and distal portions).
Stylophorans are thus considered as derived echino-
derms close to crinoids [17].

An abnormal specimen of the mitrate Mitrocystites
mitra

Abnormal morphologies caused by external (physi-
cal or biotic) factors are well-documented in modern
and fossil echinoderms [2,9,13,20,21,38,43–45,
57,62]. Teratologically altered morphologies have
been also described [38,47], but few of them in Palaeo-
zoic groups. Within mitrate stylophorans, two main
types of abnormal specimens have been documented in
the literature: (1) mirror-image forms, resulting from
an ontogenetic alteration known as situs inversus, as in
Peltocystis cornuta (Fig. 2) [58,59,68,72]; (2) irregu-
larities in the plating of the upper thecal surface, resul-
ting from the absence of one plate (Placocystites for-
besianus) [59] or the presence of a surnumerary
element (Ateleocystites huxleyi) [59,75].

An abnormal specimen of Mitrocystites mitra, from
the Dobrotiva Formation (Middle Ordovician) of
Bohemia is described. Its lower surface consists of
14 marginals and 4 centrals (Figs. 3D, 4A-B), instead
of 13 and 5 respectively in normal specimens
(Figs. 3A–C, 4C). This anomaly in plating results from
the unusual expansion of two posterior marginals (PP1

and PP2), which causes the insertion of one central
plate (I′3) into the marginal frame, along the right side
of M’5. Interestingly, two other comparable insertions
of central plates occurred in the same place (along the
right margin of M′5), independently, during the evolu-
tion of mitrocystitid mitrates [42].

1. Introduction

Depuis la plus haute antiquité, les monstres fasci-
nent et intriguent, entre effroi et curiosité. Gould
n’échappe pas à la règle, et il en a fait le thème central
de plusieurs de ses essais : Vivre enchaîné, Le plus
court chemin pour un épi, ou encore Des monstres
prometteurs [23,25]. Dans le grand laboratoire du vi-
vant, c’est souvent l’anomalie qui permet de compren-
dre la construction du « normal » [1,25]. Cet article a
pour objectif de traiter deux thèmes en rapport à la fois
avec la notion de « monstre » et un groupe d’échino-
dermes paléozoïques : les stylophores mitrates. Dans le
premier thème, c’est la notion de « monstre promet-
teur », chère à Gould [25], qui est abordée à travers une
problématique très générale : la position systématique
des stylophores au sein des deutérostomes. Le second
thème s’intéresse plus particulièrement à la description
d’un spécimen anormal du mitrate Mitrocystites mitra,
et souligne l’intérêt de ce cas particulier pour la com-
préhension de tendances évolutives plus générales au
sein des Mitrocystitida.

2. Les mitrates sont-ils des monstres
prometteurs ?

2.1. Introduction : Gould et les carpoïdes

Dans La vie est belle, Gould a exposé à travers la
découverte et la réinterprétation des faunes des Schis-
tes de Burgess (Cambrien moyen) deux notions fonda-
mentales dans l’histoire de la vie [26] : (1) celle de
contingence : la biodiversité actuelle est le fruit d’une
longue évolution ponctuée d’une succession de ha-
sards, et elle serait très probablement différente, si on
« redéroulait le film de la vie »; (2) celle de disparité
maximale initiale : la radiation cambrienne a produit
un grand nombre de plans d’organisation différents,
dont seuls quelques-uns ont survécu (décimation) et se
sont diversifiés (d’où un arbre évolutif en forme de
« sapin de Noël »). Avec les arthropodes, le phylum des
échinodermes constitue l’un des exemples les plus
souvent cités par Gould, afin d’illustrer son modèle de
radiation initiale suivie d’une décimation importante
[23,24,26,27]. En effet, près d’une vingtaine de classes
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d’échinodermes apparaissent au Paléozoïque inférieur
[28,46,53,67,69,73], mais seulement cinq d’entres el-
les ont survécu à la crise Permien–Trias, pour se diver-
sifier jusqu’à l’Actuel : les crinoïdes, les étoiles de mer,
les holothuries, les ophiures et les oursins. Ces cinq
classes présentent trois caractéristiques fondamentales
(autapomorphies), déclinées dans tous les traités et
manuels de zoologie : un squelette calcitique présen-
tant une microstructure très particulière (le stéréome),
une tuyauterie interne remplie d’eau de mer (le sys-
tème aquifère ou ambulacraire), et une symétrie radiale
d’ordre cinq, unique au sein du règne animal. Toute-
fois, comme le souligne Gould [26], cette définition
des échinodermes, basée principalement sur l’anato-
mie des formes actuelles, devient particulièrement dé-
licate à appliquer, lorsqu’il s’agit d’interpréter la mor-
phologie de certains groupes paléozoïques, dont
« certains sont caractérisés par des anatomies fort éloi-
gnées de la gamme actuelle ». Parmi ces formes pro-
blématiques, les carpoïdes (ou homalozoaires) repré-
sentent probablement l’un des groupes fossiles les plus
surprenants et les plus controversés [8,12,17,32,
33,39,40,50,54,55,74]. Ils rassemblent quatre classes
exclusivement paléozoïques : cinctas, cténocystoïdes,
solutes et stylophores [17,69,73]. Les carpoïdes sont
caractérisés par un corps généralement aplati, sans la
moindre trace de symétrie pentaradiée, mais dont les
éléments squelettiques (plaques) présentent toutefois
la microstructure caractéristique des échinodermes.
L’interprétation de tels fossiles est particulièrement
délicate, car certains caractères considérés comme dia-
gnostiques des échinodermes sont présents (le sté-
réome), tandis que d’autres sont absents (la symétrie
cinq), et d’autres enfin sont difficilement applicables
(le système ambulacraire). Les morphologies « atypi-
ques » des carpoïdes soulèvent par conséquent une
double interrogation. (1) Qu’est-ce qui définit un échi-
noderme (le squelette calcitique, la symétrie cinq, ou
les deux) ? (2) La caractérisation des échinodermes,
fondée en grande partie sur l’anatomie des formes
actuelles, est-elle pertinente ? La réponse à ces deux
questions et l’interprétation de fossiles tels que les
carpoïdes sont impossibles en l’absence d’un schéma
d’homologies cohérent et global, applicable à l’ensem-
ble du phylum. C’est probablement pourquoi la posi-
tion systématique des carpoïdes, et plus particulière-
ment celle des stylophores, suscite depuis une
quarantaine d’années un débat particulièrement vif

