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Résumé

Le sous-phylum Blastozoa est un des groupes d’échinodermes les plus diversifiés (dix classes) au début du Paléozoique. Apres
révision critique de leur squelette, leurs morphologies en apparence trés variées sont en fait homogenes. Leur diversité montre
deux pics (Drumien, Sandbien) liés par un événement de fortes apparitions génériques au Cambrien supérieur-Ordovicien inférieur.
Les blastozoaires montrent un fort endémisme au Cambrien et un important provincialisme a 1’Ordovicien inférieur et moyen. Ils
deviennent cosmopolites a 1’Ordovicien supérieur, par plusieurs événements migratoires. Ils sont restreints a la Laurentia et a Baltica
au Silurien inférieur. Pour citer cet article : E. Nardin et al., C. R. Palevol 8 (2009).
© 2008 Académie des sciences. Publié par Elsevier Masson SAS. Tous droits réservés.

Abstract

Early Paleozoic diversification of echinoderms: The example of blastozoans. The subphylum Blastozoa is the most abundant
and among the most diversified of echinoderm groups during the Early Paleozoic. Reappraisal of their highly diverse anatomies
suggests that their superficially incomparable morphologies are actually relatively homogeneous among the major blastozoan
clades. Their generic diversity shows two peaks (Drumian, Sandbian), linked by a single origination event during the Cambrian-
Lower Ordovician interval. During the lower Middle Ordovician, blastozoans were distributed in distinct provinces, but became
progressively more cosmopolitan during the Upper Ordovician. After the Late Ordovician crisis event, blastozoans were restricted
to the Laurentian and the Baltic margins. 7o cite this article: E. Nardin et al., C. R. Palevol 8 (2009).
© 2008 Académie des sciences. Publié par Elsevier Masson SAS. Tous droits réserves.

Mots clés : Echinodermata ; Blastozoa ; Paléozoique ; Evolution ; Phylogenese ; EAT

Keywords: Echinodermata; Blastozoa; Paleozoic; Evolution; Phylogeny; EAT

Abridged English version

Much of our detailed knowledge of echinoderms is
* Auteur correspondant. based primarily on the examination of a few res?ent
Adresse e-mail : elnardin@gmail.com (E. Nardin). groups (e.g., sea urchins, starfishes). However, echino-

1631-0683/$ — see front matter © 2008 Académie des sciences. Publié par Elsevier Masson SAS. Tous droits réservés.
doi:10.1016/j.crpv.2008.09.004


mailto:elnardin@gmail.com
dx.doi.org/10.1016/j.crpv.2008.09.004

180 E. Nardin et al. / C. R. Palevol 8 (2009) 179-188

derms were extremely diverse during the Early Paleozoic
(approximately 20 major clades have been named from
this period). The extraordinary disparity of early echi-
noderms makes it difficult to identify unambiguous sets
of somatic homologies and to build robust, phylum-
level phylogenies. The affinities of several groups remain
contentious. Cinctans, ctenocystoids, and solutes have
been considered blastozoans [7], homalozoans [28],
and even as primitive deuterostomes [11]. This situa-
tion stems from difficulties in recognition of skeletal
homologies among all echinoderms. The subphylum
Blastozoa is one of the most complex groups within
echinoderms, with at least 10 nominal classes contai-
ning 360 genera. The goal of this paper is to examine
blastozoan morphological disparity and diversity pat-
terns in the context of their diversification during the
Early Paleozoic.

The Extraxial-Axial Theory (EAT) identifies two
main parts within the body wall of all echinoderms [6].
The axial region is associated with the water vascular
system, mouth, and ambulacral rays (Fig. 1C-D). The
extraxial region forms the rest of the body wall and
incorporates several kinds of orifices (anus, gonopores,
hydropores, respiratory structures).