dans la communauté paléontologique : ces fossiles
représentent-ils des échinodermes primitifs et aber-
rants ou le chaînon manquant entre échinodermes et
vertébrés ? Cette controverse n’a été mentionnée briè-
vement qu’une seule fois par Gould [26] : « certains
carpoïdes exhibaient une symétrie bilatérale si pronon-
cée, que quelques paléontologistes les regardent
comme des ancêtres possibles des poissons, et du
même coup les nôtres ». Tous les ingrédients sem-
blaient pourtant réunis pour l’élaboration d’un nou-
veau « drame en cinq actes » : l’intrigue (l’origine des
vertébrés), les acteurs (des fossiles aux morphologies
aussi étonnantes que celles de la plupart de leurs
contemporains des Schistes de Burgess), la chronolo-
gie (le débat fait rage au début des années 1980
[8,32,37,39,55,74]), et enfin le contexte humain
(Gould connaît bien Conway-Morris, qui a abordé plu-
sieurs fois le sujet [10,11,65]).

2.2. L’appendice des stylophores

La classe des stylophores (cornutes, mitrates) repré-
sente certainement le groupe de carpoïdes qui a suscité
le plus d’interprétations [8,12,17,32,33,39,40,50,55,
71,74]. Les stylophores sont constitués de deux parties
bien distinctes (Fig. 1) : (1) un appendice articulé,
différencié longitudinalement en trois régions distinc-
tes, et (2) un test aplati et asymétrique, qui peut présen-

Fig. 1. Anatomie de la face supérieure du cornute Phyllocystis
blayaci (Cornuta), formation de Saint-Chinian (Ordovicien infé-
rieur), Montagne noire (Languedoc).
Fig. 1. Anatomy of upper surface of the cornute Phyllocystis blayaci
(Stylophora), Saint-Chinian Formation (Lower Ordovician), Monta-
gne Noire (Languedoc, France).
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ter divers orifices, dont l’un (l’orifice principal)
s’ouvre toujours à l’extrémité du test opposée à l’inser-
tion de l’appendice [17,30,31,41,50,60,71,72]. Chez
tous les stylophores, le test présente deux faces
contrastées : l’une plane ou légèrement déprimée,
l’autre nettement convexe. La principale différence
entre cornutes et mitrates concerne la morphologie
générale du test, fortement asymétrique et constitué de
plaques délicates chez les cornutes, normalement peu
asymétrique et formé d’éléments massifs chez les mi-
trates [50,60,72]. L’organisation de l’appendice arti-
culé est, par contre, similaire chez les deux groupes
[17,40,41,50,60,72]. Il comprend : (1) une partie
proximale, articulée au test, relativement large, parti-
culièrement flexible et constituée d’anneaux emboîtés ;
(2) une portion médiane, très courte, caractérisée par
une pièce massive (le stylocône), en forme d’enton-
noir, qui assure la transition entre les régions proxi-
male (large) et distale (étroite) ; (3) une partie distale,
généralement longue et étroite, caractérisée par une file
d’éléments unisériés (les ossicules) dans le prolonge-
ment du stylocône (Fig. 1). Les éléments monosériés
de l’appendice (stylocône, ossicules) possèdent une
face externe, qui peut être lisse ou ornementée (épi-
nes), et une face interne sur laquelle viennent s’articu-
ler deux rangées de plaques (gauches et droites), pro-
bablement alternantes [17,61]. Lorsqu’elles sont
préservées en position ouverte, les plaques bisériées
exposent une rainure médiane longitudinale qui par-
court la face interne du stylocône et des ossicules
(Fig. 1) [8,17,41,50,71,74].

L’appendice articulé des stylophores est au cœur
d’une controverse particulièrement active depuis près
de 40 ans, car de son interprétation dépend la position
phylétique de ces fossiles : échinodermes primitifs ou
ancêtres des vertébrés. Historiquement, l’appendice
articulé a tout d’abord été considéré comme une struc-
ture de type « tige », comme il en existe chez de
nombreux échinodermes paléozoïques (blastoïdes, cri-
noïdes, éocrinoïdes) [3,4,6,7,29,70]. Cette interpréta-
tion, un temps délaissée au cours des années 1960-
1970, connaît depuis peu un regain d’intérêt
[37,39,40,55,60]. Cette première identification de
l’appendice des stylophores est étayée notamment par
la différenciation de sa partie proximale très flexible.
Cette morphologie « en soufflet » se retrouve dans la
région proximale de la tige d’autres échinodermes, tels
que le rhombifère Macrocystella [52] ou le solute Den-

drocystoides [34]. D’après cette première interpréta-
tion, les stylophores sont bien des échinodermes (car
ils en possèdent des caractères indiscutables : sté-
réome, tige), mais ils représentent parmi ceux-ci des
formes primitives et aberrantes, qui n’auraient pas en-
core acquis la symétrie cinq, caractéristique des grou-
pes plus dérivés [37,53,55,60,66].

Le squelette calcitique des stylophores n’est géné-
ralement pas conservé lors de la fossilisation et seule
subsiste son empreinte dans la roche. Ce type de pré-
servation (« en négatif ») ne facilite pas leur interpré-
tation, déjà délicate. A la charnière des années 1950-
1960, de nouvelles techniques de préparation
(notamment les moulages en latex) révolutionnent
l’étude des stylophores, en permettant pour la première
fois d’observer ces fossiles « en positif ». Ces nouvel-
les méthodes permettent à Ubaghs de décrire avec une
précision jusqu’alors inégalée l’anatomie de l’appen-
dice des stylophores [71,72]. Il observe des plaques
bisériées en position ouverte chez de nombreux cornu-
tes et met en évidence le sillon médian longitudinal sur
la face interne du stylocône et des ossicules [71–74].
Ces observations le conduisent à proposer une nou-
velle interprétation de l’appendice articulé des stylo-
phores. En effet, la présence d’une rainure médiane
longitudinale portée sur la face interne d’éléments mo-
nosériés, et protégée par deux séries de plaques mobi-
les sont deux caractéristiques qui se retrouvent chez les
bras de nombreux échinodermes actuels et fossiles
(crinoïdes, ophiures) [48,50,72,74]. Ubaghs en déduit
que l’appendice articulé ne peut pas représenter une
tige (structure parfaitement close pourvue d’une lu-
mière centrale), mais correspond à un bras nourricier
unique [71–74]. D’après l’interprétation d’Ubaghs, les
stylophores sont des échinodermes indiscutables (sté-
réome, bras nourricier), mais forcément primitifs et
aberrants, en raison de l’absence de symétrie pentara-
diée [50,69,73]. Dans ce scénario, les similitudes ob-
servées entre l’appendice des stylophores et les bras
d’autres échinodermes (crinoïdes, ophiures) ne peu-
vent représenter que des convergences. Ce raisonne-
ment s’explique par la position basale supposée des
stylophores au sein des échinodermes, et par la pré-
sence d’anneaux emboîtés à la base de leur appendice
articulé (ce type d’organisation est propre aux stylo-
phores).

S’inspirant des travaux de l’anatomiste suédois Gis-
len [22], Jefferies va proposer une interprétation radi-
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calement différente des stylophores et de leur
appendice articulé [30–33]. D’après Jefferies, le
squelette calcitique à microstructure stéréomique ne
représente pas une autapomorphie des échinodermes,
mais de l’ensemble du clade unissant échinodermes et
chordés au sein des deutérostomes [30,31,33,36]. Ce
squelette aurait été conservé chez les échinodermes,
mais perdu chez les chordés. De la même manière, des
branchies étant présentes chez les hémichordés et les
chordés, Jefferies en déduit que l’ancêtre commun des
hémichordés, des échinodermes et des chordés devait
en posséder et, que par conséquent, les branchies ont
été perdues chez les échinodermes [33,36]. Ces
considérations générales vont conduire Jefferies à in-
terpréter les stylophores comme le « chaînon man-
quant » entre échinodermes et chordés. Dès 1967, il
propose le terme de « calcichordés », pour désigner ces
fossiles qui possédent à la fois un squelette calcitique
et, d’après lui, des branchies [18,30,31]. Il considère,
en effet, comme des fentes branchiales une rangée
d’orifices présente sur la face convexe du test de
certains cornutes. Dans ce scénario, l’anatomie interne
des stylophores peut être entièrement reconstruite à
partir d’une comparaison avec les stades larvaires
(« tétards ») de certains chordés actuels (amphioxus et
tuniciers, notamment) [30–33]. Le test et l’appendice
articulé sont interprétés respectivement comme la tête
et la queue de ce chordé primitif [30–33]. Jefferies
considère le sillon médian longitudinal de l’appendice
comme l’empreinte d’une notochorde, qui aboutirait
proximalement à un cerveau particulièrement
développé [30–33]. Les plaques bisériées de
l’appendice sont supposées être associées à des blocs
musculaires et soudées aux ossicules. L’observation de
ces plaques en position ouverte chez de nombreux
spécimens est interprétée comme un artéfact de
fossilisation [33]. A partir du modèle anatomique
qu’il s’est fixé (les chordés, et principalement les tuni-
ciers), Jefferies parvient à reconstituer l’anatomie in-
terne de la tête et de la queue des calcichordés jusque
dans ses moindres détails, ce qui lui permet d’affirmer
avec une certaine suffisance : « The calcichordate
theory, unlike its rivals, explains all the details in a
coherent and logical way. It must therefore be largely
right » [33]. Il convient, toutefois, de souligner deux
points importants : (1) le modèle de Jefferies est entiè-
rement hypothético-déductif, car l’existence de la plu-
part des organes qu’il reconstitue est purement « vir-