The blastozoan skeleton is subdivided into three parts:

brachioles are essentially homogeneous among the
different groups and relatively stable in shape through
time (Fig. 2). Blastozoan clades show a high disparity
in the number of brachioles (Figs. 2 and 3). These
food-gathering appendages are part of the axial part.
Certain eocrinoids and paracrinoids have developed
pseudo-uniserial brachioles (Fig. 2B). Three genera
possess spiralled brachioles (Fig. 2E) [18]. The plates
covering the food grooves (cover plates) are usually
biserial, triangular plates except in cinctans in which
they are irregularly arranged [32]. In pleurocystitid
rhombiferans, parablastoids, and blastoids, there are
three or four series of plates [28];

the blastozoan body wall is generally composed of
adjacent and tesselate plates made of perforate extra-
xial elements that can show different organisations
(Figs. 2A, 3A-C, and E-F). This region contains the
periproct, hydropores, gonopores, and the respiratory
structures. An exception is the primitive blastozoans,
in which the body wall is separated into two distinct
parts. The oral part is composed of tesselate plates of
perforate extraxial origin whereas the aboral part is
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Fig. 1. Dessins a la chambre claire et interprétation selon 'EAT de la morphologie globale (A-B) et de la surface orale (C-D) d’un spécimen
adulte de Macrocystella bohemica, rhombifere glyptocystitidé, Ordovicien inférieur, Maroc (ML20-268933). Afg : sillon nourricier ; Afp : plaque
de plancher ambulacraire ; Br: brachiole ; g : gonopore ; h: hydropore ; O : plaque orale ; Or : ornementation ; Pe : périprocte ; St: tige ; Th: theque ;
AR : région axiale ; PER : région extraxiale perforée ; IER : région extraxiale imperforée.

Fig. 1. Camera lucida and interpretative drawings of the side (A-B) and oral surface (C-D) of an adult specimen of Macrocystella bohemica, glyp-
tocystitid rhombiferan, Lower Ordovician, Anti-Atlas, Morocco (ML20-268933). Afg: food groove; Afp: ambulacral flooring plate; Br: brachiole;
g: gonopore; h: hydropore; O: oral plate; Or: ornamentation; Pe: periproct; St: stem; Th: theca; AR: axial region; PER: perforate extraxial region;

IER: imperforate extraxial region.
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Fig. 2. Morphologie des brachioles chez les blastozoaires [28].
A brachiole bisérié et droit de Kinzercystis durhami, éocrinoide
Iépidocystidé, Cambrien inférieur, Etats—Unis; B : brachiole pseudo-
uniséri€ de Rhipidocystis sp., éocrinoide rhipidocystidé, Ordovicien
moyen, Russie; C: brachiole torsadé de Gogia spiralis, éocrinoide
gogiidé, Cambrien moyen, Etats-Unis ; D : brachiole avec double série
de plaques de couverture de Costatoblastus, blastoide, Carbonifere
inférieur, Etats-Unis.

Fig. 2. Brachiolar morphologies in blastozoans [28]. A: Straight and
biserial brachiole of Kinzercystis durhami, lepidocystid eocrinoid,
Lower Cambrian, USA; B: Pseudo-uniserial brachiole of Rhipidocystis
sp., rhipidocystid eocrinoid, Middle Ordovician, Russia; C: Spiralled
brachiole of Gogia spiralis, gogiid eocrinoid, Middle Cambrian, USA;

D: Double cover plate series on a brachiole of Costatoblastus, blastoid,
Lower Carboniferous, USA.
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composed of several imbricate plates of imperforate
extraxial skeleton. This structure, the calyx, is reco-
gnizable in most of the primitive echinoderms, such as
camptostromatoids, basal crinoids, and edrioasteroids
[10,16,31];

o the blastozoan skeleton also includes a stem, gene-
rally composed of imbricate or tesselate plates made
from imperforate extraxial skeleton [contrarily to 4]
(Fig.2A-B). A few blastozoan groups have a multime-
ric stem or a stele (Fig. 3A and C-D) whereas most of
the derived ones possess a holomeric structure (Figs.
2A, 3B).

The Blastozoa and Crinoidea represent the most abun-
dant and diversified echinoderm groups during the Early

Paleozoic. Cambrian diversity of blastozoans is one third
that of the Ordovician (Fig. 4). There is only one diver-
sity peak during the Middle Cambrian (Drumian) when
blastozoans are represented by cinctans, ctenocystoids,
eocrinoids, and solutes. The generic diversity increases
during the Lower-Middle Ordovician to reach a peak
during the Upper Sandbian (Fig. 4). At that time, blasto-
zoans are mainly composed of diploporans, eocrinoids,
rhombiferans, and solutes. Ensuing diversity decreases
in correspondence with the mass extinction of the Late
Ordovician. Four major groups survive into the Lower-
Middle Silurian: blastoids, diploporans, rhombiferans,
and solutes. Fluctuations in rates of origination and
extinction suggest that the rise in Ordovician diversity
might be due to the major origination event initiated
during the Late Cambrian (Fig. 4). The paleogeogra-
phic distribution of the blastozoan genera (range size
and regional diversity) could have affected global fluc-
tuations in diversity. The Cambrian blastozoan genera
have reduced ranges, and are localized on the Lauren-
tian and peri-Gondwanan margins. During the Lower
Ordovician, the diversity increases in high (northwestern
Gondwana) and intermediate (Baltica) latitude regions
whereas it stays at a low level in the low latitude regions
(eastern Gondwana, Laurentia) (Fig. 5). Genera have
wide geographic ranges perhaps due to the progres-
sive immersion of continental platforms and continental
drift [1,5,23]. The distribution of the Middle Ordovician
genera indicates high provinciality. As a clade, blas-
tozoan genera become cosmopolitan during the Upper
Ordovician, with faunal migrations among all geogra-
phic regions. Diversity begins to decrease in Baltica and
Laurentia, probably due to an intense volcanism and the
Taconic orogeny [24]. After the Late Ordovician crisis,
the generic diversity and the geographic ranges remain
reduced (Fig. 5). Recovery is restricted to the Laurentian
margins, probably because of the equatorial position of
the paleocontinent [1,2,23].

1. Introduction

Les échinodermes nous sont surtout familiers via les
oursins ou les étoiles de mer. Néanmoins, cet embran-
chement est riche de 25 classes, dont une vingtaine sont
exclusivement paléozoiques. Ces échinodermes éteints
du Paléozoique témoignent d’une diversité de formes,
d’architectures, de plans d’organisation exceptionnelle,
diversité qui se retrouve dans la complexité des clas-
sifications proposées pour en rendre compte. Bien que
depuis 40ans, nos connaissances sur la biologie et
la phylogenese des échinodermes aient considérable-
ment progressé [8-10,12,17,26-28,31], les relations de
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Fig. 3. Dessins a la chambre claire illustrant la disparité au sein des blastozoaires. A : Gogia granulosa, éocrinoide gogiidé, Cambrien moyen,
Etats-Unis (UU 1010p) ; B : Balantiocystis sp., éocrinoide ascocystitidé, Ordovicien inférieur, Maroc (MHNN.P.045561) ; C : Dendrocystites sedg-
wicki, solute, Ordovicien supérieur, République tcheque (NHMW 1894/0010/0035) ; D : Kinzercystis durhami, éocrinoide 1épidocystidé, Cambrien
inférieur, Btats-Unis (MCZ 581); E: Glyptosphaerites sp., diploporite sphaeronitidé, Ordovicien moyen, Russie (IGR 16801); F: Corylocrinus
europaeus, thombifere hémicosmitidé, Ordovicien supérieur, France (CE1). Les abréviations sont sur la Fig. 2, excepté : Caps : capsule aborale ;
Dc : disque calycinal ; dp : diplopore ; ep : épispire ; HSt: tige holomérique ; MSt : tige mutlimérique ; PS : stéle ; rh: thombe ; Teg : tegmen.

Fig. 3. Camera lucida drawings illustrating disparity within blastozoans. A: Gogia granulosa, gogiid eocrinoid, Middle Cambrian, USA (UU1010p);
B: Balantiocystis sp., ascocystitid eocrinoid, Lower Ordovician, Morocco (MHNN.P.045561); C: Dendrocystites sedgwicki, solute, Upper Ordovi-
cian, Bohemia (NHMW 1894/0010/0035); D: Kinzercystis durhami, lepidocystid eocrinoid, Lower Cambrian, USA (MCZ581); E: Glyptosphaerites
sp., sphaeronitid diploporan, Middle Ordovician, Russia (IGR 16801); F: Corylocrinus europaeus, hemicosmitid rhombiferan, Upper Ordovician,
France (CE1). Abbreviations as for Fig. 2 except: Caps: aboral cup; Dc: calycinal disc; dp: diplopore; ep: epispire; HSt: holomeric stem; MSt:
multimeric stem; PS: stele; rh: thomb; Teg: tegmen.