tuelle » (aucune trace sur les moules internes des
fossiles) et déduite de son modèle anatomique
[8,17,37,41,54,60,73]; (2) son scénario implique que
les mitrates dérivent des cornutes et que cette transition
soit marquée par une transformation majeure et brutale
de leur anatomie interne [30–36]. D’après Jefferies, le
passage cornutes-mitrates serait caractérisé notam-
ment par (1) le dédoublement de certains organes
(branchies), (2) la perte des parties médiane et distale
de la queue des cornutes et (3) leur remplacement par
de nouvelles parties médiane et distale, identiques
mais à l’envers, chez les mitrates [33,36]. Jefferies
justifie ces modifications majeures en émettant l’hypo-
thèse que les mitrates seraient des « monstres promet-
teurs » issus de parents cornutes. Il décrit, par consé-
quent, la transition cornutes-mitrates comme étant « a
sudden event, happening between one generation and
the next, presumably due to a single important muta-
tion » [35].

En conclusion, les trois interprétations proposées
pour l’appendice articulé semblent plausibles et diffi-
ciles à départager en raison d’une connaissance encore
imparfaite de la radiation initiale des échinodermes, et
en l’absence d’un schéma d’homologies cohérent et
global pour l’ensemble de ce phylum. Les deux pre-
mières interprétations (tige et bras) reposent sur la
comparaison détaillée de l’appendice des stylophores,
avec des extensions de la paroi du corps présentes chez
d’autres échinodermes, actuels et fossiles. La troi-
sième hypothèse (queue) se positionne dans un cadre
conceptuel beaucoup plus large (l’origine des chordés
et des échinodermes), mais elle demeure plus hypothé-
tique, car il n’existe aucun modèle d’organisation com-
parable dans la nature actuelle (un chordé avec un
squelette calcitique). Des trois scénarios envisagés, le
troisième est le moins parcimonieux, à la fois en raison
des modifications anatomiques majeures qu’il impli-
que (transition cornutes-mitrates, avec création d’une
nouvelle queue), mais également vis-à-vis de la strati-
graphie. En effet, d’après Jefferies, les premiers mitra-
tes et les différents groupes de chordés dériveraient
d’un cornute proche de Prokopicystis (Ordovicien
moyen) [36], alors que les découvertes paléontologi-
ques récentes réalisées en Chine suggèrent la présence
de chordés primitifs (sans squelette calcitique) dès le
Cambrien inférieur [63–65], soit environ 75 Ma plus
tôt.
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2.3. L’interprétation des stylophores : validité
des hypothèses

Un parallèle intéressant peut être dressé entre le
problème posé par l’interprétation des stylophores et
de leur appendice articulé, et une autre énigme paléon-
tologique non moins passionnante mais nettement plus
médiatique : la disparition des dinosaures. Dans son
essai Sexe, drogues, catastrophes, Gould [23] présente
trois hypothèses proposées pour la disparition des di-
nosaures. Le premier scénario exposé par Gould sug-
gère que la disparition des dinosaures est corrélée à une
augmentation générale de la température à la fin du
Crétacé. Celle-ci aurait entraîné un accroissement de la
température corporelle des dinosaures et, en particu-
lier, de celle de leurs testicules. Le dépassement d’une
température seuil au-delà de laquelle les testicules ne
peuvent plus fonctionner normalement aurait alors eu
pour effet de « stériliser » les dinosaures mâles et par
conséquent, entraîné la disparition du groupe. La se-
conde hypothèse présentée par Gould établit un lien
entre la multiplication des plantes à fleurs (angiosper-
mes) au cours du Crétacé et la disparition progressive
des dinosaures. Le foie de ces derniers n’aurait pas été
en mesure de supporter certaines substances toxiques
fabriquées par les angiospermes et les dinosaures se-
raient morts d’« overdoses ». Enfin, Gould évoque une
troisième hypothèse, très à la mode depuis de nom-
breuses années : celle d’un impact météoritique, à
l’origine d’un « hiver nucléaire » prolongé, qui aurait
été fatal aux dinosaures, mais aussi à d’autres groupes
d’organismes (rudistes, ammonites...). Après l’exposé
de ces trois scénarios tous plausibles, Gould démontre
que deux d’entre eux (les testicules et l’overdose) ne
représentent pas des hypothèses scientifiques, mais de
vaines spéculations, en raison de leur caractère invéri-
fiable : « le fonctionnement de la science repose sur le
caractère vérifiable des hypothèses que l’on propose »
[23]. Le scénario de l’impact météroritique représente
quant à lui une hypothèse scientifique, car il peut être
testé. Si collision il y a eu, elle a dû laisser des traces
tangibles (couche d’iridium, cratère...), dont l’analyse
permettra de valider ou de réfuter l’hypothèse initiale.
La différence entre spéculation stérile et hypothèse
scientifique soulignée par Gould est donc fondamen-
tale et elle permet de reconsidérer sous un jour nou-
veau le problème de l’interprétation des stylophores.

Si l’on applique la réflexion de Gould aux stylopho-
res, on constate que les deux premières interprétations

proposées pour leur appendice articulé (tige et bras)
représentent de toute évidence des hypothèses scienti-
fiques, car elles reposent sur l’observation directe des
fossiles et leur comparaison avec d’autres échinoder-
mes possédant des structures comparables. Ces deux
hypothèses peuvent être testées très simplement. Si les
plaques bisériées étaient soudées aux ossicules et for-
maient avec ceux-ci une structure hermétiquement
close, délimitant une lumière centrale, il ne ferait alors
aucun doute que l’appendice des stylophores est une
tige [40,55,60]. Au contraire, si les plaques étaient
mobiles, il serait alors probable que l’appendice cor-
responde à un bras nourricier [48,71,74]. La troisième
interprétation de l’anatomie des stylophores et de leur
appendice articulé repose sur une brillante construc-
tion intellectuelle, parfaitement auto-cohérente, mais
absolument impossible à vérifier, à moins d’admettre a
priori la validité du modèle : « parsimony cannot test
the calcichordate theory unless these five characters
[notochorde, cerveau, pharynx, cordon nerveux dorsal,
glande neurale], and hence the calcichordate interpre-
tation of the anatomy, are accepted » [12]. Comme le
reconnaît Jefferies, la reconstruction des parties molles
qu’il propose est entièrement virtuelle et déduite de la
comparaison avec un modèle anatomique (les larves de
tuniciers) : « our interpretations are based on soft parts,
which cannot be observed directly » [35]. Si toutes les
(nombreuses) tentatives de réfutation de la théorie des
calcichordés ont échoué, cela ne résulte, ni de la fai-
blesse des arguments de leurs auteurs, ni de la force (ou
de l’exactitude) du modèle de Jefferies. Cet échec
s’explique par le caractère invérifiable, auto-verrouillé
du scénario de Jefferies, qui ne constitue donc pas une
hypothèse scientifique, mais appartient, par consé-
quent, au domaine de la pure spéculation. L’exemple
des calcichordés rappelle celui des testicules de dino-
saures, et la conclusion des auteurs de ce scénario
pourrait parfaitement s’appliquer au modèle de Jeffe-
ries : « Il est difficile de proposer un argument quelcon-
que à l’encontre de cette hypothèse » [23]. L’aspect
purement spéculatif, non scientifique de la théorie des
calcichordés ne présage en rien de son caractère exact
ou erroné, mais résulte uniquement du fait qu’elle ne
peut être testée objectivement. Il n’existe, en effet,
dans la nature actuelle aucun chordé possédant un
squelette calcitique, et il est donc impossible de savoir
si les reconstitutions anatomiques proposées par Jeffe-
ries sont valables ou non.
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2.4. Appendice et EAT