parenté entre les clades majeurs restent encore mécon-
nues et controversées [12]. L’interprétation de leurs

lozoaires reste controversée, comme 1’appartenance de
certaines classes (cinctas, cténocystoides, solutes) aux

anatomies, distinctes de celles des classes actuelles, est
particulierement délicate et les divergences de point de
vue traduisent la perplexité des paléontologues devant
des animaux souvent bizarres. Par exemple, les stylo-
phores (Cornuta, Mitrata), sont considérés comme des
échinodermes primitifs aberrants, proches des hémi-
chordés [3,27], des échinodermes dérivés, apparentés
aux crinoides [6,7,30] ou des chordés primitifs [11]. La
validité de groupes tels que les blastozoaires ou les homa-

blastozoaires, aux homalozoaires [29,30] ou aux deu-
térostomes primitifs [11]. Ce véritable imbroglio, lié¢ a
I’absence d’un schéma d’homologies applicable a tous
les échinodermes, est & I’origine d’une profusion de
termes descriptifs propres a chaque classe, obscurcis-
sant encore ’identification d’homologies entre celles-ci
[3,8,14,17,28,29].

Dans ce contexte, le sous-phylum des blastozoaires
montre sans doute les plus grandes complexités et
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Fig.4. Courbes de larichesse générique normalisée, du taux de renouvellement générique, des taux d’apparition et d’extinction chez les blastozoaires
pendant le Paléozoique inférieur. Les barres d’erreur représentent les intervalles de confiance a 95 %, calculées a partir d’une procédure de bootstrap
a 1000 réplications. Ae : Aéronien ; Dap : Dapingien ; Darriwil : Darriwillien ; G : Guzhangirn ; H: Hirnantien ; Rd : Rhuddanien ; Sand : Sandbien ;

Ter: Terreneuvien ; Tremadoc : Trémadocien.

Fig. 4. Fluctuations in normalized generic diversity, turnover, extinction, and origination rates through the Early Paleozoic. Error bars represent the
95% confidence interval. Ae: Aeronian; Dap : Dapingian; Darriwil: Darriwillian; G: Guzhangian; Sand: Sandbien; H: Hirnantian; Rd: Rhuddanian;

Ter: Terreneuvian; Tremadoc: Tremadocian.

diversité de plans anatomiques pourtant réunis par le
partage d’une caractéristique majeure, des appendices
nourriciers spécifiques nommés « brachioles ». En effet,
ce sous-phylum contient a ce jour environ 360 genres
répartis en dix classes (Blastoidea, Cincta, Coronoidea,
Ctenocystoidea, Diploporita, Eocrinoidea, Parablastoi-
dea, Paracrinoidea, Rhombifera, Soluta) [17]. Nous nous
proposons ici d’explorer quelques-uns des aspects du
début de leur radiation du Cambrien au Silurien (entre
-540 et 416 Ma). Nous centrerons nos propos sur les
modalités d’expression de trois caracteres fondamentaux
des blastozoaires qui témoignent des grands événements
évolutifs ayant jalonné leur histoire : les brachioles, le
corps s.s. (calice, theque . . .) et les appendices de fixation
(tiges, steles . ..). Mais avant d’entrer dans le détail de

ces caracteres et de leur diversification, il est nécessaire
de donner un cadre unique et homogene dans lequel les
homologies anatomiques pourront étre rigoureusement
étayées.

2. Morphologie des blastozoaires
2.1. Le cadre de ’EAT

L’émergence du modele extraxial-axial (Extraxial-
Axial Theory [EAT]) propose un schéma d’homologies
unique des tests d’échinodermes, a partir d’arguments
embryologiques et génétiques [6,7,15]. Ce modele per-
met ainsi de fonder les comparaisons anatomiques sur
des arguments tirés de 1’origine des structures et non
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Fig. 5. Evolution de I’extension géographique des genres et courbes de la diversité générique normalisée pour les faunes de chaque unité géographique
distinguée (Baltica, Gondwana oriental et septentrional, Laurentia). Les barres d’erreur représentent les intervalles de confiance a 95 %, calculées a
partir d’une procédure de bootstrap a 1000 réplications. Les abréviations sont sur la Fig. 4.

Fig. 5. Changes in geographic range for each period of generic origination and fluctuations in generic diversity for each geographic region (Baltica,
Eastern and Northern Gondwana, Laurentia). Error bars represent the 95% confidence interval. Abbreviations as for Fig. 4.

plus de leur simple position sujette a des convergences
trompeuses (pour plus de détail, voir le chapitre consacré
aux oursins dans ce méme volume).

La réinterprétation des morphologies a 1’aide du
modele extraxial-axial (EAT) [6-8,16,18] a entrainé une
réévalution critique des caracteres utilisés précédem-
ment et la définition de plusieurs nouveaux caracteres. Le
modele EAT a permis de mettre en évidence que le sque-
lette de tous les échinodermes pouvait €tre subdivisé en
deux régions principales d’origines distinctes. La région
axiale, associée au systeme aquifére et au rudiment,
influence directement la symétrie du squelette [22]. La
région extraxiale a pour origine la partie dérivée de la
larve. Elle est subdivisée en deux sous-parties (Fig. 1):
la région extraxiale perforée qui contient les orifices
du test et la région extraxiale imperforée. La disparité

morphologique de tous les échinodermes est fortement
liée aux variations de proportions des différents sque-
lettes, autant qu’a la topologie de leurs systemes de
plaques [17]. Selon I’EAT, la région axiale a organisa-
tion bisériée, est limitée au systéme ambulacraire et a ses
extensions (plaques de plancher des sillons nourriciers,
plaques de couverture et brachioles) (Fig. 1 B et D). La
région extraxiale perforée forme la paroi de la theque des
cystoides, qui englobe les orifices primaires (Fig. 1B).
La région extraxiale imperforée constitue la partie abo-
rale de 1’organisme (Camptostroma, édrioastéroides), et
peut s’étirer secondairement en une structure pédon-
culaire (blastozoaires, crinoides) (Fig. 1B). Le modele
EAT offre une clé de lecture de la nature des plaques et
de compréhension de la morphologie des échinodermes
paléozoiques.
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2.2. Les brachioles

Les brachioles présentent une morphologie relati-
vement stable dans le temps et homogene entre les
différentes classes de blastozoaires (Fig. 2). La pos-
session de brachioles est d’ailleurs la caractéristique
principale du clade des blastozoaires [28]. Ces appen-
dices nourriciers sont fondamentalement bisériés et
droits, et clairement distincts des visceres (Fig. 2A-D).
Leurs deux séries de plaques alternantes sont sous-
jacentes au sillon convoyeur des particules alimentaires,
qui est protégé par des plaques de couverture. Selon
I’EAT, tout ce systeme appartient a la région axiale.

Il existe quelques exceptions a 1’organisation stable
des brachioles. Seuls quelques genres d’éocrinoides et de
paracrinoides ont développé des brachioles dit pseudo-
unisériés (Fig. 2B). Ces appendices sont formés par deux
séries de plaques non alternes. A ajouter 2 cette excep-
tion, deux genres d’éocrinoides et un de rhombiferes
qui posseédent des brachioles torsadés (Fig. 2E). Cette
adaptation favoriserait la remise en suspension des par-
ticules alimentaires posées sur le fond par la possibilité
de créer de petits tourbillons. Elle permettrait également
d’augmenter la surface de collecte de ces particules [18].
Une autre source de variation morphologique repose sur
I’agencement des plaques de couverture des sillons nour-
riciers. Celles-ci sont généralement organisées en deux
séries de plaques triangulaires, plus ou moins imbriquées
et implantées de part et d’autre du sillon (Fig. 2A-B).
Les dissemblances portent sur le nombre de séries et la
régularité de I’agencement de ces plaques. Par exemple,
les plaques de couverture du sillon nourricier sont inor-
ganisées chez les cinctas [32]. Elles sont régulierement
organisées, mais en trois a quatre séries chez les rhombi-
feres pleurocystitidés, les parablastoides et les blastoides
(Fig. 2D) [28]. Les différentes classes montrent une forte
variabilité dans le nombre total de brachioles : un seul
brachiole chez les solutes (Fig. 3C), deux chez les cinctas
et les rhombiferes pleurocystitidés, et plusieurs dizaines
chez les autres rhombiferes, les éocrinoides, les blas-
toides ou encore les paracrinoides (Fig. 3A-B).