À la fin des années 1990 a été developpé un modèle
permettant d’identifier, pour la première fois, les ho-
mologies de la paroi du corps au sein des différentes
classes d’échinodermes. Ce modèle, désigné Extraxial
Axial Theory (EAT) a été établi à partir d’arguments
basés sur l’embryologie et l’anatomie comparée
[14–16,46,47]. L’EAT démontre que la paroi du corps
de tous les échinodermes est constituée de deux com-
posantes principales, désignées axiale et extraxiale,
d’origines embryonnaires différentes [14,15]. La ré-
gion axiale, héritée du rudiment, est toujours associée à
la bouche et au système aquifère. Au cours du dévelop-
pement, les éléments axiaux apparaissent à l’extrémité
terminale de zones de croissance généralement radiai-
res à partir de la bouche, selon une règle bien détermi-
née (l’OPR ou Ocular Plate Rule). Il en résulte une
disposition très ordonnée des éléments axiaux, typi-
quement organisés en colonnes de plaques bisériées et
alternantes [14–16,47]. La région extraxiale, d’origine
larvaire, forme le reste de la paroi du corps. Au cours
de la croissance, les nouveaux éléments extraxiaux
peuvent se former n’importe où, d’où une disposition
isotrope des plaques, au moins chez les formes les plus
primitives. La région extraxiale peut être subdivisée en
deux sous-régions, désignées extraxiale perforée (as-
sociée à divers orifices, dont l’anus) et extraxiale im-
perforée (simple paroi du corps) [14–16,47]. L’organi-
sation des échinodermes est donc fondamentalement
linéaire et résulte de la juxtaposition de trois compo-
santes principales (axiale, extraxiale perforée et ex-
traxiale imperforée) [15–16]. L’EAT démontre que la
symétrie radiale d’ordre cinq ne représente pas une
autapomorphie des échinodermes, mais qu’il s’agit
d’une caractéristique secondaire, liée à la seule région
axiale. Par conséquent, la symétrie pentaradiée est évi-
dente lorsque la composante axiale domine (oursins),
et réduite ou absente lorsque la composante extraxiale
l’emporte (éocrinoïdes) [15,16,46,47]. L’EAT a égale-
ment permis de mettre en évidence l’existence de trois
grands types d’extensions de la paroi du corps chez les
échinodermes [17] : (1) les brachioles, constitués ex-
clusivement d’éléments axiaux (cystoïdes, blastoï-
des) ; (2) les bras, associant des éléments axiaux et
extraxiaux (crinoïdes, étoiles de mer) ; (3) les tiges,
résultant d’un pincement de la région extraxiale imper-
forée (blastoïdes, crinoïdes, éocrinoïdes).

Le modèle EAT fournit un modèle explicatif global
et cohérent, permettant de comparer directement entre
elles les morphologies des différentes classes d’échi-
nodermes, et d’identifier des homologies de la paroi du
corps à l’échelle du phylum. Il représente par consé-
quent une avancée conceptuelle considérable qui per-
met de tester les deux hypothèses scientifiques concer-
nant la nature de l’appendice articulé des stylophores
[5,17]. L’application de l’EAT démontre que cet ap-
pendice représente une structure fonctionnelle, anato-
miquement composite, qui associe : (1) une extension
de la thèque, comparable au tegmen des crinoïdes
(partie proximale) et (2) un bras, homologue de celui
des crinoïdes, des étoiles de mer et des ophiures (par-
ties médiane et distale) [17]. L’EAT valide donc l’inter-
prétation proposée par Ubaghs [71], mais il suggère
également que les stylophores sont des échinodermes
relativement dérivés, apparentés aux crinoïdes (pos-
session d’un bras) [17]. L’absence de symétrie penta-
radiée chez les stylophores, tout comme l’aplatisse-
ment de leur test, résultent probablement de leur mode
de vie épibenthique vagile [17,19].

3. Un spécimen anormal chez le mitrate
Mitrocystites mitra

3.1. Introduction

De nombreuses études portant sur différents grou-
pes d’échinodermes actuels et fossiles soulignent la
grande plasticité phénotypique de ces organismes, et
l’influence majeure des conditions environnementales
(hydrodynamisme, qualité de l’eau, nourriture...) sur la
morphologie du test [2,9,13,20,43,44,57]. Outre les
conditions du milieu, divers facteurs biotiques (épi-
biontes, parasites, prédateurs, maladies) peuvent en-
traîner l’apparition et le développement de déforma-
tions plus ou moins sévères du squelette chez les
échinodermes [21,38,45,62]. D’autres malformations
ou morphologies anormales résultent par contre d’alté-
rations du développement ontogénétique : étoiles de
mer possédant des bras surnuméraires, anomalies dans
le nombre ou la disposition des plaques chez les our-
sins [38,47]. Peu d’exemples de telles anomalies du
développement ont été documentés chez les stylopho-
res [36,58,59]. Le cas le plus connu concerne le mitrate
Peltocystis cornuta, de l’Ordovicien inférieur de la
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Montagne noire, dont plusieurs spécimens témoignent
d’une altération ontogénétique mineure bénigne,
connue sous le nom de situs inversus [58,59,68,72].
Les individus présentant cette anomalie possèdent un
test dont toutes les plaques sont rigoureusement iden-
tiques à celle d’un spécimen « normal », mais inversées
gauche-droite : les plaques formant le bord gauche du
test sont à droite et vice-versa (Fig. 2). Il est intéressant
de souligner que cette anomalie concerne des éléments
extraxiaux chez Peltocystis (les plaques du test), alors
que la plupart des autres cas connus de situs inversus
chez les échinodermes intéressent la composante
axiale, comme par exemple les ambulacres de
l’édrioastéroïde Krama devonica [68] ou les plaques
du test de l’oursin Echinus miliaris [49]. Les deux
autres cas de morphologies anormales décrits chez des
mitrates concernent des anomalies dans la disposition
et la morphologie de plaques de la face convexe (supé-
rieure) du test, résultant soit de l’absence d’une plaque
(Placocystites forbesianus) [59], soit de l’existence
d’un élément surnuméraire (Ateleocystites huxleyi)
[59,75]. L’examen des types et figurés de stylophores
conservés au Muséum National de Prague a permis
d’observer une face inférieure anormale chez un spéci-
men du mitrate Mitrocystites mitra de l’Ordovicien
moyen de Bohême, qui est décrite ci-dessous. Les
échantillons illustrés ou mentionnés dans cet article
sont conservés dans les collections suivantes : British
Museum (Natural History), Londres (BMNH); Na-
rodni Museum, Prague (NMP) ; Université de Mont-
pellier (UM).