Enfin, les appendices nourriciers reposent générale-
ment sur des structures spécifiques (ambulacres) dont
les plaques sont également bisériées et interprétées
comme appartenant a la région axiale du squelette.
Ces ambulacres peuvent étre intégrés au sein de la
paroi squelettique chez les groupes les plus primi-
tifs (e.g., €ocrinoides), ou en é&tre exclus chez les
groupes les plus dérivés (e.g., paracrinoides, rhombi-
feres). Chez certaines formes, les brachioles peuvent
s’insérer directement sur la paroi du corps (e.g., diplo-
porites, rhombiféres pleurocystitidés, solutes).

2.3. Les tests

Le test des blastozoaires ou théque, contient les vis-
ceres (systemes de digestion et de reproduction), le
réseau de canaux du systeme aquifere et les structures
respiratoires. Les parois sont généralement composées
de plaques adjacentes et jointives (2A, 3A-C, et E-F).
Ces parois englobent les orifices primaires (péristome et
périprocte, hydropore) et les ouvertures du systeme res-
piratoire (2C et 3E-F). Le périprocte est présent sur la
surface orale chez les genres primitifs et sur les parois
latérales chez les genres dérivés [20]. Puisque ces parois
squelettiques comprennent des ouvertures, elles sont
interprétées comme appartenant a la région extraxiale
perforée (Fig. 2B).

Une exception majeure a ce schéma fondamental de
la theque existe chez les groupes les plus primitifs (e.g.
éocrinoides 1€pidocystidés, cinctas et cténocystoides).
En effet, leur test est composé de deux parties dis-
tinctes. L’une est formée de plaques jointives qui portent
les ouvertures. L’autre est formée de plaques join-
tives ou imbriquées, exemptes d’ouvertures. La premiere
est interprétée comme extraxiale perforée, la seconde
comme extraxiale imperforée. Ainsi, ces groupes pos-
sedent un test, appelé calice, plus hétéromorphe que
celui des autres groupes de blastozoaires (Fig. 3D). Cette
organisation du test est également observée chez les
échinodermes les plus primitifs, tels que les camptostro-
matoides, les crinoides basaux et édrioastéroides [10,31].

D’autres variations existent dans le détail de
I’organisation de la theque. Les plaques sont inorgani-
sées chez les groupes plus primitifs (e.g. diploporites,
éocrinoides) (Fig. 3A-C, E), alors qu’elles sont organi-
sées en colonnes ou en cercles (2A et 3F) chez les groupes
dérivés (e.g. blastoides, coronoides, rhombiferes). De
plus, certains genres d’éocrinoides possedent une theque
aplatie, dont les plaques sont modifiées pour former un
cadre marginal et une aire centrale [17]. Une autre source
de variation est liée a la diversité des structures respira-
toires, qui permet de définir les différentes classes de
blastozoaires (Fig. 3A, E-F).

2.4. Les tiges

La grande majorité des blastozoaires posseédent un
appendice spécifique dont la fonction est la locomotion
ou I’attachement au substrat [28]. La tige est constituée
de plaques imbriquées ou adjacentes qui n’englobent pas
d’ouvertures. Elles sont donc considérées comme appar-
tenant a la région extraxiale imperforée (Fig. 2A-B).
Dans I’ensemble, la structuration de cet appendice
est relativement homogene et typique du clade des
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blastozoaires, contrairement a ce qu’ont montré de
récentes €tudes [4]. Les seules variations concernent
la régularité de 1’agencement des plaques. En effet, les
formes les plus primitives posseédent une tige dite multi-
mérique. Elle est généralement cylindrique a conique, et
constituée par des plaques polygonales irrégulierement
agenceées (e.g. éocrinoides gogiidés) (Fig. 3A et D). Les
formes les plus dérivées présentent une tige, dite holo-
mérique, formée de plaques annulaires, superposées en
colonne (e.g. éocrinoides, paracrinoides, rhombiferes)
(2A et 3B). La classe des solutes montre un type de
tige particulier, appelé stele, qui comprend une partie
flexible, constituée d’anneaux multiplaques imbriqués
et une région rigide, formée d’éléments irréguliers et
étroitement soudés (Fig. 3C). Enfin, au sein de la classe
des diploporites, plusieurs genres semblent réduire leur
tige a I’état adulte, probablement pour mieux survivre
sur les substrats meubles auxquels ils sont inféodés.

3. Modalités de la radiation dans son cadre
paléogéographique

3.1. Diversité taxonomique

Les blastozoaires constituent, avec la classe Crinoi-
dea, les échinodermes les plus abondants et les plus
diversifiés pendant le Paléozoique inférieur.

La diversité des blastozoaires au Cambrien représente
un tiers des genres présents a 1’Ordovicien (Fig. 4).
La diversité des blastozoaires montre un pic au Cam-
brien moyen (Drumien), suivi d’un plateau bas pendant
le Cambrien supérieur (Furongien) (Fig. 4). A cette
époque, les blastozoaires sont représentés par les cinc-
tas, les cténocystoides, les éocrinoides, les rhombiferes
et les solutes. Cette faible diversité serait due a des
conditions particulierement inhospitalieres dans de nom-
breux océans (forte anoxie des eaux a cette époque)
[5] et a des biais liés a la préservation (faible nombre
d’affleurements disponibles), et a I’effort d’étude (peu
de chercheurs se sont consacrés a cette époque). Pen-
dant I’Ordovicien inférieur et moyen, la diversité croit
exponentiellement pour atteindre un pic pendant le
Sandbien supérieur (Fig. 4). A cette époque, toutes les
classes des blastozoaires sont apparues, méme si quatre
dominent largement (diploporites, éocrinoides, rhombi-
feres et solutes). La chute de diversité est rapide pendant
le Katien inférieur et s’accélere encore au cours du
Katien supérieur puis de I’Hirnantien. Cette chute dra-
matique de la diversité est liée a la crise biologique
majeure (extinction de masse) fini-ordovicienne. A la
suite de cet événement, la diversité reste faible pen-
dant tout le Silurien inférieur et moyen. Seules quatre

classes survivent (blastoides, diploporites, rhombiferes
et solutes).

3.2. Evolution

La diversification des blastozoaires peut &tre modéli-
sée par le calcul des taux de renouvellement générique
a partir des taux d’apparition et de disparition des
genres. Au sein des blastozoaires, le taux d’apparition
moyen est supérieur au taux d’extinction moyen pour
toutes les périodes de temps (Fig. 4). Cela pourrait
suggérer que les apparitions génériques pilotent prin-
cipalement la diversification de ce sous-phylum et ainsi,
expliquer la tendance a 1’augmentation de la diver-
sité observée pendant tout le Paléozoique inférieur.
Les taux d’apparition et d’extinction varient fortement
dans le temps et présentent une dynamique similaire.
Le taux d’extinction est élevé pendant le Cambrien,
puis il devient faible pendant tout I’Ordovicien, excepté
au Katien supérieur et ’Hirnantien. Ce dernier pic du
taux d’extinction observé coincide avec la dégradation
climatique a l’origine de I’extinction de masse fini-
ordovicienne. Le taux d’apparition, quant a lui, est élevé
du Cambrien a I’Ordovicien inférieur et faible pendant le
reste de la période (Fig. 4). Il semble que cet événement
majeur d’apparition, débuté pendant le Cambrien supé-
rieur, soit a 1’origine de la diversification ordovicienne
des blastozoaires.

L’évolution des blastozoaires au cours du Paléo-
zoique inférieur peut étre résumée en deux pulsations
(Cambrien inférieur a moyen, puis Ordovicien inférieur
a moyen), caractérisées toutes deux par un fort taux
d’apparition générique. La transition entre ces deux pul-
sations (Cambrien supérieur) est assurée par un relais
faunique caractérisé par les éocrinoides, les solutes et
les rhombiferes, tous apparus au cours du Cambrien et
particulierement diversifi€s pendant 1’Ordovicien [25].

3.3. Facteurs de la diversification

Différents facteurs peuvent étre envisagés pour expli-
quer la diversification des blastozoaires. Cependant, il
semble que la répartition paléogéographique soit un
facteur particulierement important. L’extension géogra-
phique d’un taxon peut étre quantifiée comme le nombre
d’unités géographiques qu’il a colonisées pendant son
existence. Dans le cadre de cette étude, les principales
unités distinguées correspondent a I’ Amérique du Nord
(Laurentia), a I’Europe et a 1’ Afrique du Nord (Gond-
wana septentrional), a la Scandinavie et a la Russie
occidentale (Baltica) et a 1’Asie orientale (Gondwana
oriental).
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Les régions les plus connues présentent un signal
de diversité homogene pendant le Paléozoique inférieur
(e.g., Baltica, Gondwana, Laurentia). Les ressemblances
observées entre les faunes permettent d’avoir un apergu
global des relations entre les différentes unités paléogéo-
graphiques.