3.2. Anatomie et variabilité intraspécifique chez
Mitrocystites mitra

Mitrocystites mitra est l’un des mitrates les plus
abondants et les plus étudiés de l’Ordovicien moyen de
Bohême (formations de Sarka et Dobrotiva) [3,7,29–
31,33,51]. La face inférieure de son test est constituée
de 18 plaques, dont 13 sont en position marginale et
5 en position centrale (Figs. 3A–C, 4C). La morpholo-
gie, la taille relative et les relations mutuelles de ces
18 éléments diffèrent extrêmement peu d’un individu à
l’autre; par contre, la forme globale du test montre une
certaine variabilité (Fig. 3A–C). Cette variabilité in-
traspécifique a été remarquée par Barrande [3], qui l’a
illustrée au travers d’une abondante série-type compre-
nant 22 individus (dont 4 appartiennent toutefois à un

Fig. 2. Face inférieure du test, côté interne, du mitrate Peltocystis
cornuta (Stylophora), formation de Saint-Chinian (Ordovicien infé-
rieur), Montagne noire (Languedoc). A, lectotype UM 455. B, spé-
cimen anormal (situs inversus), collection Villebrun (université de
Montpellier).
Fig. 2. Lower thecal surface, in internal aspect, of the mitrate Pelto-
cystis cornuta (Stylophora), Saint-Chinian Formation (Lower Ordo-
vician), Montagne Noire (Languedoc, France). A, lectotype UM
455. B, abnormal specimen (situs inversus), Villebrun collection
(University of Montpellier, France).
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genre proche, Promitrocystites barrandei). Par la
suite, Chauvel [7] a décrit cinq variétés au sein de
l’espèce M. mitra, qu’il différencie à partir de leur
taille et de la morphologie des contours du test. Il
distingue ainsi les variétés dobrotivaensis (allongée et
au bord postérieur arrondi), hanusi (subrectangulaire
et au bord postérieur légèrement concave), klouceki
(étroite, avec des flancs subparallèles et rectilignes),
mitra (globuleuse et aussi longue que large), et major

(de grande taille). Les variétés identifiées par Chauvel
sont relativement difficiles à distinguer en pratique, en
raison d’un grand nombre de formes intermédiaires. Il
est important de souligner que, quelle que soit la taille
ou la morphologie du contour du test (allongée, globu-
leuse ou rectangulaire), les proportions relatives et les
relations mutuelles entre plaques demeurent pratique-
ment inchangées. Dans tous les cas, par exemple, la
marginale PP2 est un petit élément subrectangulaire,

Fig. 3. Face inférieure du test, côté externe, du mitrate Mitrocystites mitra (Stylophora), Ordovicien moyen, Bohême. Contours des plaques
dessinés à la chambre claire. A, syntype NMP L9270, formation de Sarka. B, syntype NMP L9297, formation de Dobrotiva. C. BMNH E16062,
formation de Sarka. D, spécimen anormal à 14 marginales, NMP L8981, formation de Dobrotiva.
Fig. 3. Lower thecal surface, in external aspect, of the mitrate Mitrocystites mitra (Stylophora), Middle Ordovician, Bohemia. Camera-lucida
drawings of plate outlines. A, syntype NMP L9270, Sarka Formation. B, syntype NMP L9297, Dobrotiva Formation. C. BMNH E16062, Sarka
Formation. D, abnormal specimen with 14 marginals, NMP L8981, Dobrotiva Formation.

518 B. Lefebvre / C. R. Palevol 2 (2003) 509–522



articulé à PP1, I′3 et M′5, et la centrale I′3 correspond à
une petite plaque pentagonale suturée à Z, I′2, M′5, PP2

et PP1 (Figs. 3A-C, 4C).