Au Cambrien, les genres de blastozoaires possedent
une extension géographique faible (Fig. 5). Ils sont prin-
cipalement répartis sur le pourtour péri-gondwanien et
sur les marges du paléocontinent Laurentia. Seuls les
genres apparus au Cambrien supérieur, possédent une
extension géographique plus élevée. Ils sont localisés
préférentiellement sur les marges laurentiennes et baltes
(Fig. 5).

Des la base de I’Ordovicien, le nombre de genres
augmente essentiellement dans les régions des hautes
(régions gondwaniennes septentrionales) et moyennes
latitudes (Baltica), alors que la diversité demeure faible
en Laurentia et sur les marges gondwaniennes orientales
(Fig. 5). Les genres apparus a cette époque montrent
une vaste extension géographique. La colonisation gra-
duelle des unités géographiques serait probablement lie
aux mouvements relatifs des continents et au début de
la transgression ordovicienne qui a probablement per-
mis de libérer des niches écologiques en inondant des
plates-formes continentales [1,5,23].

Durant I’Ordovicien moyen, I’augmentation de la
diversité et la localisation des faunes essentiellement
dans les régions asiatiques et baltes (Gondwana orien-
tal et Baltica) semblent s’expliquer par la migration
préférentielle des blastozoaires des régions subpolaires
aux régions situées aux latitudes intermédiaires. Les
particularités fauniques de chacune des régions (amé-
ricaine, asiatique, britannique et subpolaire), suggerent
que les blastozoaires sont répartis en provinces séparées,
selon un contr6le latitudinal [19,21,26]. L’extension
géographique reste importante pour les genres apparus
pendant I’Ordovicien moyen et supérieur. Cependant,
Ienregistrement de leur premiere apparition dans le
registre fossile semble sub-synchrone dans plusieurs uni-
tés géographiques. Deux explications sont possibles. La
premiere concerne la proximité géographique de plu-
sieurs unités reliées par des mers épicontinentales qui
pourraient faciliter la migration tres rapide des faunes.
La seconde est liée a la nature incomplete du registre
fossile, dans plusieurs régions, a I’Ordovicien inférieur
et moyen. Aussi, il est parfois difficile de connaitre
exactement la composition faunique de certaines uni-
tés géographiques pour ces périodes (e.g. Amérique du
Sud).

A 1’Ordovicien supérieur, les blastozoaires sont pré-
sents sur toutes les unités géographiques, avec une légere

décroissance de leur diversité sur les marges gondwa-
niennes orientales (Fig. 5). Cette homogénéité suggere
que les blastozoaires deviennent plus cosmopolites a
cette période. De plus, selon les compositions fau-
niques, il semble qu’il se produise une migration de
faunes depuis les régions tempérées chaudes, vers les
régions subpolaires [5,13]. La diminution de diversité a
I’Ordovicien supérieur est amorcée sur les marges baltes
et laurentiennes, alors que la diversité reste forte sur
les marges gondwaniennes septentrionales (Fig. 5). Cela
est peut-étre 1i€ a I’orogenese Taconique et a la forte
activité volcanique qui affectent alors les marges lau-
rentiennes, et auraient pu contribuer a déstabiliser les
environnements (augmentation de la turbidité de I’eau,
évolution d’un environnement carbonaté vers un envi-
ronnement plus clastique) [24]. Durant la glaciation
hirnantienne, la diversité est particulierement faible. Au
Silurien inférieur, la récupération post-crise semble limi-
tée aux paléocontinents Baltica et Laurentia. Par la suite
(Silurien moyen), le retour a des conditions environne-
mentales comparables a celles du Sandbien serait lié a
I’augmentation de la température, de I’humidité et de
la tranche d’eau (transgression majeure) et a la dispari-
tion des conditions anoxiques qui perduraient localement
depuis I’Hirnantien [1,2,23]. Le maintien d’une faible
diversité dans les régions péri-gondwaniennes pourrait
étre lié a la présence probable de calottes glaciaires de
faible envergure au Sud du Gondwana [2].
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