3.3. Description du spécimen NMP L8981

Le spécimen NMP L8981 a été originellement dé-
crit et figuré par Chauvel [7 (pl. 7, Fig. 4)] comme
Mitrocystites mitra hanusi. Il correspond à l’empreinte
d’une face inférieure de test, conservée dans une
concrétion provenant de la localité de Sarka (Prague),
formation de Dobrotiva (Ordovicien moyen; Figs. 3D,
4A,B). Le test de NMP L8981 est à peu près aussi long
(L = 23 mm) que large (l = 19 mm), et sa morphologie
évoque davantage celle de la « variété mitra » que celle
de la « variété hanusi » : aspect globuleux, aux flancs
arrondis et au bord postérieur rectiligne à légèrement
concave. La face inférieure de NMP L8981 est consti-
tuée de 18 plaques, dont 14 sont en position marginale
et 4 en position centrale. Cette disposition diffère de
celle des individus « normaux » de M. mitra, qui
possèdent 13 marginales et 5 centrales. Le nombre
anormalement élevé de marginales chez NMP L8981
résulte de l’insertion de la centrale I′3 dans le cadre
marginal du test, entre PP2 et M′5 (Figs. 3D, 4A,B).
Cette insertion résulte probablement de l’extension
anormale de deux plaques du bord postérieur du test :
PP1 et PP2. Le fort accroissement de taille de ces deux
marginales et l’insertion de I′3 dans le cadre marginal
entraînent un décalage vers l’avant de l’ensemble des

plaques formant les bords latéraux du test. Il est à noter
que l’accroissement de taille de PP1 et PP2 s’effectue
aux dépens d’autres plaques, dont la taille relative est
anormalement réduite : les deux marginales les plus
antérieures (M1 et M′1) et celles immédiatement en
avant de PP1 et PP2 (respectivement G et D). Par
contre, la taille relative des plaques formant les flancs
gauche (M′2, M′2, M′4) et droit (M2, M3, M4), ainsi que
celle de la plupart des centrales (I1, Z, I′1 et I′2) demeu-
rent inchangées. La déformation induite par l’allomé-
trie de croissance des deux éléments postérieurs est
donc localisée et s’exprime aux dépens de certaines
zones du test. Une autre conséquence du développe-
ment anormal de PP2 est l’extension de cette plaque
jusqu’au bord postérieur de Z, ce qui a pour effet
d’éjecter I′3 vers l’arrière, le long de la suture entre PP2

et M′5. Ces mouvements relatifs perturbent les rela-
tions mutuelles entre plaques (PP2 n’est plus en contact
avec M′5, et I′3 n’est plus suturée à PP1) et altèrent
profondément la morphologie de I′3. L’analogie avec
les bulles de savon proposée par Raup [56] pour illus-
trer les contraintes existant entre les plaques d’un test
d’échinoderme trouve ici toute sa valeur (Figs. 3D,
4A,B).

3.4. Discussion

Le spécimen NMP L8981 illustre parfaitement l’in-
teraction complexe entre éléments d’une mosaïque de
plaques : la moindre allométrie locale, même mineure,

Fig. 4. Face inférieure du test, côté externe, du mitrate Mitrocystites mitra (Stylophora), Ordovicien moyen, Bohême. A–B, spécimen anormal,
NMP L8981, formation de Dobrotiva. A, vue générale de la face inférieure. B, vue détaillée de la région postérieure. C, BMNH E16062,
formation de Sarka.
Fig. 4. Lower thecal surface, in external aspect, of the mitrate Mitrocystites mitra (Stylophora), Middle Ordovician, Bohemia. A-B, abnormal
specimen, NMP L8981, Dobrotiva Formation. A, general aspect of theca. B, posterior region. C, BMNH E16062, Sarka Formation.
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se traduit aussitôt par une perturbation de la géométrie
de l’ensemble. Outre l’intérêt souvent anecdotique que
présente toujours une morphologie atypique, NMP
L8981 nous renseigne aussi probablement sur les mé-
canismes évolutifs intervenant au sein des Mitrocysti-
tida primitifs. Ces mitrates sont en effet caractérisés
par un accroissement régulier du nombre de plaques en
position marginale [42] : initialement 11 chez Ovocar-
pus, puis 12 chez Aspidocarpus (insertion de PP1 entre
G et M′5), et enfin 13 chez Mitrocystites (insertion de
PP2 entre PP1 et M′5). Deux points méritent d’être
soulignés : (1) les marginales PP1 et PP2 des Mitrocys-
titida sont d’anciennes plaques centrales [42]; (2) l’in-
sertion de ces éléments surnuméraires dans le cadre
marginal s’est effectuée dans les deux cas le long du
bord droit de M’5 [42]. Il est intéressant de remarquer
que la morphologie anormale de NMP L8981 obéit à la
même logique : son test à 14 marginales résulte de
l’insertion d’une plaque initialement centrale dans le
cadre marginal, le long du bord droit de M′5. Le fait
que des centrales aient été injectées dans le cadre
marginal, indépendamment, à trois reprises au même
endroit (bord droit de M′5) au cours de l’histoire des
Mitrocystitida, suggère l’existence de contraintes
moindres dans cette zone du test. Il est intéressant de
remarquer que c’est également dans cette même région
postérieure du test située entre D et G, et en contact
avec l’ouverture anale, qu’apparaissent des plaques
surnuméraires chez certains cornutes, comme par
exemple Amygdalotheca griffei.
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